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Préface 
 

Cette thèse de doctorat a été réalisée à La Rochelle Université, au Centre d’Etudes Biologiques 

de Chizé (CEBC, UMR 7372 CNRS – ULR), sous la direction de Dr Florence Caurant et de 

Dr Cécile Vincent. Le contrat doctoral qui m’a permis de réaliser cette thèse a été financé par 

le ministère de l’Enseignement supérieur, de la Recherche et de l’Innovation, via une allocation 

recherche attribuée à La Rochelle Université. Ce contrat s’est déroulé d’octobre 2018 à 

septembre 2021.  

Le travail que j’ai mené au cours de ces trois années de doctorat s’est construit à la suite de 

contrats d’ingénieur d’étude que j’ai réalisés au CEBC et à l’Observatoire Pelagis de 2016 à 

2018. Au cours de ces deux années, j’ai eu l’opportunité de prendre part au projet                    

ECO-PHOQUES (2015-2018), mené par le CEBC en collaboration avec plusieurs associations 

locales (Picardie Nature, ADN, CMNF, GEMEL, GDEAM-62), et financé par la région Hauts-

de-France et le Parc naturel marin des estuaires picards et de la mer d’Opale (OFB). Au cours 

de cette période, j’ai pu étudier l’écologie alimentaire des phoques veaux-marins et gris en 

Manche Nord-Est (Axe 2 de ce projet), et construire progressivement un projet de thèse avec 

Cécile Vincent et Florence Caurant. Les raisonnements scientifiques que j’ai explorés durant 

ma thèse s’inscrivent ainsi dans la continuité des travaux que j’ai réalisés en tant qu’ingénieur. 

Une part conséquente des données utilisées dans cette thèse sont issues du projet ECO-

PHOQUES, mais reposent également sur des suivis de plus long terme, dont le suivi du régime 

alimentaire (collecte de fèces), aidés par l’appui sur le terrain de structures locales : 

essentiellement Picardie Nature en baie de Somme, et Parc naturel marin EPMO plus 

récemment. Cette thèse a aussi été possible grâce aux données acquises au cours de différents 

suivis télémétriques, réalisés en baie de Somme depuis 2008, et financés par : la Compagnie du 

Vent (2008), la Région Poitou-Charentes et le Contrat de Plan Etat- Région (Poitou-

Charentes) (2012), l’Office Français de la Biodiversité (OFB) et la Région Nouvelle Aquitaine 

(financement du projet Multistress) (2019).  

Les travaux de cette thèse ont été réalisés en étroite collaboration avec l’Observatoire Pelagis 

à La Rochelle Université.  

https://www.researchgate.net/publication/353523831_ECO-PHOQUES_-_Bases_scientifiques_pour_une_meilleure_connaissance_des_phoques_et_de_leurs_interactions_avec_les_activites_humaines_en_Manche_Nord-Est
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Deux stagiaires de Master 1, Lucien You et Julie Charrier, ont également contribué à certaines 

parties de la thèse (voir Encadrements de stagiaires ci-après). 

La présente thèse apporte de nombreux résultats sur l’écologie trophique / alimentaire et les 

stratégies de chasse de deux espèces de phoque, le phoque veau-marin et le phoque gris, en 

leur limite d’aire de répartition européenne. L’utilisation de nombreuses données et approches 

différentes vise à apporter une vision exhaustive de l’écologie de ces espèces selon plusieurs 

dimensions : alimentaire et spatiale, de l’échelle individuelle à l’échelle de la 

colonie/population. Cette thèse s’articule ainsi autour de deux chapitres distincts : 

 Le Chapitre 3 porte sur les méthodologies d’identification des zones et des 

comportements de chasse. Il est exclusivement basé sur l’analyse de données issues de 

suivis télémétriques, et apporte des éléments sur les stratégies de chasse des phoques 

dans l’espace et en plongée. Ce travail a mené à la publication d’un article scientifique 

dans Marine Biology, sur l’identification des zones de chasse (Planque et al. (2020), 

voir Article 1, p277). Un autre article sur l’analyse du comportement de chasse en 

plongée est aussi en préparation : il sera basé sur les résultats présentés en section 3.3 

Classification des plongées et sera travaillé en 2022 (voir Article 4, p337). 

 Le Chapitre 4 porte sur l’identification des niches trophiques des deux espèces de 

phoques dans un contexte écologique particulier, en limite d’aire de répartition. Ce 

chapitre vise principalement à évaluer si une potentielle compétition trophique pourrait 

exister entre ces deux espèces. Ce travail a mené à la publication d’un article 

scientifique dans Ecology and Evolution, sur le chevauchement des niches trophiques 

des phoques veaux-marins et gris (Planque et al. (2021), voir Article 2, p295). 

Chacun de ces chapitres est un axe d’étude à part entière, et ils sont alors relativement 

indépendants l’un de l’autre sur le fond. Il a donc été décidé ici d’avoir une discussion générale 

directement à chaque fin de chapitre, et d’émettre des conclusions et perspectives à la fin de 

la thèse. 

Au cours de ces travaux, j’ai également pu collaborer avec Mathilde Huon, qui a soutenu sa 

thèse en 2017 sur la modélisation d’habitat des phoques veaux-marins et gris (Huon 2017). 

Une partie des travaux de ma thèse sur l’identification des zones de chasse ont ainsi servi à 

l’étude l’habitat de chasse de ces espèces à fine échelle, et ces résultats ont été valorisés dans 

un article scientifique auquel j’ai participé en tant que coauteur (voir Article 3, p319). 
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CHAPITRE 1 

1 Introduction générale 

 

 

 

 
 

Un groupe de phoques gris et quelques phoques veaux-marins sur un reposoir, baie de Somme. 

Photo Yann Planque 
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1.1 Écologie trophique et concept de niche 

La survie d’individus d’une espèce animale et le bon fonctionnement de leur biologie (e.g. 

croissance somatique, reproduction) dépendent avant tout de leur capacité à s’alimenter sur 

des ressources en quantité suffisante (Pianka 1976; Stearns 1992). L’enjeu est alors de savoir 

comment ces espèces animales exploitent leur environnement et se partagent les ressources pour 

subsister (Schoener 1974). Chaque organisme d’un écosystème interagit avec d’autres 

organismes par des relations d’alimentation, et l’ensemble de ces relations constitue un réseau 

trophique. L’écologie de chaque espèce est donc intimement connectée à celle des autres, que 

ce soit directement (e.g. par consommation ou prédation) ou indirectement (e.g. par 

compétition). L’étude de l’écologie trophique d’une espèce vise à connaître son rôle au sein 

d’un écosystème, à identifier et mesurer l’intensité de ses relations d’alimentation avec d’autres 

composantes de l’écosystème (liens entre proies et prédateurs par exemple), et à comprendre 

les stratégies d’acquisition des ressources qu’elle déploie pour subsister.  

La niche écologique est l’image théorique de la position occupée par une espèce dans son 

environnement. Cet espace est conceptualisé selon « n » dimensions qui correspondent aux 

facteurs environnementaux biotiques et abiotiques dont l’espèce dépend (Hutchinson 1957). 

Ces dimensions consistent en deux grands types : celles qui concernent l’habitat abiotique dans 

lequel évolue l’espèce (e.g. température de l’environnement, Magnuson et al. 1979), et celles 

qui portent sur l’utilisation des ressources (e.g. types de proies ciblées) (Hutchinson 1978). Ce 

second type constitue la niche trophique qui est le sous-ensemble de la niche écologique portant 

sur l’acte d’alimentation. La niche trophique d’un consommateur se décline selon trois 

axes principaux : le type de proies ciblées (e.g. quelles espèces, quels traits fonctionnels, quelle 

taille d’individus), la distribution spatiale de l’effort de chasse (quelles sont ses zones de chasse), 

et la dimension temporelle de cet effort (quelles variations saisonnières ou interannuelles des 

types de proies et/ou de localisations) (Figure 1.A). Tout comme la niche écologique au sens 

large, la niche trophique d’une espèce est un espace hyper-volumique défini par de nombreuses 

dimensions environnementales, ici trophiques (Figure 1.B), et il s’avère alors difficile de 

l’évaluer de façon exhaustive (e.g. Leibold 1995; Newsome et al. 2007). Ces informations d’ordre 

trophique sont associées à la niche « réalisée » par une espèce animale. La niche « réalisée » 

correspond à la position réelle utilisée par cette espèce dans son environnement (conditions 

biotiques et abiotiques), mais qui découle aussi des interactions biotiques qu’elle rencontre (e.g. 
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compétition). Elle n’est alors qu’une partie de la niche « fondamentale » qui correspond à la 

position que l’espèce pourrait théoriquement occuper dans l’environnement (cf. conditions 

environnementales théoriques permettant la survie de l’espèce) (Kearney 2006). 

 

 

Figure 1 : Représentations schématiques des trois axes majeurs constituant la niche trophique 

d’une espèce (A) et des niches trophiques de deux espèces dans un espace théorique multi-

dimensionnel (ici trois dimensions trophiques) (B). [Schematic representations of the three 

major axes describing the trophic niche of a species (A) and of two species trophic niches 

characterised in a theorical multidimensional space (here three trophic dimensions) (B)]. 

De nombreuses méthodologies ont été proposées pour décrire le régime alimentaire, une 

composante permettant de définir la niche trophique des espèces, populations ou individus.  Le 

comportement d’alimentation peut parfois être directement observé in situ (e.g. Margalida et 

al. 2005), mais l’application de cette technique est limitée voire impossible pour de nombreuses 

espèces cryptiques (e.g. espèces aquatiques mobiles). D’autres méthodes empiriques indirectes 

sont alors généralement utilisées pour déterminer le bol alimentaire d’une espèce animale telles 

que l’analyse des restes alimentaires contenus dans le tractus digestif, les fèces ou pelotes de 

réjections (e.g. Hyslop 1980; Pierce et Boyle 1991). Ce type de méthode comporte cependant 

certaines limites telles que la digestion différentielle des restes alimentaires (e.g. Bowen et 

Iverson 2013), et ne donne qu’une image unique et instantanée du régime alimentaire. Des 

méthodes de biologie moléculaire telles que le séquençage de l’ADN des résidus trouvés dans le 

tractus digestif ou les fèces se sont également développées récemment afin d’identifier les 

espèces proies consommées (Deagle et al. 2005; Tollit et al. 2009; Flanders et al. 2020), et 
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peuvent parfois apporter des informations complémentaires aux estimations plus classiques et 

plus quantitatives du régime alimentaire (e.g. Jeanniard-du-Dot et al. 2017). La composition 

chimique de certains tissus biologiques apporte un haut potentiel informatif sur les stratégies 

alimentaires des individus d’une espèce, puisqu’elle est parfois, dans certains cas, 

intrinsèquement liée à la composition des ressources consommées. Différents types de 

paramètres chimiques s’avèrent alors être de bons « traceurs écologiques ». C’est le cas par 

exemple des rapports de certains isotopes stables (e.g. carbone et azote) qui peuvent renseigner 

sur les sources de carbone et l’habitat utilisé (δ13C qui reflète la source de la production 

primaire à la base du réseau trophique) ainsi que sur la position  trophique d’un consommateur 

(azote δ15N) (Post 2002; Fry 2006). D’autres traceurs écologiques tels que les acides gras à 

longues chaines peuvent aussi apporter des informations sur le profil général du régime 

alimentaire d’une espèce (Dalsgaard et al. 2003; Budge et al. 2006). Les éléments traces non 

essentiels (cf. contaminants) contenus dans les tissus d’une espèce animale, tels que le mercure, 

peuvent aussi être des traceurs écologiques utilisés pour étudier son écologie trophique (Furness 

et Camphuysen 1997; Catry et al. 2008). Ces traceurs apportent généralement une information 

qualitativement moins détaillée sur les ressources que les techniques descriptives du régime 

alimentaire, mais peuvent avoir une intégration spatio-temporelle des stratégies alimentaires à 

plus large échelle que des contenus digestifs ou de fèces. Ces traceurs écologiques incluent alors 

les dimensions spatiale et temporelle de la niche trophique à des échelles variables, en fonction 

de l’échantillon biologique étudié (de quelques heures avant le prélèvement pour du sang, 

jusqu’à plusieurs mois pour des tissus kératineux à croissance [poils, plumes, vibrisses], e.g. 

Bearhop et al. 2002; Newsome et al. 2009). Enfin, les études de bio-télémétrie et de bio-logging 

peuvent apporter des informations sur la localisation de ces animaux dans l’espace grâce au 

déploiement d’outils de mesure sur quelques individus (e.g. Cooke et al. 2004; Ropert-Coudert 

et al. 2009), ce qui peut aider à définir les dimensions spatiale et temporelle de la niche 

trophique. D’autres méthodes telles que le suivi par des campagnes d’observation peuvent aussi 

permettre d’évaluer la distribution spatiale d’animaux qui peuvent être difficilement suivis par 

télémétrie (e.g. suivi de distribution de certains prédateurs marins par campagnes 

aériennes/maritimes ; e.g. cétacés, Laran et al. 2017). 



 

6 

 

1.2 Interactions inter- et intraspécifiques 

La niche trophique d’une espèce présente dans un écosystème peut aussi être structurée 

par les interactions directes ou indirectes avec d’autres espèces (interactions interspécifiques) 

ou entre congénères (interactions intraspécifiques). L’étude de la compétition interspécifique 

est un objectif majeur en écologie puisque cette dernière structure les niches et communautés 

(MacArthur et Levins 1967; Pianka 1974; Abrams 1980; Alley 1982). Cette interaction indirecte 

entre deux espèces peut être le produit du chevauchement de leurs niches trophiques , c’est-à-

dire qu’elles sont marquées par de fortes similarités sur de nombreuses dimensions (e.g. 

utilisation de mêmes ressources, au même moment, au même endroit) (Hutchinson 1957; Alley 

1982). Les espèces sympatriques qui ont des similarités de traits fonctionnels, de régime 

alimentaire, de stratégies et d’aires de chasse peuvent typiquement présenter un 

chevauchement trophique, et ainsi coexister ou entrer en compétition pour la ressource ( e.g. 

González-Solís et al. 1997; Jones et Barmuta 1998; Cupples et al. 2011). Le principe d’exclusion 

compétitive de Gause (1932) suggère alors que deux espèces qui partagent une niche similaire 

ne peuvent coexister, et ce plus spécifiquement lorsque la ressource utilisée est en quantité 

limitée, ce qui doit théoriquement mener à l’exclusion de l’espèce la moins adaptée (Hardin 

1960; Begon et al. 1986).  

Deux espèces sympatriques peuvent coexister de façon stable si leurs niches se différencient 

au moins sur une dimension trophique, i.e. soit par partitionnement des ressources utilisées, 

soit spatialement, soit temporellement (Schoener 1974). Cela peut se traduire par exemple par 

l’utilisation de ressources similaires (cf. même régime alimentaire), mais par un effort de chasse 

ségrégé dans le temps et/ou l’espace (e.g. Wilson 2010; Granroth-Wilding et Phillips 2019; 

Gulka et al. 2019). C’est ce que Wilson (2010) a mis en évidence sur trois espèces de manchots 

sympatriques en Antarctique (manchot Adélie Pygoscelis adeliae, manchot à jugulaire P. 

antarctica et manchot papou P. papua) qui s’alimentent toutes essentiellement de Krill 

(Euphausea superba) mais à différentes strates de profondeurs et à différentes périodes de la 

journée (matin, après-midi ou nuit) selon l’espèce. Cependant, bien que la théorie de 

différenciation de niche soit dans ce cas respectée dans la dimension spatiale, et tend à appuyer 

un mécanisme de coexistence entre espèces sympatriques, Wilson (2010) a habilement suggéré 

que l’hypothèse de compétition indirecte ne pouvait pas être totalement exclue à partir du 

moment où les proies sont hautement mobiles et présentes dans les niches de plusieurs 
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prédateurs. La coexistence entre deux prédateurs qui ont un régime alimentaire similaire peut 

aussi se traduire par la prédation sur des espèces proies communes mais sur des gammes de 

tailles différentes, c’est-à-dire à des stades de vie différents (De Roos et al. 2008; Brink et al. 

2015). Cependant, ce mécanisme n’implique pas une ségrégation parfaite des niches puisque la 

présence d’individus plus âgés d’une espèce proie dépend directement du recrutement de jeunes 

individus, et vice-versa (Murdoch et al. 2013). La description exhaustive des niches trophiques 

des espèces selon de multiples dimensions est donc un enjeu majeur en écologie pour aborder 

les hypothèses de compétition et/ou de coexistence (Friedemann et al. 2016; Costa-Pereira et 

al. 2019). 

Les interactions intraspécifiques structurent aussi largement la niche trophique d’une 

espèce, dont plus particulièrement la compétition trophique entre individus conspécifiques. Les 

effets d’une compétition entre individus peuvent alors être théoriquement atténués par un 

partitionnement intraspécifique de la niche trophique sur au moins un de ses trois principaux 

axes (alimentation, spatial et temporel) (e.g. Ratcliffe et al. 2013; Zhao et al. 2014; Jones et al. 

2020). La différenciation trophique à l’échelle de l’espèce peut usuellement se mettre en place 

par une ségrégation sexuelle (Breed et al. 2013; Ratcliffe et al. 2013), par un mécanisme 

d’ontogénie (Field et al. 2005; Carter et al. 2020) et/ou par une spécialisation des individus 

(Bolnick et al. 2003; Sargeant 2007). Une trop forte similarité trophique entre un nombre 

croissant de congénères peut mener par exemple à une augmentation de la diversité alimentaire 

à l’échelle de l’espèce, permettant de réduire la compétition interindividuelle (Svanbäck et 

Bolnick 2007). La compétition intraspécifique pour la ressource est un facteur qui limite le 

nombre d’individus d’une population par mécanisme de densité-dépendance (Southwood et al. 

1974). Une réduction de cette compétition par partitionnement (ou élargissement) de la niche 

peut alors mener à une augmentation la capacité de charge de la population (Zhao et al. 2014; 

Jones et al. 2020). Ainsi, l’étude de la variabilité intraspécifique de la niche, dont les différences 

interindividuelles, est importante pour mieux appréhender l’écologie d’une espèce. 

 L’identification directe des interactions trophiques telles que la compétition est souvent 

impossible dans le milieu naturel, et ce plus particulièrement pour les espèces hautement 

mobiles. Quelques études ont tout de même réussi à mesurer directement les effets d’une 

compétition interspécifique sur le terrain (e.g. Schoener 1983; Alatalo et al. 1985). C’est ce 

qu’ont testé Alatalo et al. (1985) sur quatre espèces cooccurrentes d’oiseaux (Parus montanus, 

Parus critatus, Parus ater, et Regulus regulus) : ils ont ainsi observé que la niche trophique des 
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deux dernières espèces s’étend spatialement lorsque le nombre de P. montanus et P. critatus 

est artificiellement réduit dans une zone test, en comparaison avec une zone contrôle où les 

quatre espèces sont naturellement conservées. Cependant, ce type d’étude en milieu contrôlé 

est peu applicable dans la plupart des cas d’étude. Une alternative, lorsque de telles études en 

milieu contrôlé ne sont pas envisageables, est alors de mesurer le chevauchement entre les 

niches trophiques de plusieurs espèces cooccurrentes comme indice du potentiel de compétition 

trophique entre ces espèces (e.g. Pianka 1974; Ballejo et al. 2018; Ogloff et al. 2019). Cette 

approche a largement été explorée en écologie depuis plusieurs décennie – Pianka (1974) est un 

exemple d’étude « empirique » dans ce domaine. Cette approche permet de mieux appréhender 

le phénomène de compétition entre plusieurs espèces, bien qu’elle ne permette pas de confirmer 

ou non l’existence d’une compétition effective. La mesure du chevauchement interspécifique 

apparaît donc plus comme un indice de potentielles interactions compétitives puisqu’elle ne 

fournit aucune preuve de leur existence. Cette méthode indirecte s’avère tout particulièrement 

adaptée aux prédateurs mobiles et cryptiques tels que les prédateurs supérieurs marins qui 

vivent et évoluent dans un large environnement en trois dimensions ; cependant établir un 

protocole expérimental sur ce type d’espèce à une échelle compatible à ses réalités écologiques 

est très limité.  

1.3 Stratégies d’approvisionnement des ressources : de 

l’échelle individuelle à l’échelle populationnelle 

 Spécialisation des individus 

Il est largement admis que la niche trophique d’une espèce animale à l’échelle d’une 

population (ou d’une colonie) est étroitement liée au comportement d’acquisition des ressources 

des individus qui la composent (e.g. Bolnick et al. 2003; Sargeant 2007; Cleasby et al. 2015; 

Schwarz et al. 2021). En effet, la forte variabilité trophique intraspécifique observée au sein 

d’une espèce animale peut parfois s’expliquer par une spécialisation individuelle des stratégies 

de chasse (Bolnick et al. 2003), ce qui peut avoir une incidence majeure sur la structure de la 

niche (Sargeant 2007). Ces différences de comportement entre individus peuvent avoir des 

origines physiologiques ou morphologiques telles que le sexe, l’âge, la taille et/ou les conditions 

corporelles (e.g. Polis 1984; Lima et al. 2019), être liées aux traits d’histoire de vie des individus 

et à leur ontogénie (e.g. Kernaléguen et al. 2016), et peuvent aussi découler d’un mécanisme 
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écologique permettant de minimiser une éventuelle compétition intra- et interspécifique (e.g. 

Kuhn et al. 2014). La spécialisation individuelle aurait alors lieu lorsque chaque individu 

n’occupe qu’une petite partie de la niche de l’espèce, et lorsque les différences interindividuelles 

ne peuvent pas uniquement s’expliquer par les facteurs physiologiques/morphologiques 

(Sommerfeld et al. 2013b; Ingram et al. 2018). Identifier les facteurs externes (e.g. présence de 

potentiels compétiteurs, limitation en ressources) et ceux agissant à l’échelle individuelle, 

induisant de potentielles stratégies individuelles de chasse et modelant la niche trophique, 

apparaît donc comme un enjeu prioritaire pour déterminer comment une population subvient 

à ses besoins et s’adapte aux changements de son environnement (Carneiro et al. 2017).  

 Généralisme vs spécialisme 

À l’échelle populationnelle, une espèce peut être considérée comme généraliste ou 

spécialiste selon la taille de sa niche trophique sur une ou plusieurs dimension(s) 

(principalement alimentaire, mais également spatiale et/ou temporelle) . Une population peut 

s’avérer généraliste soit parce que les individus qui la composent sont généralistes, consommant 

tous la même variété de ressources dans un domaine spatial et temporel semblable, soit parce 

que les individus qui la composent se spécialisent chacun sur des ressources différentes et/ou 

dans un domaine spatial et temporel différent (i.e. avec de fortes différences trophiques 

interindividuelles) (Bolnick et al. 2003, 2007; Woo et al. 2008; Vander Zanden et al. 2010). 

L’étude réalisée par Vander Zanden et al. (2010) sur la tortue Caouanne (Caretta caretta) 

fournit un bon exemple d’une population généraliste composée d’individus spécialistes. En effet, 

si cette espèce est caractérisée par une large niche trophique au niveau alimentaire et spatial à 

l’échelle de la population, et peut alors être considérée comme généraliste, Vander Zanden et 

al. (2010) ont constaté que les individus d’une même population sont marqués par une forte 

stabilité isotopique intra-individuelle sur plus de 12 ans et sont marqués par des différences 

isotopiques entre individus conspécifiques, ce qui suggère une forte spécialisation à l’échelle 

individuelle. À l’inverse, une espèce animale est considérée comme spécialiste dès lors que les 

similarités trophiques entre individus d’une population sont fortes et que la niche trophique est 

restreinte (généralement au niveau alimentaire) (Futuyma et Moreno 1988; Poisot et al. 2011). 

L’étude des stratégies individuelles est donc bien d’ordre prioritaire, cependant il est important 

de noter que généralisme et spécialisme forment un continuum dont la distinction peut parfois 

être subjective et qui repose donc essentiellement sur des critères comparatifs entre espèces, 

populations ou individus. 
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 Théorie de l’approvisionnement optimal 

Les individus d’espèces animales mobiles doivent faire des choix pour acquérir les 

ressources nécessaires à leur survie dans l’environnement : elles doivent plus particulièrement 

décider où s’alimenter, quand s’alimenter et de quoi s’alimenter. Les ressources alimentaires 

sont généralement hétérogènes dans un environnement, ce qui pousse les espèces animales à 

adopter des comportements qui permettant d’optimiser l’exploitation de ces ressources. La 

théorie de l’approvisionnement optimal (Optimal Foraging Theory, OFT) est centrale en 

écologie et explique qu’une espèce adopte une stratégie de quête alimentaire permettant 

d’optimiser l’exploitation des ressources (gains énergétiques) tout en minimisant les coûts 

énergétiques pour y accéder (cf. déplacement, effort de chasse) (Emlen 1966; MacArthur et 

Pianka 1966; Charnov 1976). Ceci implique un processus décisionnel des individus dans un 

contexte de connaissance préalable de l’environnement et des seuils menant à des bénéfices 

énergétiques (e.g. Stephens et Krebs 1986), leur permettant ainsi d’optimiser leur bonne santé 

physique. Suivant cette théorie, le comportement de chasse d’une espèce pourrait se structurer 

selon cette contrainte d’optimisation et expliquer l’utilisation des différents axes de la niche 

trophique : sélection des proies les plus énergétiquement profitables (alimentation), utilisation 

des zones de chasse où les proies ciblées sont en quantité suffisante (spatial) et optimisation 

temporelle de l’effort de chasse. La compétition et la prédation sont également deux facteurs 

qui peuvent structurer un comportement d’approvisionnement optimal, l’objectif pour une 

espèce étant alors d’éviter au plus ces interactions directes et indirectes pour parvenir à une 

ressource suffisante (Brown 1988). 

La distribution hétérogène et souvent agrégée des ressources dans l’environnement, et plus 

spécifiquement en patchs (zones de plus forte concentration des proies), conditionne le 

comportement de recherche alimentaire d’un consommateur spatialement et temporellement 

(Charnov 1976; Stephens et Krebs 1986; Fauchald 1999). Le gain que tire un consommateur 

est alors fonction du temps passé à trouver et atteindre un patch de proies (trajet) et du temps 

passé au sein de ce patch (Charnov 1976). Dans la dimension horizontale de l’espace 

bidimensionnel latitude-longitude, la recherche optimisée de ressources est censée mener en 

théorie à un comportement en zones de recherche restreinte (Area-Restricted Search, ARS) qui 

se caractérise par l’augmentation du temps passé au sein d’une zone précise (Johnson et al. 

1992; Fauchald et al. 2000). Les prédateurs ciblent alors spatialement leur effort de chasse là 
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où leurs proies sont en plus haute densité (Kareiva et Odell 1987; Fauchald 1999; Thums et al. 

2011), à l’échelle spatiale des plus fortes densités de proies (Fauchald et al. 2000).  

1.4 Prédateurs supérieurs marins plongeurs à place 

centrale : quelles stratégies dans les dimensions 

horizontale et verticale ? 

 Prédateurs à place centrale  

Certains prédateurs peuvent avoir des contraintes biologiques non-alimentaires telles que 

la reproduction, le repos, et/ou la nécessité de s’abriter (e.g. pour échapper à la prédation) qui 

nécessitent de retourner fréquemment à un site précis, localisé à un autre endroit que ses zones 

de chasse. Pour certaines espèces, ce site correspond à une « colonie » qui regroupe de 

nombreux individus conspécifiques. Dans ce cas, le comportement d’alimentation de ce type de 

prédateur est structuré par ces contraintes, comme expliqué par la théorie de 

l’approvisionnement optimal, à partir d’une place centrale (Central Place Foraging) (Orians 

et Pearson 1979). Cette extension de la théorie de l’approvisionnement optimal suggère que les 

déplacements d’un prédateur à place centrale sont conditionnés par le besoin de revenir sur à 

son site central après s’être alimenté à un endroit spécifique (au sein d’un patch de proies). La 

distance qui sépare les sites d’alimentation du site central est alors un paramètre essentiel dans 

la balance coût-bénéfice, et dans la décision d’aller s’alimenter sur un patch, ou non (Schoener 

1979). Cette distance à leur zone de chasse doit alors être suffisamment petite et avoir un coût 

raisonnable (de transport) pour le prédateur par rapport au gain alimentaire qu’il en tirera 

(quantité et qualité des ressources présentes). Suivant ce comportement théorique, les 

mouvements horizontaux de prédateurs à place centrale devraient se rapprocher d’un 

comportement en ARS où les transits entre le site central et le patch de proies sont restreints 

au profit d’un effort de chasse accru au sein de ce patch. 

 Prédateurs supérieurs marins plongeurs : ajout d’une dimension verticale 

Les prédateurs supérieurs marins plongeurs constituent un cas d’étude particulier en 

écologie puisqu’ils évoluent et s’alimentent dans un vaste environnement dynamique 

tridimensionnel : l’océan ouvert. Leur comportement se structure alors selon leurs déplacements 

dans une dimension verticale – la profondeur à laquelle ils plongent – en complément de ceux 
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dans l’espace horizontal (latitude-longitude). Les prédateurs plongeurs à respiration aérienne 

tels que les mammifères marins, les oiseaux marins et les tortues marines sont également soumis 

à une contrainte physiologique qui est de retourner fréquemment à la surface pour respirer 

(Kooyman 1965). La question est alors de savoir comment ces prédateurs utilisent cet 

environnement 3-D pour trouver leurs proies. Basée sur la théorie de l’approvisionnement 

optimal, la « théorie de la plongée optimale » postule qu’un prédateur plongeur à respiration 

aérienne maximise son temps en plongée à la profondeur où il trouve ses proies, tout en 

minimisant les coûts (en dioxygène) nécessaires pour y accéder (Kramer 1988; Houston et 

Carbone 1992; Carbone et Houston 1996). Dans ce cas spécifique, la surface peut être considérée 

comme une « place centrale » du prédateur à l’échelle d’une plongée, où l’animal a un 

comportement contraint dans sa dimension verticale (Houston et Carbone 1992). Un 

comportement en ARS pourrait alors aussi être attendu sous l’eau, dans les dimensions 

horizontale et verticale, lorsque le prédateur restreint ses mouvements pour chercher ses proies 

(Bailleul et al. 2010). Les espèces plongeuses qui sont donc à la fois des prédateurs à place 

centrale et à respiration aérienne (e.g. pinnipèdes, oiseaux marins plongeurs, tortues marines) 

ont ainsi un comportement d’alimentation structuré par ces contraintes (physiologiques et 

biologiques) dans les dimensions horizontale et verticale, à l’échelle des trajets en mer et des 

plongées respectivement. 

 L’étude du comportement de quête alimentaire : utilisation d’outils de 

suivis télémétriques, application d’approches horizontale et verticale et 

indices du comportement de chasse 

L’étude du comportement en mer des prédateurs supérieurs marins plongeurs est une 

discipline complexe puisque ce sont des animaux dits « cryptiques ». Il est alors presque 

impossible de pouvoir observer directement leur comportement chasse qui a généralement lieu 

sous la surface, excepté sur de très courtes périodes de suivi (cf. enregistrements vidéos par 

caméras embarquées pendant quelques heures, e.g. Bowen et al. 2002). Un nombre croissant 

d’études de « bio-logging » et de « bio-télémétrie » ont pu être effectuées ces trente dernières 

années sur des espèces animales mobiles dans leur milieu naturel, et ce grâce à un 

développement accru des outils et technologies de suivis (e.g. systèmes de localisation en 

surface, capteurs de pression pour enregistrer la profondeur en plongée, accéléromètres et 

magnétomètres pour mesurer les changements de vitesse et de direction). Les deux types 
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d’étude nécessitent de déployer des capteurs/balises sur les animaux. Dans le cas du « bio-

logging », les données enregistrées (e.g. localisation, en plongée), souvent en haute fréquence, 

sont accumulées à bord de l’appareil qui doit être récupéré pour en extraire les données brutes 

(Ropert-Coudert et al. 2009). Dans le cas de la « bio-télémétrie », les outils déployés permettent 

aussi d’enregistrer des données de localisation et de plongée, mais ces dernières sont 

habituellement transmises à distance par satellites (e.g. Argos), par réseau de téléphonie mobile 

(GSM) ou par signal radio (VHF) (Cooke et al. 2004). Toutes les données acquises lors de ces 

types de suivis renseignent sur le comportement des prédateurs marins plongeurs, et permettent 

ainsi d’identifier leur comportement de chasse (e.g. Carter et al. 2016). Des équipements de 

suivis télémétriques et de bio-logging sont de plus en plus déployés sur de nombreux types de 

prédateurs marins tels que les oiseaux marins (e.g. Ropert-Coudert et al. 2004; Zimmer et al. 

2007; Sommerfeld et al. 2013a), les tortues marines (e.g. Chambault et al. 2016; Freitas et al. 

2018) ou les mammifères marins (e.g. Austin et al. 2006; Heerah et al. 2014; Prieto et al. 2014), 

afin d’étudier leurs déplacements et comportements de chasse.  

L’acquisition d’informations qui caractérisent la « réalité de terrain » de l’effort de chasse 

des prédateurs plongeurs reste ardue, malgré les développements technologiques récents. De 

nombreuses études de suivis télémétriques ont alors utilisé des indices comportementaux basés 

sur des données de localisation et/ou de plongée, pour identifier le comportement de chasse des 

prédateurs dans les dimensions horizontale et/ou verticale (e.g. Schreer et Testa 1996; Fauchald 

et Tveraa 2003; Bailleul et al. 2008, et voir la revue de Carter et al. 2016). Ces études se basent 

alors sur la théorie de l’approvisionnement optimal dans la dimension horizontale (e.g. 

détection d’un comportement en ARS) et sur la théorie de la plongée optimale dans la 

dimension verticale (e.g. analyses des métriques de plongée), dans l’optique de caractériser un 

comportement de chasse probable. La plupart des études ont généralement porté sur 

l’utilisation d’une seule approche, soit dans la dimension horizontale (e.g. Jonsen et al. 2005; 

Breed et al. 2009) soit dans la dimension verticale (e.g. Schreer et Testa 1996; Baechler et al. 

2002) séparément. Des études ont alors comparé la capacité des données de localisation 

(dimension horizontale) et des données de plongée (dimension verticale) à détecter un 

comportement de chasse (Robinson et al. 2007; Dragon et al. 2012; Ramasco et al. 2015). 

Certains auteurs ont alors trouvé que les résultats issus d’approches horizontales n’étaient pas 

concordants avec les zones de chasse prédites avec les données de plongée – c’est le cas pour 

des éléphants de mer du Nord ou pour des albatros de Laysan (Robinson et al. 2007) – alors 
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que d’autres ont détecté une relation positive du comportement de chasse détecté entre les 

dimensions horizontale et verticale – par exemple pour des phoques veaux-marins (Ramasco et 

al. 2015). Les conclusions sont donc variées d’un cas à l’autre et portent essentiellement sur la 

capacité des approches à détecter un effort de chasse, mais moins sur leur efficacité pour 

spatialiser les zones de chasse. Enfin, des études plus récentes ont suggéré que l’intégration des 

mouvements horizontaux et verticaux au sein d’une même approche permet d’améliorer 

l’identification de l’effort de chasse d’éléphants de mer austraux (Bailleul et al. 2008; Bestley 

et al. 2015; Vacquié-Garcia et al. 2015), ce qui renforce l’importance des mouvements verticaux 

pour comprendre le comportement de prédateurs plongeurs (Carter et al. 2016). 

Dans certains cas, l’étude du comportement de chasse dans les dimensions horizontale 

et/ou verticale a été complétée par des indices de l’activité de chasse. Ils apportent alors une 

information qualitative et quantitative du comportement de chasse probable qui peut être 

particulièrement intéressante pour tester l’efficacité d’une approche ou pour caractériser un 

comportement en surface/plongée. Ces indices sont par exemple : 

-  le taux de dérive passive d’un animal en plongée comme indice de sa condition 

corporelle ; une augmentation de la flottabilité reflète l’acquisition de graisses, et donc 

un succès de chasse (e.g. Dragon et al. 2012), 

- une augmentation de la température stomacale qui indique la digestion d’une proie 

ingérée (e.g. Lesage et al. 1999; Naito 2007), 

- l’accélération de la tête ou de la mâchoire qui peut indiquer une tentative de capture 

de proie, (e.g. Liebsch et al. 2007; Viviant et al. 2010; Thums et al. 2011; Gallon et al. 

2013; Heerah et al. 2019), parfois additionnée des magnétomètres permettant 

d’identifier l’orientation de l’animal en plongée (e.g. Vance et al. 2021), 

- des images issues de caméras embarquées qui informent sur les proies rencontrées, sur 

la fréquence de ces rencontres, ou sur le comportement en plongée (e.g. Bowen et al. 

2002; Hooker et al. 2002; Watanabe et al. 2003), mais sur de courtes périodes de suivi. 

Ainsi, Dragon et al. (2012) ont constaté par exemple que les mouvements d’éléphants de mer 

austraux caractéristiques d’un effort de chasse intensif en surface (ARS) – détecté par 

application d’un modèle état-espace sur des données de localisation – sont de bons prédicteurs 

de l’activité en plongée et du succès de chasse dans la dimension verticale (cf. dérive passive). 

Ce type d’indice peut aussi aider à la caractérisation du comportement des prédateurs. Par 
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exemple, Lesage et al. (1999) ont identifié différentes classes de plongées chez les phoques 

veaux-marins selon leurs caractéristiques comportementales dans la dimension verticale (e.g. 

forme de plongée, vitesse), et ont constaté que l’activité de chasse (détectée grâce à des sondes 

stomacales) est répartie selon des proportions différentes dans les différents types de plongées, 

suggérant que certains types portent la majorité du comportement de chasse (en particulier les 

plongées en forme de « U » avec une vitesse rapide au fond).  

Un nombre croissant d’études ont récemment déployé des accéléromètres sur la tête ou 

sur la mâchoire de prédateurs marins, en complément des outils classiques de télémétrie, dans 

l’optique de détecter de fortes accélérations qui pourraient caractériser des tentatives de 

capture de proies (Prey Capture Attempts, PCAs), l’effort de nage, ou encore l’orientation de 

l’animal dans sa plongée (Suzuki et al. 2009; Naito et al. 2010; Viviant et al. 2010; Gallon et 

al. 2013; Ydesen et al. 2014; Guinet et al. 2014; Vance et al. 2021). Des informations directes 

du comportement de chasse peuvent alors être acquises avec de tels outils. Ces avancées 

technologiques récentes pourraient donc s’avérer prometteuses pour renforcer les connaissances 

sur le comportement chasse et l’écologie de certains prédateurs, à fine échelle spatiale et 

temporelle, tels que le phoque veau-marin (voir des premiers résultats très récents sur cette 

espèce : Ydesen et al. 2014; Vance et al. 2021), et pour déterminer plus précisément comment 

et où chassent ces espèces.  

1.5 Prédateurs supérieurs marins : quelle place au sein 

des écosystèmes ? 

Les prédateurs supérieurs marins occupent une place particulière au sein des écosystèmes 

marins puisqu’ils sont, par définition, au sommet des réseaux trophiques. Ces espèces animales 

peuvent avoir un rôle structurant sur les niveaux trophiques inférieurs s’ils s’alimentent sur 

une quantité importante de ressources, par processus de contrôle top-down (e.g. Estes et 

Palmisano 1974; Birt et al. 1987). Ce processus suggère alors que l’intensité de prédation peut 

influencer la distribution et/ou l’abondance des communautés de proies. L’écologie de ces 

prédateurs est aussi directement liée à celle des espèces de niveaux trophiques inférieurs. Ainsi, 

une modification écologique à la base d’un réseau trophique peut également avoir un impact 

sur les proies et sur les prédateurs qui en dépendent, par un processus de contrôle que l’on 

appelle bottom-up (e.g. Frederiksen et al. 2006). Une telle modification peut par exemple avoir 
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lieu au niveau des producteurs et consommateurs primaires (phyto- et zoo-plancton) sous 

influence de forçages environnementaux (e.g. climatiques, Beaugrand 2002) ou à des niveaux 

trophiques intermédiaires (poissons, céphalopodes, etc. qui peuvent être des proies potentielles) 

suite à des pressions environnementales ou anthropiques (e.g. pêche industrielle, Frederiksen et 

al. 2004). Considérant ces processus écologiques et trophiques, l’enjeu de nombreuses études a 

alors été d’évaluer comment des changements environnementaux peuvent influencer les 

populations de prédateurs (e.g. Frederiksen et al. 2004; Hazen et al. 2013), ou alors d’évaluer 

l’influence potentielle des prédateurs sur certaines espèces d’intérêt (e.g. chevauchement avec 

les pêcheries, Trzcinski et al. 2006; Cronin et al. 2012; Vincent et al. 2016 et voir la revue de 

Matthiopoulos et al. 2008).  Comprendre le rôle des prédateurs supérieurs marins au sein des 

écosystèmes peut donc s’avérer utile à leur gestion et conservation, ce qui nécessite d’étudier 

différentes facettes de leur écologie : leur distribution spatiale, leur abondance, les habitats 

qu’ils utilisent, leurs stratégies alimentaires et leurs relations trophiques avec d’autres espèces 

(proies et/ou autres prédateurs) (e.g. Costa 1993; Croll et al. 1998). 

1.6 Deux espèces sympatriques : le phoque veau-marin et 

le phoque gris 

 Généralités sur leur biologie, leur comportement et leur écologie 

Le phoque veau-marin (Phoca vitulina, Linnaeus, 1758) et le phoque gris (Halichoerus 

grypus, Fabricius, 1791) sont deux espèces de mammifères marins de l’ordre des Carnivores 

incluses dans le clade des Pinnipèdes et plus spécifiquement dans la famille des Phocidés (Figure 

2.A). Ces deux espèces partagent de fortes similarités morphologiques, bien que les phoques 

veaux-marins soient plus petits et légers (environ 1.4-1.6 m pour 90-110 kg en moyenne) que 

les phoques gris (environ 1.8-2.1 m pour 150-240 kg en moyenne) à l’âge adulte (McLaren 

1993). Les phoques veaux-marins adultes présentent peu de dimorphisme sexuel, bien que les 

mâles soient légèrement plus lourds que les femelles, ce qui contraste avec les phoques gris 

adultes pour lesquels les mâles sont plus grands et lourds (2.1 m, 240 kg) que les femelles       

(1.8 m, 150 kg). Pour les deux espèces, la charge pondérale varie en fonction des périodes de 

l’année, et s’avère plus importante au début de la reproduction (après avoir acquis des réserves 

pendant plusieurs mois) mais est plus réduite à l’issue de la reproduction et de la mue puisque 

les individus vivent essentiellement sur leurs réserves au cours de ces périodes. 
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● Cycle biologique : quelle influence sur leur comportement  

Les phoques veaux-marins et gris ont un comportement amphibie marqué par l’utilisation 

du milieu marin pour s’alimenter et se déplacer, et par l’utilisation de sites de repos à terre 

émergés pour se reproduire, muer et se reposer. Ces deux espèces sont des prédateurs à place 

centrale terrestre, puisqu’elles doivent fréquemment revenir à un substrat ferme (sableux, 

rocheux ou banquise) pour des raisons biologiques et physiologiques. Les phoques veaux-marins 

et gris ont des cycles biologiques annuels asynchrones : les phoques veaux-marins se 

reproduisent en juin-juillet puis muent en août-septembre alors que les phoques gris se 

reproduisent de septembre à décembre et muent de janvier à avril, dans les eaux européennes 

(Bonner 1972) (Figure 2.B). Onze mois après l’accouplement, les femelles de phoques veaux-

marins et gris mettent bas d’un jeune unique qu’elles allaitent sur les sites de repos à terre 

durant une courte période (de 2 à 4 semaines environ) avant leur sevrage. 

 

Figure 2 : Photographies d’un phoque veau-marin (vert, à gauche) et d’un phoque gris (ici 

un mâle adulte) (bleu, à droite) (A) et comparaison de leurs cycles biologiques annuels (B). 

[Photography of a harbour seal (green, left) and a grey seal (here an adult male) (blue, right) 

(A) and comparison of their annual biological cycles (B)]. 
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Les nouveau-nés de phoques veaux-marins naissent généralement juste après avoir mué in 

utero et peuvent directement nager quelques heures après la mise bas, ce qui permet alors à la 

mère de se déplacer en mer, en plongée, avec son jeune entre deux périodes de lactation sur les 

reposoirs (Bekkby et Bjørge 2000). Les nouveau-nés de phoques gris naissent quant à eux sur 

des sites de reproduction à terre qui rassemblent ponctuellement de nombreux individus 

conspécifiques au cours de cette période : les femelles adultes y viennent pour mettre bas sur 

les reposoirs et pour s’occuper de leur jeune, et les mâles adultes y viennent pour tenter de 

s’accoupler avec les femelles. A contrario des phoques veaux-marins, les phoques gris naissent 

avec un lanugo et restent presque exclusivement à terre durant toute la période de lactation. 

Les femelles allaitent et s’occupent de leur jeune sur les reposoirs durant la courte période de 

lactation, jusqu’au sevrage brutal de ces jeunes et de leur première mue à partir desquels ils 

quittent d’eux-mêmes leur reposoir pour aller s’alimenter en mer. Après cette courte période 

de lactation et d’investissement parental (ou parfois allo-parental, Arso Civil et al. 2021), les 

jeunes phoques veaux-marins et gris se dispersent en mer où ils devront trouver et acquérir 

leurs propres ressources seuls, sans aide parentale.  

Le temps passé à terre ou en mer est variable selon les périodes du cycle biologique. En 

effet, durant les périodes successives de reproduction et de mue, les phoques veaux-marins et 

gris augmentent leur temps de présence à terre sur les reposoirs afin de s’occuper/d’alimenter 

un nouveau-né pour une femelle reproductrice, de se reproduire pour les mâles, puis de muer 

pour tous les individus. Lors de cette dernière période, les phoques veaux-marins et gris 

renouvèlent complètement leur pelage de l’année précédente, ce qui a un coût énergétique 

important pour les individus. Ainsi, pendant leur mue, les phoques diminuent leur temps dans 

l’eau, où ils perdent plus d’énergie, et passent plus de temps à terre dans un souci de 

thermorégulation (Boily 1995). Ils restreignent alors leur activité d’alimentation en mer à 

proximité immédiate de leur site de repos à terre durant ces périodes, et s’éloignent donc peu 

de leur « place centrale » (Thompson et al. 1994; Beck et al. 2003). Les phoques gris sont 

particulièrement marqués par ce phénomène. En effet, ils sont considérés comme des 

reproducteurs dépendant d’un capital (capital breeders) puisque les individus puisent dans 

leurs réserves de graisses et de protéines au moment de la reproduction pour palier leur faible 

alimentation, et ce plus particulièrement pour les femelles adultes qui allaitent un nouveau-né 

(Mellish et al. 2000). Ceci est moins marqué pour les phoques veaux-marins puisque l’activité 

d’alimentation est moins diminuée en reproduction par rapport aux phoques gris, et ce plus 
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spécifiquement pour les femelles adultes qui se déplacent en mer avec leur nouveau-né entre 

deux périodes de repos à terre. Les phoques veaux-marins sont donc également en partie des 

reproducteurs dépendant d’un certain capital, mais dans une moindre mesure que les phoques 

gris puisqu’ils possèdent aussi quelques caractéristiques de reproducteurs dépendant de revenus 

concomitants (income breeders).  

● Déplacements en mer et utilisation de sites de repos à terre 

En dehors des périodes de reproduction et de mue, les phoques veaux-marins et gris passent 

la majorité de leur temps en mer où ils augmentent leur activité de quête alimentaire, c’est-à-

dire d’octobre à mai pour les phoques veaux-marins et de mai à septembre pour les phoques 

gris, dans les eaux européennes. Ils continuent alors d’utiliser les sites de repos à terre entre 

deux trajets en mer, mais ils y passent moins de temps. Les phoques veaux-marins se déplacent 

et s’alimentent essentiellement sur de courtes distances en zones côtières (quelques dizaines de 

kilomètres des côtes sur de nombreux sites en Atlantique Nord-Est) en restant à proximité de 

leurs sites de repos à terre (Thompson et al. 1996; Cunningham et al. 2009; Dietz et al. 2013). 

Ils constituent alors des populations discrètes, fidèles à leurs sites de repos à terre et 

relativement sédentaires (Thompson et al. 1996; Härkönen et Harding 2001; Dietz et al. 2013), 

ce qui peut en partie s’apparenter à une agrégation en « colonies » lorsque les échanges avec 

d’autres colonies sont limités. Les phoques gris peuvent quant à eux effectuer de plus longues 

distances en mer pour se déplacer et/ou s’alimenter, allant jusqu’à quelques centaines de 

kilomètres (Sjöberg et al. 1995; McConnell et al. 1999), mais peuvent aussi parfois rester à 

proximité immédiate de leurs reposoirs dans certains cas (Vincent et al. 2016). Cette espèce 

hautement mobile peut alors utiliser de nombreux sites de repos à terre, spatialement éloignés, 

tout au long de son cycle biologique annuel (Thompson et al. 1996; Jones et al. 2015; Vincent 

et al. 2017) et s’alimenter sur des zones géographiques différentes de celle où se situe son site 

de reproduction (Russell et al. 2013). Ainsi, bien que les individus aient tendance à revenir sur 

le même site de reproduction chaque année (cf. philopatrie de cette espèce, Pomeroy et al. 

2000), les phoques gris utilisent une grande diversité de sites de repos à terre en dehors de cette 

période et pourraient alors être considérés comme des prédateurs à « place centrale mobile ». 

● Comportement en plongée, comportement de chasse et écologie trophique 

Les phoques veaux-marins et gris passent la plupart de leur temps en mer à plonger 

(environ 80-85%, Thompson et al. 1991; Thompson et Fedak 1993) pour s’alimenter, mais 
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également pour se déplacer voire pour se reposer (e.g. Thompson et al. 1991; Bjørge et al. 1995; 

Lesage et al. 1999). Ils sont donc des plongeurs continuels. Ces espèces peuvent également 

passer de longues périodes en surface vraisemblablement pour se reposer/ou pour digérer leur 

alimentation, surtout pendant de longs trajets en mer (Russell et al. 2015). Ces deux prédateurs 

sont généralement considérés comme des chasseurs benthiques qui effectuent typiquement des 

plongées en forme de « U » lorsqu’ils cherchent leurs proies et s’en alimentent, et plutôt en 

« V » lorsqu’ils sont en transit/déplacement (Thompson et al. 1991; Bjørge et al. 1995; Lesage 

et al. 1999; Baechler et al. 2002; Beck et al. 2003; Bowen et al. 2006). 

Les deux espèces de phoques sont deux prédateurs supérieurs marins considérés comme 

« chasseurs généralistes » à l’échelle de l’espèce, puisqu’ils s’alimentent sur un large panel de 

proies (poissons, céphalopodes, voire crustacés) disponibles dans leur environnement local (e.g. 

Olsen et Bjørge 1995; Mohn et Bowen 1996; Kavanagh et al. 2010). Le régime alimentaire des 

phoques veaux-marins est vraisemblablement variable entre différents sites d’étude, comme 

dénoté par quelques études comparatives (e.g. Olsen et Bjørge 1995; Spitz et al. 2010), 

probablement à cause des différences locales en proies disponibles selon les sites d’étude, mais 

s’avère parfois moins variable au sein d’un même site (e.g. Spitz et al. 2015). Spitz et al. ont 

noté, dans un cas spécifique, une certaine homogénéité du régime alimentaire des phoques 

veaux-marins à l’échelle d’une colonie (Baie des Veys, Manche Est, Spitz et al. 2010), mais ont 

identifié de fortes différences alimentaires avec une colonie voisine (Baie de Somme, Spitz et 

al. 2015), alors que ces deux sites sont spatialement rapprochés (~200 km, voir localisation en 

Figure 4) et ont des caractéristiques écologiques et des assemblages de poissons similaires. Les 

auteurs ont alors suggéré que ces similarités observées au sein d’une colonie de phoques veaux-

marins pourraient découler de « traditions de chasse », transmises en partie par l’investissement 

parental (et alloparental) au cours des premiers jours de vie, lorsqu’une femelle adulte se 

déplace en plongée avec son nouveau-né (Spitz et al. 2015). Les phoques gris sont marqués par 

un plus haut degré de spécialisation individuelle des stratégies de chasse, comme détecté dans 

leur régime alimentaire (Tucker et al. 2008), par les mesures d’isotopes stables du carbone et 

de l’azote (Tucker et al. 2007; Hernandez et al. 2019) et par la variabilité de leurs zones de 

chasse (Austin et al. 2004). Cette spécialisation pourrait vraisemblablement résulter de 

l’ontogénie du comportement individuel de chasse en mer des juvéniles juste après leur sevrage 

(Carter et al. 2017, 2020), en l’absence de toute transmission de stratégies de chasse par 

investissement parental. 
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 Distribution et abondance des deux espèces sympatriques  

Le phoque veau-marin et le phoque gris sont des espèces dites « sympatriques » 

puisqu’elles sont phylogénétiquement proches, peuvent utiliser de mêmes habitats et ressources, 

et sont cooccurrentes sur une même zone géographique en Atlantique Nord (e.g. Jones et al. 

2015). Les phoques gris se distribuent sur le plateau continental en Atlantique Nord, du côté 

Ouest (côtes états-uniennes et canadiennes) et Est (e.g. côtes irlandaises, britanniques, 

françaises, et d’autres pays bordant les mers du Nord et Baltique) (Hall et Russell 2018). Les 

phoques veaux-marins ont une plus grande distribution mondiale le long des côtes de 

l’hémisphère Nord qui se répartit selon trois sous-espèces : le phoque veau-marin du Pacifique 

(P. vitulina richardii), de l’Ungava (P. vitulina mellonae) et de l’Atlantique (P. vitulina 

vitulina) (Teilmann et Galatius 2018). Les phoques veaux-marins de l’Atlantique partagent 

ainsi des zones géographiques en mer avec les phoques gris, et ces espèces se retrouvent parfois 

sur les mêmes sites de repos à terre. 

Ces deux prédateurs supérieurs marins se retrouvent en sympatrie sur le plateau 

continental européen, où leur distribution s’étend des eaux subantarctiques (Islande et Russie) 

aux côtes de la Manche (France). Les estimations d’abondance de phoques effectuées ces 

dernières années en Europe montrent que l’essentiel des individus des deux espèces se situent 

majoritairement en mer du Nord et en mer Baltique (Figure 3.A), ce qui constitue alors le cœur 

de leur distribution européenne. D’après les données les plus récentes, le centre de la population 

européenne de phoques gris est localisé le long des côtes britanniques, avec une estimation de 

149 700 [IC95% : 120 000-174 900] individus en 2019 et de 68 050 [60 500-75 100] naissances en 

2018 au Royaume-Uni (SCOS 2020). Environ un peu plus de 80% des naissances de phoques 

gris en Europe sont observées au Royaume-Uni (SCOS 2020), et leur abondance est alors plus 

restreinte sur les autres sites européens. Les phoques veaux-marins sont également répartis 

entre les côtes britanniques (environ 44 000 [36 000-58 700] individus en 2019, SCOS 2020) et 

la mer de Wadden (28 352 individus comptés en 2020, Galatius et al. 2020). 
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Figure 3 : A : Ordres de grandeur des effectifs de phoques veaux-marins (vert) et de phoques 

gris (bleus) estimés en Europe selon différentes régions/pays. B : Trajectoires générales des 

populations de phoques selon différentes régions (côtes britanniques, mer des Wadden et 

France), essentiellement au cours des 20 dernières années, après l’épisode de Phocine Distemper 

Virus (PDV) de 2002 (les trajectoires les plus récemment évaluées sont présentées). [A: General 

estimations of harbour seal (green) and grey seal (blue) numbers in Europe in different 

regions/countries. B: General trajectories of seal populations in the last 20 years, i.e. after the 

last Phocine Distemper Virus (PDV) event in 2002 (the most recently assessed trajectories are 

presented here]. (Sources: Mikkelsen 2007; Blanchet et al. 2014; Brasseur et al. 2015, 2018; 

Vincent et al. 2017; Granquist et Hauksson 2019; SCOS 2019, 2020; Russell et al. 2019; ICES 

2021 [Working Group on Marine Mammal Ecology, WGMME]). 
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Les abondances de ces deux espèces sont marquées par des tendances variables selon les 

zones géographiques en Europe (Vincent et al. 2017; Brasseur et al. 2018; Russell et al. 2019; 

Thompson et al. 2019; SCOS 2020; Poncet et al. 2021, voir Figure 3.B). Ces dernières années, 

le nombre de phoques gris a continué de croître dans certaines régions telles que le sud de la 

mer du Nord, ou a atteint une asymptote (Ouest Écosse) (Russell et al. 2019; Thomas et al. 

2019), et ces variations de tendances pourraient être attribuées à un effet densité-dépendance 

au niveau des régions géographiques les plus peuplées (Russell et al. 2019). Les effectifs de 

phoques veaux-marins sont quant à eux marqués par de fortes disparités de tendances entre 

régions géographiques : le nombre d’individus a fortement décru sur certains sites au Royaume-

Uni (au Nord et Nord-Est de l’Écosse) dès environ l’an 2000, alors que les effectifs sont restés 

stables ou ont continué de croître dans d’autres régions (e.g. Ouest Écosse, sud de la mer du 

Nord) (Lonergan et al. 2007; Vincent et al. 2017; Brasseur et al. 2018; Thompson et al. 2019).  

Les fortes croissances d’effectifs de phoques veaux-marins au sud de la mer du Nord ont été 

ponctuées par des diminutions brusques du nombre d’individus en 1988 et 2002 en raison du 

virus de la maladie de Carré des phoques (Phocine Distemper Virus, PDV, Brasseur et al. 

2018; Thompson et al. 2019). Les plus hauts taux de croissance des populations de phoques 

sont observés à la limite sud de leur aire de répartition européenne, le long des côtes françaises 

(Vincent et al. 2017). 

 Deux espèces potentiellement compétitrices 

L’existence d’une compétition trophique interspécifique entre les phoques veaux-marins et 

gris, qui serait défavorable aux phoques veaux-marins, est une hypothèse de plus en plus 

suggérée dans la littérature scientifique (Bowen et al. 2003; Svensson 2012; Sharples et al. 2012; 

Hanson et al. 2013; Jones et al. 2015; Wilson et Hammond 2019; Thompson et al. 2019). Cette 

hypothèse découle de l’observation de déclins locaux du nombre de phoques veaux-marins alors 

que les populations de phoques gris étaient stables ou continuaient de croître (Bowen et al. 

2003; Svensson 2012; Thompson et al. 2019). Wilson et Hammond (2019) ont récemment 

constaté que les phoques veaux-marins ont décliné là où les stocks lançons (Ammodytidae) ont 

également décliné, alors que cette proie était précédemment une composante clé du régime 

alimentaire des deux espèces de phoques. En effet, les stocks de lançons de la mer du Nord ont 

décliné au cours des années 1990 vraisemblablement à cause de la pêche industrielle et/ou de 

changements climatiques (augmentation de la température de l’eau de mer) (Furness 2002; 

Heath 2005), ce qui a pu induire le déclin de certains prédateurs marins (par contrôle        
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bottom-up, cf. Frederiksen et al. 2004, 2006) dont hypothétiquement les phoques veaux-marins. 

Il a été montré que les lançons constituaient toujours une part importante (mais moindre) du 

régime alimentaire des phoques gris après les déclins de phoques veaux-marins et de lançons, 

et Wilson et Hammond (2019) ont alors suggéré qu’une compétition interspécifique pour ce 

type de proie pourrait avoir lieu si les lançons sont en quantité limitante. La réduction de 

ressources disponibles pourrait alors avoir eu des effets délétères sur certaines colonies de 

phoques veaux-marins. D’autres résultats récents suggèrent que les niches trophiques des deux 

espèces sont maintenant ségrégées en mer du Nord, autant spatialement que sur les ressources 

ciblées, puisque les phoques gris continuent à s’alimenter sur des lançons au large alors que le 

régime alimentaire des phoques veaux-marins est plus diversifié et orienté vers d’autres types 

de proies en zone côtière (Damseaux et al. 2021). Ceci pourrait alors refléter un mécanisme 

d’évitement de compétition. 

Des interactions interspécifiques directes ont été récemment détectées entre les deux 

espèces de phoques en mer du Nord, et pourraient avoir une influence sur leur écologie. En 

effet, il a été récemment observé et décrit que les phoques gris peuvent prédater d’autres 

mammifères marins tels que les marsouins communs (Phocoena phocoena) (Bouveroux et al. 

2014; Leopold et al. 2015), mais également des phoques veaux-marins (van Neer et al. 2015, 

2021) voire même des congénères de la même espèce (Bishop et al. 2016; Brownlow et al. 2016; 

van Neer et al. 2019). Le phénomène de prédation de phoques gris sur des phoques veaux-

marins reste peu documenté pour l’instant, mais des efforts de recherche récents visent à mieux 

en évaluer l’intensité puisque cette interaction directe pourrait avoir un rôle capital dans 

l’écologie de ces espèces (van Neer et al. 2021). Enfin, des comportements d’agression sexuelle 

mortelle de mâles phoques gris sur des femelles phoques veaux-marins ont été également 

observés en mer du Nord (van Neer et al. 2015; Rohner et al. 2020). Comprendre les potentielles 

interactions trophiques compétitives entre ces deux espèces apparaît donc être un enjeu crucial 

pour étudier leur écologie avec plus de précision, et détecter la potentielle incidence de ces 

interactions sur leur reproduction et leur survie (e.g. Bowen et al. 2003; Wilson et Hammond 

2019; Damseaux et al. 2021). 
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 Cas d’étude : limite sud d’aire de répartition 

En France, les phoques veaux-marins et gris se situent en leur limite Sud d’aire de 

répartition européenne (Vincent et al. 2017), se distribuent du Sud de la mer du Nord à la 

Bretagne, et sont en nombres relativement limités par rapport au cœur de leur distribution 

(Figure 4.A, données de Poncet et al. en préparation). La limite Sud d’aire de sympatrie des 

deux espèces est localisée en Manche Nord-Est, où plusieurs centaines de phoques veaux-marins 

et gris sont principalement observés sur les reposoirs de deux estuaires adjacents (baie de 

Somme et baie d’Authie). La baie de Somme constitue la plus grande colonie reproductrice de 

phoques veaux-marins de France métropolitaine (maximum de 597 individus comptés à terre, 

dont 150 naissances, en 2020, Poncet et al. en préparation incluant les données de Monnet et 

al. 2021) et est marquée par une dynamique de croissance exponentielle depuis 1990                   

(+ 11.9%/an) (Figure 4.B). Cette croissance est trop rapide pour être exclusivement issue de 

la reproduction et s’expliquerait aussi par l’émigration d’individus depuis le sud de la mer du 

Nord (Vincent et al. 2017). Les phoques gris, arrivés plus récemment sur ce secteur, ont aussi 

vu leurs effectifs croître de façon exponentielle, mais à un rythme plus rapide que celui des 

phoques veaux-marins (+ 16.7%/an). Cependant, presque aucune naissance de phoque gris 

n’est constatée en Manche Est (deux en 2019, Poncet et al. 2021), donc cette tendance 

s’expliquerait par le mouvement d’un nombre croissant de phoques gris, principalement mâles 

adultes (81% [77-84%], Vincent et al. 2018), de la mer du Nord vers la Manche Est (Vincent 

et al. 2017). Ces phoques gris sont essentiellement présents sur ce secteur au printemps-été, 

c’est-à-dire en dehors de leur période de reproduction, ce qui pourrait refléter un effet de 

densité-dépendance au niveau du Sud de la mer du Nord menant certains individus à s’éloigner 

de leur site de reproduction pour s’alimenter (Vincent et al. 2017, et voir Gagglotti et al. 2002 

pour un exemple de mécanisme de colonisation). Le nombre de phoques veaux-marins et gris 

en baie d’Authie – site à proximité immédiate de la baie de Somme – suit également une 

croissance exponentielle (+20.2%/an et +26.1%/an respectivement) bien qu’il n’y ait presque 

aucune naissance (trois de phoques veaux-marins en 2020) (Poncet et al. en préparation 

incluant les données de Fremau et Leviez 2021). Dans ce second cas, la croissance observée 

s’expliquerait aussi vraisemblablement par une émigration d’individus provenant d’autres sites. 
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Figure 4 : A : Effectifs maximaux de phoques veaux-marins et gris comptés sur leurs sites de 

repos à terre en France métropolitaine en 2020. B : Effectifs maximaux annuels de phoques 

(points) et tendances associées (lignes) en baie de Somme et d’Authie (méthodes d’évaluation 

des tendances : Vincent et al. 2017, données mises à jour : Poncet et al. en préparation). [A: 

Maximum counts of harbour and grey seals on haulout sites in mainland France in 2020. B: 

Maximum yearly counts of seals (points) and associated trends (lines) in the Baie de Somme 

and in the Baie d’Authie (methods for trends: Vincent et al. 2017, updated data: Poncet et al. 

in prep)]. 

B 

A 
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Le régime alimentaire des phoques veaux-marins est essentiellement composé de poissons 

plats en baie de Somme en période estivale (Spitz et al. 2015), mais il reste de nombreuses 

informations à acquérir sur ces deux espèces pour comprendre leur comportement d’acquisition 

des ressources sur ce secteur, et pour identifier leurs niches trophiques afin d’évaluer de 

potentielles interactions compétitives.  

L’étude de l’écologie trophique des phoques veaux-marins et gris en leur limite d’aire de 

sympatrie pourrait alors constituer un cas d’étude intéressant. En effet, la limite d’aire de 

répartition d’une espèce peut s’avérer particulièrement intéressante d’un point de vue théorique 

pour étudier des mécanismes écologiques tels qu’une compétition interspécifique (Brown et al. 

1996; Sexton et al. 2009), puisque la limite spatiale suppose théoriquement l’existence de 

conditions environnementales limitantes (e.g. ressources). Ainsi, les résultats obtenus à de tels 

sites pourraient servir de site modèle pour comprendre comment une population peut s’adapter 

(ou non) à de nouvelles conditions. 

1.7 Objectifs et plan de thèse 

L’objectif central de la présente thèse est d’étudier les stratégies d’acquisition des 

ressources et l’écologie trophique de deux espèces sympatriques de phoques, le phoque veau-

marin et le phoque gris, dans un contexte écologique spécifique : en leur limite sud d’aire de 

répartition européenne. Ce travail s’articule autour de deux grands axes qui reposent 

successivement sur l’étude des stratégies de ces espèces pour acquérir leurs ressources 

alimentaires dans l’espace (comportement en plongée et zones de chasse) puis sur l’étude de 

leurs niches trophiques dans un contexte de potentielles interactions compétitives. Suivant ces 

deux axes, différentes questions sont alors posées :  

- Quelles sont les stratégies comportementales déployées par les phoques veaux-marins 

et gris dans l’espace pour s’alimenter ? Comment ces espèces utilisent-elles leur 

environnement dans ses dimensions horizontale et verticale pour chasser ? Comment 

se caractérise leur comportement de chasse en plongée et/ou depuis la surface ? Et 

comment caractériser ce comportement spatialement pour l’identification de leurs 

zones de chasse ? 

- Comment se structurent les niches trophiques des phoques veaux-marins et gris selon 

plusieurs dimensions (alimentaire, spatiale et temporelle), en leur limite d’aire de 

répartition ? Quel est le potentiel d’interactions interspécifiques et intraspécifiques ? 
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Existe-t-il un potentiel de compétition trophique entre les deux espèces sympatriques 

de phoques pour l’accès à la ressource ?  

Ces deux axes sont abordés dans cette thèse en étudiant les stratégies de chasse de l’échelle 

individuelle à l’échelle de la colonie/sous-population. L’objectif sous-jacent est d’évaluer 

comment l’écologie trophique de ces espèces peut être structurée à l’échelle de la colonie/sous-

population par l’ensemble des stratégies individuelles. Nous pouvons ainsi nous demander quel 

est le degré de spécialisation des individus au sein de ces populations de prédateurs ?  

Les résultats de cette thèse et leurs interprétations sont structurés autour de deux 

chapitres (chapitres 3 et 4). Ces chapitres étant relativement indépendants l’un de l’autre, il a 

été choisi de discuter les résultats et d’avoir une interprétation générale directement à la fin de 

chaque chapitre, plutôt que de faire une discussion générale scindée en deux sous-parties 

distinctes. Les méthodes appliquées pour obtenir les résultats de cette thèse sont présentées 

dans le chapitre 2. Des conclusions et perspectives sont également proposées en chapitre 5.  

Cette thèse suit donc le plan suivant : 

• Le Chapitre 2 présente les matériels et méthodes utilisés dans cette thèse, et inclut 

une brève description de la zone d’étude, la Manche Est. 

• Le Chapitre 3 porte sur l’identification des zones de chasse et du comportement 

en plongée des phoques veaux-marins et gris. Il propose de répondre aux questions relatives 

aux stratégies de chasse utilisées par les phoques dans l’espace pour chercher leurs ressources. 

Ce chapitre a une portée méthodologique sur l’utilisation des outils de suivis télémétriques 

pour évaluer les zones de chasse, mais également une portée écologique sur la 

compréhension du comportement de chasse utilisé par ces espèces. Une partie de ces 

résultats ont été valorisés dans un article scientifique publié dans Marine Biology (Planque et 

al. 2020, voir Article 1 en annexe). Un autre article est en préparation sur des résultats de ce 

chapitre (voir Article 4). 

• Le Chapitre 4 vise à identifier les niches trophiques de phoques veaux-marins 

et gris en Manche Est selon plusieurs dimensions, et d’en mesurer le chevauchement 

afin d’évaluer le potentiel de compétition interspécifique. L’utilisation des analyses 

complémentaires du régime alimentaire fonctionnel (par analyse de fèces), des niches 

isotopiques et des zones de chasse à l’échelle de l’espèce permettent ici de caractériser les niches 
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trophiques de façon détaillée, et de mesurer les degrés de similarités et de différences entre les 

deux espèces. Les résultats principaux de ce chapitre ont été valorisés dans un article 

scientifique publié dans Ecology and Evolution (Planque et al. 2021, voir Article 2 en annexe). 

• Le Chapitre 5 apporte finalement des éléments de conclusion sur les principaux 

résultats de la thèse, et propose quelques perspectives d’étude sur l’écologie trophique des 

phoques veaux-marins et gris en leur limite d’aire de répartition européenne. 
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CHAPITRE 2 

2 Matériels et méthodes 

 

 

 

 

 

 

 

Un phoque veau-marin équipé d’une balise GPS/GSM ; les vibrisses d’un phoque veau-marin ; 

collecte de fèces sur les reposoirs de phoques en baie de Somme.  

Photos Yann Planque 
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2.1 Zone d’étude 

L’ensemble des analyses et résultats présentés dans cette thèse découlent de suivis réalisés 

depuis la baie de Somme (BDS) qui est un estuaire macrotidal localisé le long des côtes 

françaises de la Manche Est (ou « Manche Orientale », Eastern English Channel, France) 

(Figure 5).  

 

Figure 5 : Localisation de la baie de Somme, le long des côtes françaises de la Manche Est, 

utilisée par les phoques veaux-marins et gris comme site de repos à terre. L’ensemble des 

analyses et résultats de cette thèse découlent de suivis réalisés depuis ce site ( étoile rouge). 

[Location of the Baie de Somme, along the French coast of the Eastern English Channel, used 

by harbour and grey seals as a haulout site. The whole analyses and results of this thesis arise 

from surveys realised from this site (red star)]. 

La Manche Est est une mer du plateau continental européen, encastrée entre les côtes 

britanniques et françaises, caractérisée par des eaux très peu profondes (majoritairement moins 

de 50 m) soumises à un fort hydrodynamisme, avec de forts courants tidaux et de surface (e.g. 

Sentchev et Yaremchuk 2007). Cette mer est aussi marquée par une forte productivité et 

diversité biologique, induisant la présence de nombreuses ressources halieutiques d’intérêts 

(Carpentier et al. 2009). Les écosystèmes de la Manche Est sont fortement structurés par la 

présence de plusieurs estuaires macrotidaux hautement productifs, qui sont des zones de 

nurseries pour de nombreuses espèces de poissons (baie de Seine, baie de Somme BDS, baie 

d’Authie, baie de Canche et baie des Veys ; e.g. Riou 2001; Carpentier et al. 2009; Girardin et 



 

34 

 

al. 2018). La baie de Somme constitue ainsi la seconde plus grande aire de nurserie de poissons 

de la Manche Est, après la baie de Seine, et est une zone d’intérêt majeure pour des espèces de 

poissons plats commerciales (principalement pour les soles communes Solea solea et les plies 

communes Pleuronectes platessa ; Riou 2001; Selleslagh et al. 2009; Carpentier et al. 2009). 

2.2 Suivis télémétriques 

2.2.1 Captures de phoques et déploiement de balises 

Des outils de bio-télémétrie ont été déployés sur des phoques veaux-marins et gris afin 

d’étudier leur comportement en mer (en plongée et spatialement). Au total, 25 phoques veaux-

marins (10 individus en 2008 et 15 en 2019) et 24 phoques gris (12 individus en 2012 et 12 en 

2019) ont été capturés en baie de Somme (France) pour être équipés de balises FastlocTM 

GPS/GSM (détails généraux sur les individus capturés en Tableau 1 et Tableau 2). Un des 

phoques veaux-marins a été capturé deux fois, en mai et en octobre 2019, équipé de deux balises 

différentes, et est donc associé à la fois aux références S14 et S22. Cet individu a donc été suivi 

à deux périodes différentes. La plupart des individus ont été capturés et balisés juste après leur 

mue annuelle afin d’avoir la plus longue période de suivi possible, soit en octobre pour les 

phoques veaux-marins (N = 21) et en mai-juin pour les phoques gris (N = 19). Inversement les 

individus restants ont été capturés et équipés/échantillonnés juste avant la période de 

reproduction, soit en mai pour les phoques veaux-marins S11 à S14 et en septembre-octobre 

pour les phoques gris G10 à G12, G23 et G24. La capture a été effectuée à terre sur les reposoirs 

(sableux en baie de Somme) ou dans l’eau autour de ces reposoirs, avec des filets circulaires de 

type « hoop net » et/ou des filets droits de type « tangle net » spécialement conçus pour ce 

type de manipulation. Une fois capturé, un individu a été systématiquement pesé au 

kilogramme près afin d’être anesthésié par une injection en intraveineuse de 0.8 mg.kg-1 de 

Zoletil (Vibrac, Carros, France) (Baker et al. 1990). Les balises ont ensuite été collées sur le 

bas de la nuque des phoques avec de la résine epoxy bi-composante à prise rapide (RS 

components), afin de tenir sur leur pelage pendant plusieurs mois. La capture de ces phoques 

a permis l’acquisition d’informations morphométriques dont leur masse (kg), leur taille 

corporelle (du museau à la queue, cm) et leur circonférence axiale (cm) (Tableaux 1 et 2). Des 

vibrisses ont également été échantillonnées sur ces individus au cours de leur capture (la plus 

grande à gauche et à droite du museau), afin que leur composition en isotopes stables du 

carbone (δ13C) et de l’azote (δ15N) (et optionnellement du soufre δ34S) puisse être analysée 
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(voir détails méthodologiques en section 2.3.1, et les Tableaux 1 et 2 pour la taille des vibrisses 

collectées et le nombre de segments analysés). Les captures de phoques et leur manipulation 

ont été réalisées sur la base des autorisations suivantes, délivrées par le ministère français de 

l’environnement : 08/346/DEROG (phoques veaux-marins en 2008), 11/874/DEROG 

(phoques gris en 2012) et autorisation accordée par les ministères de la Transition écologique 

et solidaire et de l'Agriculture et de l'Alimentation le 21/05/2019 (phoques veaux-marins et 

gris en 2019). 

La quasi-totalité des phoques veaux-marins et des phoques gris capturés étaient des mâles, 

excepté les phoques veaux-marins S06 et S13 et le phoque gris G20 qui étaient des femelles. 

Les phoques veaux-marins pesaient 82 ± 17 kg et mesuraient 147 ± 8 cm en moyenne (±SD), 

au moment de leur capture, avec peu de variabilités entre individus. Seuls les quatre phoques 

veaux-marins capturés avant les périodes de reproduction et de mue (mai 2019) étaient plus 

lourds que ceux capturés après la mue (110 ± 19 kg), ce qui est cohérent avec la biologie de 

l’espèce : les réserves faites par les individus sont plus conséquentes avant la reproduction. Les 

phoques gris pesaient 117 ± 57 kg et mesuraient 166 ± 27 cm en moyenne, au moment de leur 

capture, mais avec une forte variabilité interindividuelle. Ainsi, la moitié des phoques gris les 

plus légers (≤ 100 kg) pesaient en moyenne 75 ± 17 kg pour 146 ± 14 cm, alors que l’autre 

moitié d’individus (les plus corpulents, > 100 kg) avaient une masse presque deux fois 

supérieure en moyenne (159 ± 52 kg pour 188 ± 18 cm). 

Parmi les 25 phoques veaux-marins, la balise d’un individu, S09, capturé en 2008, n’a pas 

correctement fonctionné et aucune vibrisse n’a pu être collectée sur cet individu pour analyses 

isotopiques : cet individu a donc été écarté de l’ensemble des analyses de la thèse, et seuls 24 

phoques veaux-marins sont alors ici présentés et étudiés. Le phoque gris G09 a été écarté des 

analyses de suivis télémétriques qui suivent (analyses de données de plongée et zones de chasse) 

à cause d’un temps de suivi très restreint lié à un dysfonctionnement de la balise cinq jours 

après le début du suivi, mais celui-ci a tout de même été conservé pour les analyses isotopiques 

puisque des vibrisses ont été collectées sur cet individu.  
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Tableau 1 : Informations sur les 25 phoques veaux-marins capturés en baie de Somme en 2008 et en 2019, équipés de balises GPS/GSM pour 

réaliser un suivi télémétrique, et sur lesquels leur plus longue vibrisse a été collectée pour analyser leur composition en isotopes stables du carbone 

(δ13C) et de l’azote (δ15N). [Details of the 25 harbour seals captured in the Baie de Somme in 2008 and 2019, each was fitted with GPS/GSM 

tags for telemetry tracking and had their longest whisker sampled to analyse the δ13C and δ15N stable isotope composition].  

Seal 

species 
Individual Sex 

Body 

mass 

kg 

Body 

length 

cm 

Girth 

cm 

  
Telemetry tracking 

with GPS/GSM tags 
  

δ13C and δ15N stable isotope 

analyses on whisker segments 

  Tag number 
Capture date / 

Start tracking 
End tracking 

Tracking 

duration 

days 

Number of 

dives 
  

Whisker 

length 

mm 

Number of 

whisker 

segments 

H
ar

b
o
u
r 

se
al

s 

P
h
o
q
u
es

 v
ea

u
x-

m
a
ri

n
s 

S01 M 86 141 116   gp15s-S35-08 2008-10-20 2009-01-13 85 25094   65 7 

S02 M 82 151 108   gp15s-S37-08 2008-10-20 2009-05-04 196 87756   103 10 

S03 M 85 139 114   gp15s-S39-08 2008-10-20 2009-04-03 165 44020   88 10 

S04 M 55 130 97   gp15s-S36-08 2008-10-21 2009-02-19 121 42118   109 11 

S05 M 89 140 112   gp15s-S32-08 2008-10-21 2009-01-28 99 27565   102 11 

S06 F 77 143 106   gp15s-S30-08 2008-10-21 2009-01-03 74 18887   62 7 

S07 M 98 144 118   gp15s-S31-08 2008-10-21 2009-05-05 196 44787   116 13 

S08 M 83 138 105   gp15s-S34-08 2008-10-21 2009-05-05 196 55575   90 10 

S09 M 76 146 108   gp15s-S33-08 2008-10-22 - - -   - - 

S10 M 83 145 113   gp15s-S33-08 2008-10-22 2009-02-19 120 32533   - - 

S11 M 112 155 121   hg67-15025-19 2019-05-25 2019-07-10 46 11390   100 11 

S12 M 118 154 125   hg67-15009-19 2019-05-25 2019-08-10 77 29762   115 12 

S13 F 128 153 126   hg67-15023-19 2019-05-25 2019-06-12 18 4184   100 11 

S14 M 84 149 119   hg67-15012-19 2019-05-25 2019-08-14 81 28825   118 12 

S15 M 70 165 103   hg68-15124-19 2019-10-05 2020-01-03 90 40388   116 12 

S16 M 78 152 112   hg68-15122-19 2019-10-05 2020-01-09 96 34352   116 12 

S17 M 70 157 108   hg68-15109-19 2019-10-05 2019-12-26 82 27704   118 12 

S18 M 69 146 101   hg68-15115-19 2019-10-05 2020-03-19 166 51336   108 11 

S19 M 61 138 111   hg68-15113-19 2019-10-05 2020-01-26 113 42442   136 14 

S20 M 73 149 108   hg68-15111-19 2019-10-05 2019-12-29 85 31114   113 12 

S21 M 67 138 108   hg68-15121-19 2019-10-05 2019-12-30 86 36394   110 12 

S22 M 78 153 102   hg68-15106-19 2019-10-06 2019-12-11 66 23593   106 11 

S23 M 79 153 101   hg68-15112-19 2019-10-06 2020-01-31 117 35616   115 12 

S24 M 77 137 102   hg68-15107-19 2019-10-06 2019-12-07 62 19859   101 11 

S25 M 83 153 104   hg68-15108-19 2019-10-07 2019-12-16 70 26619   117 12 
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Tableau 2 : Informations sur les 24 phoques gris capturés en baie de Somme en 2012 et en 2019, équipés de balises GPS/GSM pour réaliser un 

suivi télémétrique, et sur lesquels leur plus longue vibrisse a été collectée pour analyser leur composition en isotopes stab les du carbone (δ13C) et 

de l’azote (δ15N). [Details of the 24 grey seals captured in the Baie de Somme in 2012 and 2019, each was fitted with GPS/GSM tags for telemetry 

tracking and had their longest whisker sampled to analyse the δ13C and δ15N stable isotope composition].  

Seal 

species 
Individual Sex 

Body 

mass 

kg 

Body 

length 

cm 

Girth 

cm 

  
Telemetry tracking 

with GPS/GSM tags 
  

δ13C and δ15N stable isotope 

analyses on whisker segments 

  Tag number 
Capture date / 

Start tracking 
End tracking 

Tracking 

duration 

days 

Number of 

dives 
  

Whisker 

length 

mm 

Number of 

whisker 

segments 

G
re

y
 s

ea
ls

 

P
h
o
q
u
es

 g
ri

s 

G01 M 98 148 114   hg35-31-12 2012-05-29 2012-10-30 154 53433   82 9 

G02 M 150 188 136   hg35-32-12 2012-05-30 2012-10-20 143 33174   72 8 

G03 M 112 162 121   hg35-35-12 2012-05-30 2012-12-16 200 58977   114 12 

G04 M 146 173 130   hg35-42-12 2012-05-30 2012-11-30 184 40415   72 8 

G05 M 86 149 115   hg35-44-12 2012-05-30 2012-11-03 157 55914   110 12 

G06 M 170 - -   hg35-193-12 2012-05-31 2013-01-31 245 47162   - - 

G07 M 180 202 -   hg35-36-12 2012-05-31 2012-09-03 95 19592   52 6 

G08 M 139 183 131   hg35-30-12 2012-05-31 2013-01-09 223 46864   100 11 

G09 M 61 140 99   hg35-47-12 2012-06-01 2012-06-06 5 1256   132 14 

G10 M 70 149 106   hg36-509-12 2012-09-10 2012-10-04 24 6925   102 11 

G11 M ~100 165 123   hg35-46-12 2012-09-13 2013-01-16 125 34372   - - 

G12 M ~200 205 -   hg35-39-12 2012-09-13 2013-01-02 111 24699   110 12 

G13 M 92 174 114   hg67-15015-19 2019-05-23 2019-10-14 144 34622   90 10 

G14 M 60 132 103   hg67-15016-19 2019-05-23 2019-11-10 171 45971   97 9 

G15 M 84 140 111   hg67-15007-19 2019-05-23 2019-10-07 137 29902   114 10 

G16 M 142 204 133   hg67-15017-19 2019-05-23 2019-06-09 17 3999   95 10 

G17 M 108 165 120   hg67-15013-19 2019-05-24 2019-11-19 179 42240   86 8 

G18 M 62 132 105   hg67-15010-19 2019-05-24 2019-06-12 19 7223   104 10 

G19 M 122 167 127   hg67-15011-19 2019-05-24 2019-11-11 171 39315   83 9 

G20 F 58 140 100   hg67-15024-19 2019-05-24 2019-11-24 184 52386   77 7 

G21 M 52 123 95   hg67-15014-19 2019-05-24 2019-09-30 129 39833   82 9 

G22 M 134 204 141   hg67-15008-19 2019-05-25 2019-10-31 159 38125   101 11 

G23 M ~300 210 179   hg68-15114-19 2019-10-07 2020-03-02 147 38396   97 10 

G24 M 74 154 105   hg68-15110-19 2019-10-07 2020-01-29 114 33035   127 13 
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2.2.2 Balises GPS/GSM et données 

Les suivis télémétriques de phoques présentés dans cette thèse ont été exclusivement 

réalisés par l’intermédiaires de balises de type FastlocTM GPS/GSM développées par le Sea 

Mammal Research Unit (University of StAndrews, Royaume-Uni). Ces balises sont composées 

de différents outils et capteurs : une antenne FastlocTM GPS (permettant l’acquisition de 

données de localisation spatiale), un capteur de milieu air-eau (permettant de détecter 

lorsqu’un animal est à terre au sec, ou dans l’eau), un capteur de pression (permettant 

d’enregistrer des données de profondeur en plongée), un capteur de température, un 

microprocesseur (permettant de prétraiter les données avant transmission), et un modem GSM 

(permettant la transmission des données via le réseau de téléphonie mobile) (McConnell et al. 

2004). Chaque balise a été programmée pour obtenir une localisation GPS environ toutes les 

20 minutes, lorsque le phoque est à la surface. Cependant la fréquence d’acquisition de ces 

données peut être temporellement irrégulière à cause de longues périodes passées sous l’eau par 

le phoque, ou par une trop faible disponibilité de satellites.  

Les données de localisation ont été filtrées avec un algorithme permettant de détecter et 

d’écarter les localisations irréalistes, qui auraient nécessité une vitesse de déplacement 

horizontale trop rapide pour un phoque (McConnell et al. 1992). Étant donné les forts courants 

marins observés en Manche Est (jusqu’à 2.3 m.s-1 de courants de surface mesurés dans cette 

zone, Sentchev et Yaremchuk 2007) pouvant s’additionner au déplacement apparent des 

phoques en surface, le seuil de vitesse pour détecter les positions réalistes a été fixé plus haut 

pour les phoques gris pouvant chasser plus au large (où les courants sont parfois plus forts), 

que pour les phoques veaux-marins plus côtiers. Ainsi, après inspection visuelle des trajets 

observés en surface pour évaluer leur cohérence, les filtres de vitesse ont été fixés à 2.5 m.s-1 

pour les phoques veaux-marins et 3.2 m.s-1 pour les phoques gris. 95% des localisations GPS, à 

la fois à terre et en mer, ont été attendues dans un rayon de 50 m autour de la véritable 

localisation (Wildtrack Telemetry Systems Limited 2021). 

Une plongée a été enregistrée par la balise dès lors qu’un phoque dépassait une profondeur 

de 1.5 m pendant au moins 8 secondes. Dans ce cas, différents paramètres de plongée ont alors 

été enregistrés de façon standard par la balise : la date et heure de début et de fin de plongée, 

la durée de plongée, la profondeur maximale atteinte, le pourcentage d’aire parcourue "percent 

area" (permettant de calculer un indice de la forme de plongée ; voir section 2.2.3.2) et des 
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profondeurs intermédiaires (méthode d’enregistrement différente entre 2008-2012 et 2019, cf. 

ci-après). Quel que soit le suivi, les données de plongée sont structurées dans un plan en deux 

dimensions, avec des informations sur la profondeur en fonction du temps (principe d’un Time 

Depth Recorder, TDR, e.g. Gentry et Kooyman 1986; Boeuf et al. 1988). La localisation de 

chaque plongée a été déterminée par interpolation linéaire sur la base des localisations GPS.  

Deux générations de balises GPS/GSM ont été utilisées dans cette thèse, les plus récentes 

intégrant un accéléromètre utile à la détection de tentatives de capture de proies (exclusivement 

pour les suivis de 2019). La présence de cet outil complémentaire dans les balises déployées en 

2019 a ainsi permis d’obtenir des données informatives sur une forte présomption d’un 

comportement de chasse (cf. section 2.2.2.3). En revanche, les balises déployées en 2008 (10 

phoques veaux-marins) et 2012 (12 phoques gris) n’intégraient pas d’accéléromètre, et ont 

exclusivement enregistré et transmis les données "classiques" de plongée, sans preuve d’un 

comportement de chasse probable. 

2.2.2.1 Données de plongée spécifiques aux suivis de 2008-2012 

Les balises GPS/GSM déployées en 2008-2012, i.e. sans accéléromètre, ont enregistré des 

profondeurs puis synthétisé et transmis neuf points intermédiaires de profondeur pour chaque 

plongée, tous les 10% de la durée totale de plongée (points D1 à D9, Figure 6). L’algorithme 

intégré dans cette génération de balises a ainsi permis de résumer les profondeurs intermédiaires 

de plongée à un intervalle de temps proportionnel.  
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Figure 6 : Structure des données de plongée acquises avec les balises GPS/GSM en 2008 et 

en 2012, incluant neuf profondeurs intermédiaires de plongée (D1 à D9) calculées tous les 10% 

de la durée totale de plongée (T1 à T9). Les deux points rouges caractérisent le début et la fin 

de plongée à 1.5 m de profondeur. MaxD : la profondeur maximale de plongée (m). [Structure 

of the dive data obtained with GPS/GSM tags deployed in 2008 and 2012, that include nine 

intermediate depth points (D1 to D9) calculated each 10% of the total dive duration (T1 to 

T9). The two points in red characterise the dive start and dive end at 1.5 m depth. MaxD: 

maximum depth of the dive (m)]. 

 

2.2.2.2 Données de plongée spécifiques aux suivis de 2019 

 Détection des profondeurs intermédiaires (modèle de « Broken-Stick ») 

Les balises GPS/GSM déployées en 2019, avec accéléromètres, ont intégré de nouveaux 

algorithmes de traitement « à bord » des données de plongée. En effet, les profondeurs 

intermédiaires de plongée enregistrées ont été résumées à partir d’un modèle de « Broken-

Stick » (Broken-Stick Model, BSM) permettant de fractionner un profil (ici de plongée) en 

plusieurs segments selon la trajectoire dans un espace en deux dimensions (profondeur en 

fonction du temps) (Photopoulou et al. 2015). Cet algorithme a été programmé de sorte à 

détecter de 3 à 12 points de profondeurs intermédiaires (Figure 7). Ces profondeurs 

correspondent ainsi à des points d’inflexion dans le profil de plongée permettant de dégager 

plusieurs segments du profil, caractérisés par des tendances homogènes. À l’inverse des suivis 

de 2008-2012, chaque profondeur a donc été enregistrée à des intervalles de temps spécifiques 

au profil de chaque plongée. 
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Figure 7 : Structure des données de plongée acquises avec les balises GPS/GSM en 2019, 

incluant de 3 à 12 profondeurs intermédiaires de plongée (D1 à D12) identifiées à bord par 

modèle de Broken-Stick à des moments précis de la plongée (T1 à T12). Le premier point D1 

correspond au début de la plongée, et le point rouge caractérise la fin de la plongée, tous deux 

à 1.5 m de profondeur. MaxD : la profondeur maximale de plongée (m). [Structure of the dive 

data obtained with GPS/GSM tags deployed in 2019, including from 3 to 12 intermediate depth 

points (D1 to D12) identified on-board with a Broken-Stick Model at several specific times of 

the dive (T1 to T12). The first depth point D1 is associated with the dive start, and the red 

point characterises the dive end, and both points are at 1.5 m depth. MaxD: maximum depth 

of the dive (m)]. 

 

 Phases de descente, de fond et de remontée 

Les balises ont été programmées pour détecter trois phases distinctes lors de chaque 

plongée : les phases de descente, de fond et de remontée. Ces trois phases sont déterminées sur 

la base d’un seuil de 75% de la profondeur maximale de plongée (ou 75% MaxD), déterminé 

arbitrairement par le constructeur (voir le schéma théorique en Figure 8). La phase de descente 

a ainsi été définie comme la période entre le début de la plongée (point D1) et le premier point 

d’inflexion (déterminé par « Broken-Stick ») dépassant 75% MaxD. La phase de remontée a 

quant à elle été définie comme la période entre le dernier point d’inflexion en-dessous de 

75% MaxD et la fin de la plongée. La phase de fond a été associée à la période entre la descente 

et la remontée, i.e. entre les premiers et derniers points d’inflexion en-dessous de 75% MaxD . 

Certaines données issues des accéléromètres ont alors pu être résumées à bord par les balises 
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pour chacune de ces trois phases (e.g. nombre de tentatives de capture de proies par phase), et 

ce, avant leur transmission (cf. section 2.2.2.3).  

 

 

Figure 8 : Structure des trois phases de plongée (descente, fond et remontée) déterminées par 

les balises GPS/GSM déployées en 2019, sur la base des profondeurs intermédiaires détectées 

par le modèle de Broken-Stick. 75% MaxD : seuil de détection de la phase de fond à 75% de la 

profondeur maximale de plongée (MaxD). [Structure of the three dive phases (descent, bottom, 

ascent) determined by the GPS/GSM tags deployed in 2019, from the intermediate depth 

points identified with the Broken-Stick Model. 75% MaxD: detection limit of the bottom phase 

at 75% of the dive maximum depth (MaxD)]. 

 

 

2.2.2.3 Données issues des accéléromètres (suivis de 2019) 

Les balises GPS/GSM déployées lors des suivis de 2019 ont inclus un accéléromètre de 

type ADXL345 (Analog Devices) permettant d’acquérir des données d’accélération dans trois 

axes (AX AY et AZ, cf. Figure 9). Ces mesures d’accélération sur trois axes visent à acquérir 

des données sur le mouvement des phoques en trois dimensions, pouvant potentiellement révéler 

des types de comportements dont les tentatives de capture de proies.  
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Les balises ont été positionnées sur la nuque des phoques avec l’antenne GSM orientée vers le 

crâne (vers l’avant de l’animal), permettant ainsi de mesurer accélération selon (Figure 9) :  

- un axe crânial-caudal (axe AX), pour mesurer les accélérations en avant et en arrière 

du corps du phoque 

- un axe latéral gauche-droite (axe AY), pour mesurer les accélérations vers la gauche et 

la droite du corps du phoque  

- un axe antéro-postérieur (axe AZ), pour mesurer les accélérations vers le haut et le bas 

du corps du phoque. 

L’accélération a été enregistrée à une fréquence d’acquisition de 25 Hz. Cette fréquence 

d’échantillonnage est notée FS dans les détails méthodologiques qui suivent. Cette fréquence 

est la minimale requise pour détecter des tentatives de capture de proies par la méthode des 

« Jerk » (Ydesen et al. 2014 ; cf. ci-après). La résolution de l’accélération est de 3.9 mg (soit 

0.038246 m.s-2, ou newtons par kilogramme), et l’intervalle d’acquisition est de ±16 g (soit 

±156.96 m.s-2). Pour rappel, une accélération de 1 g équivaut à une accélération de 9.81 m.s-2. 

 

Figure 9 : Axes de mesure de l’accélération (AX, AY et AZ) des accéléromètres implémentés 

dans les balises GPS/GSM déployées en 2019 (Figure : SMRU) [Acceleration measure axes 

(AX, AY and AZ) of the accelerometers implemented in GPS/GSM tags deployed in 2019 

(Figure: SMRU)]. 

Les données d’accélération ont été résumées à bord par la balise via différents algorithmes 

développés par le constructeur, afin d’obtenir trois données clés par phase de plongée (descente, 

fond et remontée) : (1) l’orientation statique de la balise et donc du phoque notée Pitch, (2) 

l’effort de nage de l’animal noté Swimming effort, et (3) les tentatives de capture de proies 

notées Prey-Capture Attemps (PCAs). Ces trois métriques ont été mesurées et résumées par la 
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balise selon les méthodes ci-dessous. Les valeurs brutes d’accélération acquises dans les trois 

axes sont notées [AX AY AZ] ci-après. Les algorithmes qui ont été inclus aux balises, et qui sont 

présentés ci-après, sont en partie basés sur les travaux de Ydesen et al. (2014) et de Cox et al. 

(2018). L’étude de Cox et al. (2018) résume également toutes les études qui ont permis de 

définir ces procédés de traitement des données, et propose différentes méthodes pour analyser 

les données d’accélération à bord de balises pour une transmission plus résumée. Les 

algorithmes déployés aux balises GPS/GSM ont donc été développés par le constructeur sur la 

base de ces études. 

● Pitch : orientation statique de la balise / du phoque 

Axe de la mesure : principalement AX 

Méthode : un filtre de passe-bas (low-pass filter) d’une fréquence de 0.2 Hz a été appliqué sur 

chacun des axes. Ce filtre est du type de « Butterworth » (un filtre linéaire), et est appliqué 

afin d’obtenir un gain (capacité à augmenter la puissance d’un signal) aussi constant que 

possible dans une bande passante. Ce filtre permet ainsi d’obtenir des valeurs filtrées FX, FY 

et FZ sur la base des valeurs brutes [AX AY AZ]. Par trigonométrie, le Pitch correspond donc 

à : 

Pitch =  arctan(
FX

√FY
2 + FZ

2 

) 

(arctan : arc-tangente, en trigonométrie). 

La valeur de Pitch a été moyennée par période de une seconde. Finalement, ces moyennes à    

1 Hz ont été combinées afin d’obtenir la moyenne de Pitch pour les trois phases de chaque 

plongée (descente/fond/remontée). 

● Swimming effort : effort de nage du phoque 

Axe de la mesure : principalement AY. Chez les phocidés, les mesures d’accélération sur cet axe 

latéral droite-gauche sont connues pour refléter les battements de palmures caudales effectués 

vers la droite et la gauche pour se déplacer (e.g. Sato et al. 2003; Jouma’a et al. 2016). Ainsi, 

il a été admis que plus les accélérations étaient importantes dans cet axe AY, plus l’animal 

avait vraisemblablement effectué un effort de nage important (battements de palmures).  

Méthode : un filtre de passe-bande (band-pass filter) de type « Butterworth » a été appliqué 

sur les données pour évaluer l’effort de nage, à une fréquence variant entre 0.48 Hz et 1 Hz. 
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Les valeurs filtrées FX, FY et FZ sont obtenues sur la base des valeurs brutes [AX AY AZ]. La 

racine carrée de la moyenne des carrés (Root Mean Square, RMS) des valeurs filtrées FY en 

sortie du filtre de passe-bande est calculée pour chaque seconde, afin d’obtenir la RMS de 

l’effort de nage : 

rmsSwimmingEffort𝑖 =  √
∑ FYi

2

25
 

où FYi est une valeur filtrée de FY dans l’axe AY. 

Les valeurs de rmsSwimmingEfforti ont finalement été mises au carré et sommées pour obtenir 

l’effort de nage moyen au cours de chacune des phases de plongée (descente/fond/remontée), 

exprimé en g (peut être multipliée par 9.81 pour avoir une valeur en m.s-2) : 

Swimming effort = ∑(rmsSwimmingEffort𝑖)2 

 

● Prey-Capture Attempt (PCA) : détection de tentative de capture de proies 

Axe de la mesure : dans les trois axes de mesures AX, AY et AZ. 

Méthode : La métrique de capture de proie est calculée grâce à la mesure de « mouvements 

saccadés » notée Jerk (voir Ydesen et al. 2014 pour des détails complémentaires sur le choix 

de la méthode choisie). Le calcul du Jerk nécessite le calcul préalable de la dérivée première de 

chaque valeur brute d’accélération dans les axes AX, AY et AZ, c’est-à-dire la différence entre 

les valeurs successives i-1 et i : 

DXi =  AXi − AXi−1 

DYi =  AYi − AYi−1 

DZi =  AZi − AZi−1 

La métrique Jerk, notée Ji pour la ieme mesure d’accélération, est ainsi calculée : 

Ji =  FS ∗ √DXi
2 + DYi

2 + DZi
2    

(FS, la fréquence d’acquisition des données d’accélération). 
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La métrique de capture de proie, notée rmsJerk, correspond finalement à la moyenne mobile 

des Jerks enregistrés pendant environ 250 ms (soit pour six valeurs glissantes) : 

rmsJerk =  √Ji−5
2 + Ji−4

2+ Ji−3
2+ Ji−2

2+ Ji−1
2+ Ji

2

6
    

Sur la base de données exploratoires préalablement acquises par le constructeur sur des phoques 

veaux-marins, le seuil de détection d’une PCA a été fixé à une rmsJerk de 25. Les mesures 

rmsJerk contiguës dépassant ce seuil correspondaient finalement à la détection d’une unique 

PCA. Plusieurs PCAs distinctes pouvaient être enregistrées au cours d’une plongée lorsque le 

seuil de détection était franchi plusieurs fois. Les balises ont finalement transmis le nombre de 

PCAs détectées par plongée, au cours des phases de descente, de fond et de remontée. 

Le nombre total de PCAs par plongée (sans distinction entre phases) a finalement été calculé 

a posteriori en additionnant les PCAs par phase de plongée, et le nombre de PCAs enregistrées 

par minute (PCA.min-1) a été calculé pour chaque plongée.  

2.2.2.4 Structure spatiale des données et identification de trajets 

Les données de localisations GPS informent sur les déplacements spatiaux des phoques 

dans une dimension horizontale, c’est-à-dire en surface. Un trajet a été défini ici comme 

l’ensemble des mouvements horizontaux en mer (i.e. succession des localisations GPS en mer) 

qui ont eu lieu entre deux événements successifs de repos à terre. Les données de plongée 

informent quant à elles sur le comportement sous l’eau, dans une dimension verticale (cf. 

paramètres associés à la plongée), et leur localisation spatiale a été interpolée sur la base des 

localisations GPS en surface en fonction de leur date/heure. La Figure 10 illustre la structure 

spatiale de ces données. 
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Figure 10 : Structure spatiale des données acquises avec une balise GPS/GSM, représentées 

schématiquement sur la base d’un trajet fictif effectué par un phoque (trajet réel caractérisé 

par les pointillés rouges). Le trajet enregistré avec ces données (trait vert) a été défini par 

l’ensemble des localisations GPS enregistrées en mer (points verts) entre deux événements de 

repos à terre successifs (grands points jaunes et oranges). La localisation d’un événement de 

repos à terre a été définie par la moyenne de plusieurs localisations GPS enregistrées à terre 

(petits points jaunes et oranges). Les localisations de plongée (points bleus) ont été interpolées 

sur la base des localisations GPS en mer. [Spatial structure of the data acquired with 

GPS/GSM tags, represented schematically with a fictional trip performed by a seal (real trip 

characterised by the red dotted line). The recorded trip (green line) was defined with the whole 

GPS locations at sea registered between two successive haulout events (large yellow and orange 

points). The location of haulout events were defined from the average of several GPS locations 

registered on land (small yellow and orange points). Dive locations (blue points) were 

interpolated from GPS locations at sea]. 

 

2.2.3 Approches horizontale et verticale 

Deux approches, horizontale et verticale, ont été utilisées dans cette thèse pour identifier 

un comportement de chasse probable, par analyse des trajets en surface (données de 

localisation, approche horizontale) ou des données de plongée (approche verticale), et ainsi 

évaluer les zones de chasse probable associées à ces comportements. De telles approches sont 

généralement utilisées pour détecter un comportement de chasse, en l’absence de données 

permettant de confirmer ce comportement (e.g. PCAs détectées par des accéléromètres). Ici, 
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une approche horizontale (First Passage Time) et une approche verticale (détection des 

plongées en U les plus rapides) ont été appliquées afin d’identifier les zones de chasse.  

2.2.3.1 Approche horizontale : First Passage Time, FPT 

L’analyse du temps de premier passage (First Passage Time, FPT) est une méthode 

heuristique qui vise à mesurer les changements dans le mouvement général d’animaux le long 

de leurs trajets (Fauchald et Tveraa 2003). Cette méthode est plus particulièrement conçue 

pour détecter un comportement dit de recherche en zone restreinte (Area-Restricted search, 

ARS). Un comportement en ARS se caractérise par une diminution de la vitesse horizontale et 

une augmentation de l’angle de virage du trajet, i.e. par une augmentation du temps de 

résidence au sein d’une zone donnée (Kareiva et Odell 1987).  

Cette analyse consiste à calculer le temps de premier passage FPT au sein de cercles de 

différents rayons r glissés successivement le long du trajet, afin de voir quel est le rayon le plus 

représentatif d’un comportement en ARS (Fauchald et Tveraa 2003). Le FPT a été calculé le 

long de chaque trajet de phoque, tous les 0.25 km (i.e. sur des localisations régularisées le long 

du trajet enregistré), pour des rayons r de 0.5 à 5 km par pas de 0.5 km, de 5 à 10 km par pas 

de 1 km, et de 10 à 100 km par pas de 10 km. L’analyse ne pouvait être lancée que pour des 

trajets avec un minimum de 20 segments de 0.25 km. Ainsi, les trajets ne respectant pas cette 

règle ont été écartés. Une valeur élevée de FPT était attendue sur les zones où un animal a 

effectué un comportement en ARS. Pour chacun des rayons testés, cette méthode permet 

d’obtenir une série temporelle du FPT (voir la Figure 11 pour une illustration théorique de la 

méthode). L’échelle la plus représentative d’un comportement en ARS au cours du trajet 

correspond finalement au rayon r pour lequel la variance de la série de valeurs de FPT log-

transformées ( 𝑣𝑎𝑟[𝑙𝑜𝑔(𝐹𝑃𝑇)]  aussi notée 𝑆(𝑟) ) est la plus élevée ; i.e. pour 𝑚𝑎𝑥(𝑆(𝑟)) 

(Fauchald et Tveraa 2003). 
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Figure 11 : Représentation schématique de l’application de l’analyse du temps de premier 

passage (First Passage Time, FPT) le long d’un trajet fictif (trait vert) défini par des 

localisations GPS (points verts), pour un rayon r spécifique. Le FPT est calculé pour chaque 

localisation régularisée (croix noires) tous les 0.25 km, et la série temporelle de valeurs de FPT 

au r km choisi informe sur les périodes caractérisant un comportement en ARS (2) ou non (1 

et 3). Les traits pointillés bleus sur cette série temporelle représentent les limites de segments 

détectées avec la méthode de Lavielle pour identifier la/les période(s) en ARS. [Schematic 

representation of the application of First Passage Time (FPT) analysis along a fictional trip 

(green line) defined with GPS locations (green points), at a specific radius r. The FPT was 

calculated for each regularised location (black crosses) each 0.25 km, and the time series of 

FPT provide information on what periods characterising an ARS behaviour (2) or not (1 and 

3). Blue dotted lines show the segment limits detected with the Lavielle’s method to identify 

the period(s) in ARS]. 

La méthode de segmentation non-paramétrique de Lavielle (1999, 2005) a été appliquée 

pour sélectionner les parties du trajet associées à un comportement en ARS à l’échelle r 

correspondant à 𝑚𝑎𝑥(𝑆(𝑟)). Chaque trajet avec au moins une ARS a ainsi été divisé en K 

segments homogènes en moyenne et variance (Barraquand et Benhamou 2008). Le nombre de 

segments K, et les bornes temporelles associées, ont été déterminés grâce aux fonctions lavielle, 

chooseseg and findpath incluses au package adehabitatLT sur R (R Core Team 2020, v.4.0.2). 

Il a été défini de façon standard que les segments du trajet associés à un comportement en ARS 

correspondent à ceux ayant la plus haute moyenne de FPT, et que ces segments doivent 

représenter au maximum la moitié de tous les K segments du trajet. Ainsi, 𝐾/2 segments ont 

été associés avec un comportement en ARS lorsque K était une valeur paire, et 𝐾/2 –  0.5 
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segments lorsque K était une valeur impaire. Les localisations des plongées ayant eu lieu durant 

les périodes associées à un comportement en ARS ont finalement été sélectionnées pour 

permettre les analyses spatiales (détermination des zones de chasse ; cf. section 2.2.5.1). Les 

plongées sélectionnées avec cette approche horizontale sont désormais notées « plongées en 

ARS » dans la suite de la thèse.  

2.2.3.2 Approche verticale : sélection des plongées en U et rapides 

La sélection des plongées de chasse probable a été effectuée selon une approche verticale 

basée sur deux critères caractéristiques de ce comportement : la forme de la plongée et la vitesse 

verticale de descente (sur le même schéma que Vincent et al. 2016). Les phoques veaux-marins 

et gris étant considérés comme des chasseurs benthiques dans la plupart des cas d’étude, il est 

vraisemblable que ces espèces effectuent principalement des plongées en forme de « U » 

lorsqu’elles chassent (Thompson et al. 1991; Lesage et al. 1999; Beck et al. 2003). Le caractère 

benthique du comportement de chasse des phoques veaux-marins et gris est d’autant plus 

vraisemblable en Manche Est, puisque le régime alimentaire de ces deux espèces y est 

principalement composé de poissons plats benthiques (résultats en section 4.2 du Chapitre 4). 

Il est important de noter que ces deux espèces de phoques ont la capacité physiologique 

d’accéder facilement aux fonds marins de l’ensemble de la zone d’étude, puisque bathymétrie 

est très faible en Manche Est et en mer du Nord (Figure 5). L’approche verticale a donc été 

développée sur la base de ces connaissances, et vise à sélectionner les plongées de phoques les 

plus en « U ».  
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Figure 12 : Représentation schématique du principe du calcul de l’indice TAD pour une 

plongée d’après la méthode de Fedak et al. (2001) (A) et trois schémas théoriques de formes 

de plongée correspondant à des valeurs de TAD de 0, 0.5 et 1 (B). Une plongée est parfaitement 

en U lorsque TAD = 1. [Schematic representation of how calculating the TAD index for one 

dive according to the method presented by Fedak et al. (2001) (A) and three theorical dive 

shape patterns obtained with TAD values of 0, 0.5 and 1 (B). A dive is perfectly U-shaped 

when TAD = 1].  

La forme de chacune des plongées a été évaluée par l’indice du temps d’allocation en 

profondeur Time Allocation at Depth (TAD ; Fedak et al. 2001). Cet indice est adimensionnel, 

et indépendant de la profondeur maximale et de la durée de plongée. Le calcul du TAD exclut 

ainsi les phases de descente et de remontée nécessaires à un animal pour arriver à sa profondeur 

maximale, en considérant une vitesse dite de coût minimal de transport Minimum Cost of 

Transport Speed (MCTS). La MCTS est une vitesse optimale théorique qu’un individu est 

censé adopter pour optimiser son déplacement vers la ressource, considérant la théorie de 

l’approvisionnement optimal (Williams 1999, 2000; Gallon et al. 2007). Cette vitesse traduit 
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donc un optimum théorique dont l’intérêt est de limiter les coûts pour accéder à une ressource 

en profondeur (besoins en dioxygène), tout augmentant alors la profitabilité dans son 

exploitation (i.e. passer le maximum de temps possible à la profondeur où se situe la ressource) . 

Le calcul du TAD se base sur la comparaison de deux aires de plongée, calculées dans un espace 

bidimensionnel – profondeur en fonction du temps – en-dessous de la surface (ici 1.5 m de 

profondeur) (cf. Figure 12.A) :  

- l’aire de la plongée enregistrée (calculée avec le Percent Area, et en y excluant les aires 

théoriques de descentes à la vitesse optimale MCTS) 

- l’aire d’une plongée théorique dite « trapézoïdale maximale », i.e. l’aire d’une plongée 

théorique où l’animal passe l’ensemble de son temps disponible à sa profondeur 

maximale (i.e. en excluant les aires de descente et de remontée à la MCTS).  

 

L’indice TAD a été calculé pour chaque plongée suivant ces formules : 

• Formule conceptuelle de comparaison des aires : 

TAD =
    Actual dive area −  Travel area

Area of maximum dive trapezoid −  Travel area   
 

où : 

Actual dive area = aire de la plongée étudiée 

Area of maximum dive trapezoid = aire de la plongée trapézoïdale maximale (théorique) 

Travel area = aire de trajet 

• Formule développée : 

TAD =
    

Percent Area

100
 × DiveDur × (MaxDepth −1.5) − 

(MaxDepth −1.5)²

MCTS

(Max Depth −1.5) × DiveDur − 2 × 
(MaxDepth −1.5)²

MCTS

  

où : 

Percent Area = pourcentage de la plongée trapézoïdale maximale couverte par la plongée 

enregistrée (transmis par la balise) 

DiveDur = durée de plongée (s) 

MaxDepth = profondeur maximale de la plongée (m) 

MCTS = vitesse de coût minimal de transport (m.s-1) 
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La valeur de TAD obtenue varie usuellement entre 0 et 1, où 0 caractérise une plongée où 

l’animal a passé la majorité de son temps proche de la surface et est allé à sa profondeur 

maximale très brièvement, où 0.5 caractérise une plongée en forme de « V » (allocation 

uniforme du temps à toutes les profondeurs), et où 1 indique une plongée en forme de «  U » 

(Figure 12.B). Dans ce dernier cas, l’animal a passé la totalité de son temps disponible (i.e. 

hors des phases de descente et de remontée) à la profondeur maximale de plongée. La même 

conclusion apparaît pour une valeur de TAD supérieure 1, la différence étant dans ce cas que 

l’animal est descendu et est remonté à une vitesse supérieure à la MCTS. 

La valeur de MCTS, utilisée pour le calcul du TAD pour chaque plongée, a été évaluée 

pour chaque individu suivant la méthode appliquée par Vincent et al. (2016). Bien que des 

valeurs fixes de MCTS soient proposées par certains auteurs pour les phoques (e.g. Williams 

1999), son calcul à l’échelle individuelle est plus précis car il permet de prendre en considération 

l’influence de certains paramètres tels que les stratégies, les conditions physiologiques et/ou les 

capacités de nage de chaque individu. Plusieurs séries successives de TAD ont été calculées 

pour toutes les plongées de chaque individu, pour une valeur de MCTS variant de 1.0 à                

3.0 m.s-1 par 0.1 m.s-1. Comme suggéré par Fedak et al. (2001), puis appliqué par Vincent et 

al. (2016), le nombre de plongées avec 0.5 < TAD < 1.0 pour chaque valeur de MCTS testée 

renseigne sur le choix de MCTS individuelle la plus adaptée. Le calcul de la dérivée seconde de 

ce nombre de plongées en fonction de la MCTS testée informe ainsi sur l’apport successif de 

0.1 m.s-1 à la MCTS sur les valeurs de TAD obtenues. L’objectif est alors de détecter le point 

d’inflexion sur cette courbe. La valeur choisie de MCTS a finalement été associée à la première 

valeur de dérivée seconde qui arrive à 0 (ou passe d’une valeur négative à une valeur positive). 

Dans le cas présent, le mécanisme de sélection des plongées de chasse probable a été 

standardisé à l’échelle individuelle afin de prendre en compte la potentielle variabilité 

interindividuelle des stratégies de chasse (e.g. Baechler et al. 2002; Austin et al. 2006). En effet, 

en choisissant une valeur seuil de TAD de 0.8 identique pour tous les individus, comme 

précédemment effectué (Vincent et al. 2016), la proportion des plongées sélectionnées aurait 

varié de 25% à 83% selon les individus, ce qui aurait potentiellement mené à une sûr- ou sous-

estimation du comportement de chasse de certains individus. La détermination et l’application 

de seuils individuels de TAD et de vitesse verticale de descente a donc été préférée ici, et a 

permis de sélectionner la même proportion de plongées d’un individu à l’autre. Il a donc été 
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décidé ici de sélectionner un nombre restreint de plongées avec ces seuils (~22.5%) qui pourrait 

vraisemblablement caractériser un comportement de chasse benthique.  

La sélection des plongées de chasse probable repose sur deux étapes successives : 

1) la sélection des plongées les plus en « U » (seuil de TAD déterminé individuellement). 

Cette première étape a consisté en la sélection de 25 % des plongées de chaque individu avec 

les plus hautes valeurs de TAD 

2) l’exclusion des plongées les plus en « U » qui pourraient correspondre à un 

comportement de sommeil ou de repos (seuil de vitesse verticale de descente).  Ce choix 

méthodologique repose sur le fait que les phoques veaux-marins et gris sont connus pour pouvoir 

dormir ou se reposer en plongée sur les fonds marins de zones peu profondes, ce qui peut 

également produire une forme en « U » (Thompson et al. 1991; Sjöberg et Ball 2000; Ramasco 

et al. 2014). Ce comportement de repos se traduit alors par des phases de descente et de 

remontée moins actives qu’en chasse, et donc par une vitesse verticale plus faible (Thompson 

et al. 1991; Sjöberg et Ball 2000; Ramasco et al. 2014; Vance et al. 2021). La vitesse verticale 

de descente a été calculée entre la surface (1.5 m et la profondeur) et la profondeur 

intermédiaire D1 pour les données de 2008-2012, et au cours de l’ensemble de la « phase de 

descente » pour les données de 2019. Ainsi, les 10% des plongées les plus en « U » 

(préalablement sélectionnées) de chaque individu, marquées par les plus faibles valeurs de 

vitesse verticale de descente, ont été exclues. 

Les plongées sélectionnées par l’approche verticale sont désormais notées « plongées en U 

les plus rapides » dans la suite de la thèse, et serviront ensuite à l’identification des zones de 

chasse (cf. section 2.2.5). 

2.2.4 Analyse de données de plongée avec détection de tentatives 

de capture de proies (avec accéléromètres) 

2.2.4.1 Analyse de classification hiérarchique (clustering) des 

plongées 

Chacune des plongées enregistrées au cours des suivis télémétriques de 2019 a été décrite 

par différentes métriques, incluant les plus classiques (cf. durée de plongée, profondeur 

maximale, forme de la plongée et vitesses verticales de descente/remontée) ainsi que celles 

issues des accéléromètres (cf. orientation de la tête, effort de nage, PCAs). Quatorze paramètres 
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de plongée ont ici été choisis pour essayer de caractériser différents types de comportements. 

La signification de chacun des paramètres, son unité, et son nom (utilisé en analyses), sont 

rappelés en Tableau 3. 

Tableau 3 : Paramètres utilisés pour analyser le comportement en plongée de phoques avec 

les données issues de balises GPS/GSM avec accéléromètres (suivis télémétriques de 2019).        

g : mesure d’accélération. [Parameters used to analyse the seal diving behaviour with the data 

acquired with GPS/GSM tags including accelerometers (telemetry tracking in 2019).                    

g: acceleration measure.] 

Name Dive parameter (UK) Paramètre de plongée (FR) Unit 
Additionnal 

information 

Clust-

ering 

DIVE_DUR Dive duration Durée de plongée sec. - 0 

MAX_DEP Maximum depth Profondeur maximale m - 0 

TAD Dive shape Forme de la plongée  - 
cf. TAD index, 
section 2.2.3.2 

1 

Prop_DESC 

Proportion of dive 

duration during descent 
phase 

Proportion de la durée de 
plongée en phase de descente 

- - 0 

Prop_BTM 
Proportion of dive 
duration during bottom 
phase 

Proportion de la durée de 
plongée en phase de fond 

- - 0 

Prop_ASC 
Proportion of dive 
duration during ascent 
phase 

Proportion de la durée de 
plongée en phase de 
remontée 

- - 0 

V_DESC Vertical descent speed Vitesse verticale de descente m.s-1 - 1 

V_ASC Vertical ascent speed Vitesse verticale de remontée m.s-1 - 1 

SWIMM_EFF_DESC 
Average swimming effort 
during descent 

Effort de nage moyen en 
descente 

g 
Multiply by 9.8 to 
have a value in m.s-2 

1 

SWIMM_EFF_BTM 
Average swimming effort 
at the bottom 

Effort de nage moyen au fond g 
Multiply by 9.8 to 
have a value in m.s-2 

1 

SWIMM_EFF_ASC 
Average swimming effort 
during ascent  

Effort de nage moyen en 
remontée 

g 
Multiply by 9.8 to 
have a value in m.s-2 

1 

PITCH_DESC 
Average static orientation 
during descent 

Orientation statique moyenne 
en descente 

deg. - 1 

PITCH_BTM 
Average static orientation 
during bottom 

Orientation statique moyenne 
au fond 

deg. - 1 

PITCH_ASC 
Average static orientation 
during ascent 

Orientation statique moyenne 
en remontée 

deg. - 1 

 

L’objectif a été ici de regrouper les plongées phoques veaux-marins et gris partageant des 

similarités de paramètres, sans distinction de l’espèce de phoque et/ou des individus a priori, 

afin d’identifier plusieurs grands schémas de comportement en plongée. Les types de plongée 

vraisemblablement associés à un comportement de chasse ont été décelés en utilisant a 

posteriori les PCAs comme une information renforçant l’identification de ce comportement. 

Les phoques veaux-marins étant généralement plus côtiers en Manche Est que la plupart des 

phoques gris, des différences de profondeur et/ou de durée en plongée pouvaient être attendues 
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entre les deux espèces. Ces différences en profondeur et durée pourraient alors caractériser des 

différences d’habitats utilisés par les individus/espèces, et ne seraient pas nécessairement 

représentatives de différences comportementales (e.g. chasse ou non). Ainsi, il a été décidé 

d’exclure les variables dépendantes de la profondeur et durée de plongée (DIVE_DUR, 

MAX_DEP, Prop_DESC, Prop_BTM, Prop_ASC) pour les analyses qui suivent. Elles ont 

été néanmoins conservées à titre indicatif, pour description des plongées typiques a posteriori. 

L’analyse des comportements en plongée a consisté ici à : 1) représenter les données de 

plongée en fonction de paramètres comportementaux avec des statistiques multivariées 

descriptives, 2) appliquer une analyse de partitionnement, dite de « clustering », afin de 

regrouper les plongées partageant des similarités comportementales. Les données de plongée, 

caractérisées par les neuf paramètres sélectionnés pour analyses, ont été mises en forme dans 

une matrice (9 paramètres en colonnes et 848 625 plongées en lignes). Cette matrice a été 

normalisée et centrée afin de standardiser les paramètres avec des échelles et unités différentes 

(fonction ‘scale’ dans R). La représentation multivariée des données a été effectuée par une 

analyse en composante principale dans les trois premiers axes, avec la fonction ‘PCA’ du 

package FactoMineR et la fonction ‘fviz_pca_var’ du package factoextra sur R (R Core Team 

2020).  

Une analyse de classification ascendante hiérarchique (clustering hiérarchique 

agglomératif) a été réalisée afin d’identifier les similarités entre plongées selon leurs neuf 

paramètres descriptifs choisis. Afin de donner le même poids à chaque individu dans les 

analyses, de réduire l’autocorrélation, et de limiter le temps de calcul, 2000 plongées par 

individu ont été sélectionnées aléatoirement pour chacun des 27 individus de phoques veaux-

marins et gris. Parmi toutes les plongées de la matrice, 54 000 d’entre elles ont ainsi été 

extraites aléatoirement pour effectuer l’analyse en clustering. Une matrice de distances 

Euclidiennes (de dimension 54 000 x 54 000) a été calculée sur la base de la matrice de données 

sous-échantillonnée (fonction ‘dist’ du package stats sur R), permettant finalement 

l’application d’une analyse de clustering hiérarchique en utilisant l’algorithme de Ward.D2 

(Murtagh et Legendre 2014 ; appliqué ici grâce à la fonction ‘hclust’ du package fastcluster sur 

R). Le dendrogramme issu de cette analyse a ainsi permis d’évaluer les tendances de 

regroupements des échantillons par similarités de paramètres de plongée, et de définir 

subjectivement un nombre de 5 clusters de plongées. Un algorithme du « K plus proche voisin » 

(K-nearest Neighbors, KNN) a finalement été appliqué a posteriori aux plongées non 
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sélectionnées pour l’analyse en clustering afin de déterminer à quel cluster ces plongées 

pourraient être associées (fonction « knn » du package class sur R). Cette méthode de KNN 

permet de classifier des données observées en fonction de leurs similarités avec d’autres données 

déjà classifiées, et fournit la probabilité d’avoir un assignement correct. Ainsi, chaque plongée 

a été associée à un des cinq clusters.  

Les potentielles différences comportementales entre les plongées de chaque cluster ont 

finalement été explorées par comparaisons des distributions de valeurs des quatorze variables 

étudiées. La différence entre plongées issues du clustering hiérarchique ou de la méthode de 

KNN a également été vérifiée, pour confirmer la méthode choisie ici.  

La proportion de PCAs au sein de chaque cluster permet finalement de détecter quels 

clusters pourraient plus vraisemblablement caractériser un comportement de chasse. Ces 

clusters seront alors nommés « clusters de chasse probable », et les plongées incluses à ces 

clusters pourront finalement être sélectionnées et servir de référence du comportement de 

chasse. Ces plongées incluses aux clusters de chasse pourront plus particulièrement servir à 

l’identification des zones de chasse. 

La forme globale des plongées au sein des cinq clusters a été évaluée grâce aux profondeurs 

intermédiaires de plongée transmises par la balise (i.e. points d’inflexions enregistrés via la 

méthode de Broken-Stick, cf. section 2.2.2.2). Une interpolation linéaire tous les 0.1% de la 

durée de plongée a été appliquée entre chaque point d’inflexion (fonction ‘approx’ du package 

stats sous R) afin d’effectuer une représentation résumée des profils de plongée : pourcentage 

de la profondeur maximale atteinte en fonction du pourcentage de la durée de plongée. 

2.2.4.2 Reconstruction de la profondeur d’eau associée aux plongées 

(considérant les marées) 

La profondeur d’eau associée aux plongées a été reconstruite afin d’être comparée aux 

profondeurs maximales atteintes par les phoques, dans l’optique d’évaluer si un individu a 

plongé à proximité du fond marin (ou sur le fond marin) ou non (i.e. comportement supposé 

benthique, ou non). La « profondeur d’eau disponible » est l’addition de deux hauteurs : la 

bathymétrie, c’est-à-dire la profondeur en-dessous du zéro hydrographique, et la hauteur d’eau 

dépendante de la marée, c’est-à-dire la hauteur d’eau au-dessus du zéro hydrographique. La 

méthode appliquée pour reconstruire la marée en Manche Est est présentée dans l’Encadré 

méthodologique 1. 
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Encadré méthodologique 1 : 

Reconstruction de la marée en Manche Est 

En Manche Est, les marées sont semi-diurnes, à influence astronomique, et marquées 

par de fortes disparités spatiales. En effet, pour un coefficient de marée de 120 (plus hautes 

mers astronomiques), le marnage peut varier de 5-6 mètres au milieu de la Manche et à la 

limite Sud de la mer du Nord, jusqu’à environ 9-10 mètres sur le secteur de la baie de Somme                 

(Figure 13-A). L’onde de propagation de marée se dirige d’Ouest en Est en Manche, i.e. de 

l’Atlantique vers la mer du Nord, et implique donc une forte variabilité spatiale et temporelle 

de la marée (Figure 13-B). Ainsi, à titre d’exemple indicatif, une marée haute vers 12h00 à 

Cherbourg (Ouest) impliquera une marée haute vers environ 14h au Havre, 14h45-15h à 

Dieppe et 15h30 à Calais (Nord-Est). À noter que ces différences temporelles de marée entre 

différents points d’intérêt peuvent sensiblement varier entre basse mer et haute mer, et en 

fonction du coefficient de marée.  

Il a été décidé ici de restreindre la reconstruction de la profondeur d’eau associée à 

chaque plongée de phoque sur une zone géographique précise – dans un rayon de 60 

kilomètres autour de la baie de Somme – marquée par un marnage et des horaires de marées 

globalement homogènes (Figure 13-C). 
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Figure 13 : A Lignes d’iso-marnage du phénomène de marée en Manche Est, montrant les 

plus faibles marnages (bleu) aux plus forts (orange-rouge) (source : SHOM1) ; B Variabilité 

spatiale et temporelle de la marée en Manche Est, mise en évidence par les lignes d’iso-

marnages (bleu) et les lignes cotidales reliant les localisation spatiales auxquels l’heure de 

marée est la même (rouge) (source : IFREMER2) ; C Zone choisie de 60 km autour de la 

baie de Somme dans laquelle la hauteur d’eau associée aux plongées de phoques a été 

reconstruite. [A Tide range contours of the tide phenomenon observed in the Eastern English 

Channel, showing the lowest tide ranges (blue) to the highest ones (orange-red) (source : 

SHOM1); B Spatial and temporal variability of the tide in the Eastern English Channel, 

highlighted with tide range contours (blue) and co-range lines linking spatial locations at 

which the tide hour is the same (red) (source : IFREMER2); C Chosen area of 60 km around 

the Baie de Somme in which the water level associated to seal dives was reconstructed].  

 

Les données de bathymétrie utilisées dans cette thèse proviennent d’un Modèle 

Numérique de Terrain (MNT) bathymétrique de la façade atlantique française à une 

résolution de 0.001° (~ 111 m) (SHOM 2015). Chaque plongée de phoques présente sur la 

zone étudiée a ainsi été associée à une valeur bathymétrique, en fonction de sa localisation 

                                         
1 https://data.shom.fr/donnees  
2 https://www.futura-sciences.com/planete/dossiers/oceanographie-phenomene-marees-415/page/3/  

C 

A B 

https://data.shom.fr/donnees
https://www.futura-sciences.com/planete/dossiers/oceanographie-phenomene-marees-415/page/3/
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spatiale. Les données d’horaires de marées ont été obtenues grâce au logiciel libre « Marées » 

(version 4.5.3, Navilog). Le port de Dieppe a ici été choisi comme référence vu qu’il était le 

plus proche au Sud de la baie de Somme proposé par le logiciel (environ 45 km au Sud de la 

baie de Somme). Les horaires de marées et de hauteur d’eau de Dieppe, incluant les horaires 

de chaque marée basse et marée haute, ainsi que le coefficient associé, ont ainsi été extraites 

pour toute la période de suivis télémétriques de 2019. Des différences d’horaires de marées 

et de hauteur d’eau pouvant exister entre Dieppe et la BDS, une correction moyenne entre 

les deux sites a été calculée par utilisation de 290 horaires et hauteurs de marées de Cayeux -

sur-Mer (référence choisie pour la BDS) extraites manuellement depuis le site internet 

http://maree.info. Ce calcul a été effectué sur les horaires de marées basses et hautes, sur 

trois groupes de coefficients de marée (Tableau 4). Ainsi, en fonction des types de marées 

(basse ou haute) et de leur coefficient, les horaires de marée et hauteur d’eau de Cayeux-

sur-Mer (BDS) ont pu être évalués par correction des données de Dieppe. À noter que les 

horaires de marée et dates/heures de plongée ont tous deux été traités en temps universel 

coordonné (UTC+0). 

 

Tableau 4 : Différences moyennes de temps et de hauteur d’eau entre les marées (basses et 

hautes) de Cayeux-sur-Mer (baie de Somme, BDS) et Dieppe, évaluées pour trois groupes de 

coefficients de marée. Une valeur positive indique que l’horaire de marée de la BDS a lieu 

après celle de Dieppe, ou que le niveau d’eau est plus élevé en BDS. [Average time and water 

level differences between tides (low and high) registered at Cayeux-sur-Mer (Baie de Somme, 

BDS) and Dieppe, calculated for three groups of tide coefficients. A positive value indicates 

that the tide event in the BDS occurred after those at Dieppe, or that the water level was 

higher in the BDS.] 

Tide 

coefficient 

(Dieppe 

harbour) 

Tide 

Average time difference 

[BDS - Dieppe] 

Average water level difference 

[BDS - Dieppe] 

Minutes Meters 

[20-55[ 
Low tide + 13.1 + 0.31 

High tide - 3.4 + 0.76 

55-85[ 
Low tide + 19.8 + 0.34 

High tide + 6.8 + 0.69 

5-120] 
Low tide + 27.2 + 0.64 

High tide + 12.8 + 0.4 

 

 

http://maree.info/
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Les hauteurs d’eau associées à la BDS entre deux événements de marée successifs (marée 

basse puis haute, ou l’inverse) ont finalement été reconstruites à la minute près par 

application de la méthode sinusoïdale (harmonique). Ainsi, pour une minute i entre deux 

événements de marée successifs j et j+1, aux temps t j et tj+1 marqués par des niveaux d’eau 

WLj et WLj+1, le niveau d’eau estimé WLi est : 

WLi = WLj + TR ×  sin² (
90 ×  Ti ×  (π 180⁄ ) 

TD
 ) 

où : 

TR = WLj+1 - WLj : le marnage, i.e. niveau d’eau entre j et j+1 [Tidal Range, i.e. water 

level between j and j+1] (m). Positif si marée montante, négatif si marée descendante 

[Positive at rising tide, negative at falling dive]. 

TD = tj+1 – tj : durée de la marée [Tide Duration] (h) 

Ti = ti - tj : temps depuis l’événement de marée j [time from dive event j] (h) 

 

Figure 14 : Exemple de reconstruction de la hauteur d’eau entre deux événements de marée 

successifs (j et j+1) par la méthode sinusoïdale avec les données de marée, dont un point i 

pour lequel la hauteur d’eau (WLi) a été calculée. [Example of water level reconstruction 

between two successive dive events (j and j+1) with sinusoidal method with tide data, and 

a point i for which the water level (WL i) was calculated]. 

 

Une valeur de hauteur d’eau reconstruite a été attribuée aux plongées de la zone d’étude 

par association de date/heure à la minute près. La profondeur d’eau disponible pour chacune 
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de ces plongées correspondait donc à l’addition de la bathymétrie à sa localisation avec la 

hauteur d’eau attribuée à cette date/heure. La profondeur maximale atteinte par les phoques 

a ainsi pu être comparée à la profondeur d’eau disponible, graphiquement et numériquement. 

La relation entre profondeur disponible et profondeur maximale est donc supposée suivre une 

relation linéaire X = Y lorsque l’animal a plongé à proximité ou sur le fond marin. Le ratio de 

la profondeur maximale atteinte sur la profondeur disponible a finalement  été calculé, et 

correspond à la proportion de profondeur disponible utilisée. À noter que le seuil de détection 

de plongée (1.5 m) a été soustrait des profondeurs maximales de plongée et de profondeurs 

disponibles pour le calcul de ce ratio. Bien que ce ratio varie essentiellement entre 0 (la 

profondeur maximale atteinte était éloignée du fond marin) et 1 (la profondeur maximale 

atteinte était sur le fond marin), ce ratio peut produire quelques valeurs supérieures à 1 – 

lorsque la profondeur maximale dépasse la profondeur disponible – à cause des différentes 

incertitudes liées au calcul de la profondeur d’eau disponible (e.g. effets de variations locales 

de hauteur d’eau, de marnage, ou de la localisation interpolée de plongée). Dans ce dernier cas, 

il a été considéré par défaut que les valeurs entre 1 et 4.5 indiquaient que l’animal était sur le 

fond. Les quelques plongées avec un ratio supérieur à 4.5 ont été écartées des analyses car 

vraisemblablement trop anormales. Il a été considéré ici qu’un ratio ≥ 0.8 pouvait indiquer une 

profondeur maximale proche ou sur le fond marin. 

2.2.5 Identification des zones de chasse  

Les zones de chasse de phoques ont été caractérisées par la densité spatiale des localisations 

des plongées sélectionnées par approche horizontale ou verticale, ou par clustering. Ces zones 

de chasse sont plus particulièrement définies ici par les hotspots où la plupart des plongées 

sélectionnées sont localisées. L’analyse des zones de chasse a été réalisée selon deux objectifs : 

- La comparaison méthodologique (chevauchement) des zones de chasse 

identifiées par différentes approches, afin de d’évaluer la/les approches qui 

pourraient le mieux caractériser un comportement de chasse ( i.e. analyses à portée 

méthodologique en Chapitre 3) 

- L’identification des zones de chasse afin d’évaluer la dimension spatiale de la niche 

trophique des phoques veaux-marins et gris, et d’évaluer le chevauchement 

spatial inter- et intraspécifique (i.e. questions écologiques en Chapitre 4). 
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L’ensemble des données de plongée a été utilisé pour l’identification des zones de chasse 

dans le contexte d’étude des niches trophiques, afin de caractériser la dimension spatiale de la 

niche sur la plus longue période possible – incluant plusieurs saisons, et potentiellement 

plusieurs périodes clés du cycle biologique dont la période de reconstitution des réserves, la 

reproduction et la mue (section 2.2.5.2, cf. Chapitre 4). Pour la comparaison des zones de 

chasse selon les approches méthodologiques utilisées, seules les données acquises avant la 

période de reproduction et de mue ont été conservées, c’est-à-dire lorsque les phoques 

reconstituent leurs réserves et ont une activité de chasse régulière (Thompson et al. 1994; 

McConnell et al. 1999; Beck et al. 2003; Breed et al. 2009) (section 2.2.5.1, cf. Chapitre 3). 

Dans cette section, l’objectif a alors été d’écarter les données acquises en reproduction et en 

mue, c’est-à-dire lorsque les phoques diminuent usuellement leur activité de chasse et la 

restreignent autour des sites de repos à terre. Ainsi, seules les données acquises lors de voyages 

en mer ayant exclusivement eu lieu avant le 1er juin (2008 ou 2019) pour les phoques veaux-

marins, et avant le 1er octobre (2012 ou 2019) pour les phoques gris ont été conservées pour ce 

type d’analyses – les individus S11-S14, G10-G12, G23 et G24 ont été écartés puisqu’ils ont 

été balisés juste avant la période de reproduction.  

2.2.5.1 Comparaison d’approches / chevauchement des zones de 

chasse 

Le chevauchement entre les zones de chasse évaluées par différentes approches a été 

quantifié avec l’indice de différences dans la tendance spatiale Index of Differences in Spatial 

Pattern (IDSP) (Lee et al. 2010; Cronin et al. 2012). Cet indice est basé sur la comparaison de 

deux jeux de distribution spatiale de points de localisation résumés sur un quadrillage commun , 

subdivisé en un nombre donné de cellules de même superficie. Il compare ainsi la proportion de 

points de localisations de des deux séries de données au sein de chacune de ces cellules, et donne 

une valeur unique allant de 0 à 1, où 0 indique un chevauchement complet entre les deux 

distributions spatiales, et 1 indique une absence totale de chevauchement ( cf. équation ci-

dessous). 
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IDSP =
∑ |p2 − p1|

2
 

où : 

p1 = proportion de localisations spatiales d’un premier jeu de données par cellule de 

quadrillage. [proportion of spatial locations from a first data set by grid cell]. 

p2 = proportion de localisations spatiales d’un second jeu de données par cellule de quadrillage. 

[proportion of spatial locations from a second data set by grid cell]. 

La comparaison spatiale des zones de chasse répond à deux objectifs distincts, en fonction des 

suivis de 2008-2012 et ceux de 2019 : 

1) La comparaison des zones de chasse obtenues par les approches horizontale et verticale, 

pour les suivis de 2008-2012, sans accélérométres, afin d’évaluer si elles se chevauchent. 

Il s’agit ici d’évaluer si les plongées en ARS et les plongées en U les plus rapides 

produisent les mêmes zones de chasse. L’ensemble des résultats associés à cet objectif 

sont issus de l’Article 1 en annexe, et ont été obtenus sur une zone d’étude définie (en 

Manche Est).  

2) La comparaison des zones de chasse obtenues par toutes les approches utilisées dans 

cette thèse – approches horizontale et verticale et clustering des plongées – pour les 

suivis de 2019 avec accéléromètres, afin d’identifier les comparaisons d’approches deux 

à deux qui traduisent le meilleur chevauchement. Il s’agit ici d’évaluer si les plongées 

de clusters de chasse probable (renforcés par PCAs, i.e. avec une forte présomption de 

comportement de chasse) sont sur les mêmes zones que les plongées en ARS et/ou les 

plongées en U les plus rapides, utilisées précédemment comme indicateurs d’un 

comportement de chasse, sans preuve réelle de la chasse. 

L’utilisation de l’IDSP permet seulement de donner une valeur quantitative du 

chevauchement, et non une réponse dichotomique (i.e. présence ou absence de chevauchement 

spatial). De plus, l’IDSP peut potentiellement être influencé par des paramètres tels que la 

taille des jeux de données comparés (i.e. le nombre de points de localisation comparés) ou 

l’échelle spatiale des distributions comparées (i.e. le nombre de cellules couvertes). De ce fait, 

chaque comparaison spatiale a été complétée par une comparaison avec un cas contrôle, c’est-

à-dire avec des plongées sélectionnées aléatoirement. Un procédé de comparaison des différentes 

approches a été développé pour s’affranchir de ces limites (Figure 15). Chacune des approches 
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implique la sélection d’un nombre différent de plongées : n1 pour l’approche horizontale, n2 

pour l’approche verticale, et n3 pour le clustering. Il a donc été choisi de standardiser les jeux 

de données à comparer (contrôle, approches horizontale et verticale, et clustering) par sélection 

aléatoire d’un nombre nX de plongées, nX étant le plus petit dénominateur commun entre n1, 

n2 et n3. Ce procédé a été répliqué 100 fois afin d’évaluer l’incertitude autour du calcul de 

l’IDSP.  

 

Figure 15 : Procédé appliqué pour sélectionner les plongées de chasse probable d’un individu 

(ou de tous les individus regroupés pour une espèce) par une approche spécifique (flèches noires 

et cases grises), pour standardiser les jeux de données par sélection aléatoire de nX plongées 

(flèches et cases bleues), et pour quantifier les chevauchements spatiaux avec l’IDSP (flèches 

rouges). Les comparaisons spatiales IDSP (1) et (2) sont celles qui ont été effectuées pour les 

suivis de 2008-2012 (voir Article 1 et section 3.2). [Process used to select likely foraging dives 

of an individual (or for all individuals pooled for a species) with a specific approach (black 

arrows and grey boxes), to standardise data sets by randomly selecting nX dives (blue arrows 

and boxes), and to quantify spatial overlap with IDSP (red arrows) . Spatial comparisons IDSP 

(1) and (2) are those performed with the data in 2008-2012 (see Article 1 and section 3.2)]. 
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Ces comparaisons spatiales de zones de chasse ont été effectuées à l’échelle des plongées 

de chaque individu, et à l’échelle des plongées de tous les individus regroupés par espèce. Pour 

les suivis de 2008-2012, seules deux comparaisons spatiales ont été effectuées: approche 

horizontale vs approche verticale [IDSP (2)], et approche horizontale vs cas contrôle [IDSP (1)] 

(cf. Figure 15). Dans ce cas, l’objectif a été de détecter si la sélection de plongées par critères 

comportementaux (approche verticale) produit un meilleur chevauchement avec les plongées 

en ARS (approche verticale) qu’en sélectionnant les plongées aléatoirement sans critère (cas 

contrôle) [IDSP (2) < IDSP (1)], ou non [IDSP (2) > IDSP (1)]. Pour les suivis de 2019, six 

comparaisons spatiales ont été effectuées pour chaque individu et pour tous les individus 

regroupés (cf. flèches rouges en Figure 15). Pour chaque cas individuel, les six comparaisons 

spatiales (6 jeux de 100 valeurs d’IDSP) ont finalement été triées par rang du meilleur 

chevauchement (1) au moins bon chevauchement (6). Les différences et similarités de moyennes 

d’IDSP entre chaque couple de comparaisons ont été testées par une ANOVA et des tests 

pairés effectués a posteriori par la méthode de Tuckey avec HSD. Le même rang a alors été 

associé à deux couples de comparaisons lorsqu’il n’y a pas de différence significative entre les 

moyennes d’IDSP. Finalement, les rangs de chevauchement entre approches pour chaque 

individu ont été synthétisés par fréquence d’occurrence à l’échelle de l’espèce. 

2.2.5.2 Zones de chasse comme dimension spatiale de la niche 

trophique  

L’identification des zones de chasse avait ici pour objectif d’évaluer l’image spatiale de la 

niche trophique des deux espèces (étendues spatiales couvertes), et de quantifier les aires de 

chevauchement entre espèces et individus. L’apport des zones de chasse individuelles dans 

l’image globale à l’échelle de l’espèce a également été testé. 

La distribution d’utilisation (utilisation distribution, UD) est couramment utilisée pour 

identifier le domaine vital et le cœur de localisations d’espèces animales, et ainsi effectuer des 

comparaisons spatiales (voir la revue de Carneiro et al. 2017). L’estimation de kernels de 

densité permet la caractérisation de l’UD par des polygones décrivant la probabilité de 

distribution spatiale d’un individu ou d’une espèce à un pourcentage donné (Van Winkle 1975; 

Worton 1989). Ici, les zones de chasse de phoques ont été évaluées par des kernels identifiés 

par l’utilisation combinée de plusieurs fonctions sur R, incluant successivement : la fonction 

‘bkde2D’ du package KernSmooth, la fonction ‘calcHR’ proposée par Fieberg (2014) sur la base 
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de précédants travaux sur le calcul d’indices de chevauchement de kernels (Fieberg et 

Kochanny 2005), et la fonction ‘contourLines’ du package grDevices. La fonction finalement 

développée ici est disponible sur GitHub, voir Script 3. À noter que les kernels ont été évalués 

en polygones sous le format spatial du package sf sous R. 

 

 

Figure 16 : Schéma conceptuel des trois mesures de chevauchement (1, 2 et 3) calculées entre 

les zones de chasse (polygones de kernels à 95%, 75% ou 50%) de deux individus/espèces A et 

B. [Conceptual scheme of the three measures of overlap (1, 2 and 3) calculated between foraging 

areas (kernel polygons at 95%, 75% or 50%) of two individuals/species A and B]. 

Dans le cas présent, les zones de chasse ont été évaluées à l’échelle des individus et de la 

colonie (i.e. tous les individus regroupés) en calculant les kernels à 95%, à 75% et à 50% autour 

des plongées de chasse probable, estimées par approche verticale pour les suivis de 2008-2012 

ou par clustering pour les suivis de 2019, en utilisant un parmètre de lissage (smoothing factor) 

de 1000 m. L’aire de ces zones de chasse a été calculée en km², et le chevauchement entre zones 

de chasse a été évalué en pourcentage d’aires couvertes, en effectuant une intersection entre 

ces zones (fonction ‘st_intersect’ du package sf). Ainsi, pour une espèce/individu A et une 

autre espèce/individu B, trois mesures de chevauchement des zones de chasse ont été calculées : 

le pourcentage de l’aire de A dans l’aire de B (Figure 16 (1)), le pourcentage de l’aire de B 

dans l’aire de A (Figure 16 (2)), le pourcentage de l’aire totale de couverte par A et B qui se 

chevauche (Figure 16 (3)). 
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Dans l’ensemble de la thèse, nous considèrerons que les zones de chasse évaluées par les 

Kernels à 95% sont « les zones de chasse étendues », et celles évaluées avec les Kernels à 50% 

sont « les zones de chasse restreintes ». 

Le chevauchement interspécifique a été évalué en utilisant l’ensemble des données obtenues 

pour tous les individus suivis de l’espèce, par période de suivi (2008-2012 vs 2019). Le 

chevauchement interindividuel des zones des chasse a également été exploré afin d’évaluer 1) 

le chevauchement entre congénères d’une même espèce (variabilité intraspécifique) et 2) celui 

des individus d’une espèce avec les individus de l’autre espèce.  

2.2.6 Variabilité intraspécifique des zones de chasse 

Chaque individu de phoque veau-marin ou gris peut avoir des zones de chasse spécifiques  

illustrant ses stratégies dans l’espace. L’addition des zones de chasse de plusieurs individus, 

capturés en baie de Somme et suivis par télémétrie, vise donc à donner une image des zones de 

chasse d’une espèce à l’échelle de la « colonie ». La représentativité des ces zones de chasse 

dépend de la variabilité interindividuelle (i.e. intraspécifique) observée et du nombre 

d’individus échantillonnés. Ainsi, plus la variabilité interindividuelle est marquée, plus le 

nombre d’individus suivis doit être important pour représenter fidèlement les zones de chasse 

d’une colonie, et réciproquement. La variabilité intraspécifique des zones de chasse des phoques 

veaux-marins et gris a ici été explorée en calculant et générant des courbes de découverte 

d’aires de chasse (en km²) découvertes en fonction du nombre d’individus suivis (cf. principe 

similaire aux courbes dites « d’accumulation » ou de « raréfaction »). Les zones de chasse 

individuelles (kernels à 95% et 50%) ont été successivement jointes spatialement afin de calculer 

l’aire nouvelle de chasse d’un individu NX+1 qui n’avait pas déjà été couverte par les individus 

précédents, de N1 à NX. Ce calcul a été effectué 1000 fois par espèce, par itération de bootstrap 

en rééchantillonnant et réordonnant aléatoirement les individus de cette espèce sans remise. La 

valeur moyenne issue de ces 1000 itérations permet de déterminer la courbe de découverte 

moyenne. Un modèle non-linéaire asymptotique de Hill a été ajusté à ces valeurs moyennes en 

utilisant la fonction ‘nls’ du package stats sur R. La formule du modèle utilisée est : 

𝑌 = 𝑑 +  
(𝑎 − 𝑑)

(1 + (𝑏 𝑋⁄ )𝑐)
  

où Y est la surface cumulée totale couverte par les Kernels de X individus, et où a, b, c et d 

sont les paramètres déterminés avec la fonction ‘nls’. 
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Le modèle a été ajusté par espèce pour l’ensemble des phoques veaux-marins (N = 24) et gris 

(N = 23) suivis, à partir de 2008-2012 et 2019 sans distinction, pour les Kernels à 95% et à 

50% de plongées de chasse probable (en U les plus rapides pour 2008-2012 et issues des clusters 

de chasse pour 2019). Pour les Kernels à 95%, les modèles définis sur la base des 24 phoques 

veaux-marins et 23 phoques gris ont été tracés jusqu’à 100 individus, à titre informatif, afin 

d’illustrer la tendance du modèle. Cet exercice n’est cependant pas prédictif mais uniquement 

informatif sur la tendance observée avec 23 et 24 individus. 

2.3 Isotopes stables 

2.3.1 Généralités 

Des analyses de rapports d'isotopes stables ont été réalisées le long de vibrisses collectées 

sur les phoques veaux-marins et gris capturés en baie de Somme en 2008-2012 et en 2019 pour 

être équipés de balises télémétriques (cf. section 2.2.1, et voir les informations sur ces individus 

en Tableaux 1 et 2). Les plus longues vibrisses de 23 phoques veaux-marins (8 individus en 

2008 et 15 en 2019) et de 22 phoques gris (10 individus en 2012 et 12 en 2019) ont ainsi été 

prélevées afin d’être analysées en laboratoire (Tableaux 1 et 2). Les analyses de rapports 

d’isotopes stables du carbone (δ13C) et de l’azote (δ15N) ont été réalisées sur les vibrisses de 

l’ensemble de ces individus. À noter que des analyses complémentaires sur le rapport d’isotope 

stable du soufre (δ34S) ont été testées sur les mêmes vibrisses de deux phoques veaux-marins 

(S06 et S08) et de deux phoques gris (G03 et G08), sélectionnés selon leurs différences et 

similarités en δ13C et δ15N et de leurs zones de chasse. 

 Vibrisses de phoques et schéma de croissance 

Les vibrisses de phoques sont composées de tissus kératineux et apportent une intégration 

temporelle de l’information isotopique durant leur période de croissance (Hobson et al. 1996; 

Hirons et al. 2001; Greaves et al. 2004; Zhao et Schell 2004). La collecte de la plus longue 

vibrisse de chaque individu fournit donc la plus longue intégration temporelle disponible 

d’isotopes stables pour un individu. Les vibrisses mesuraient 105 ± 17 mm pour les phoques 

veaux-marins et 95 ± 19 mm pour les phoques gris en moyenne (Tableaux 1 et 2). Ces vibrisses 

ont été sectionnées par segments de 2 mm, et un segment a été échantillonné environ tous les 

10 mm de chaque vibrisse pour effectuer la mesure des isotopes stables du carbone δ13C et de 

l’azote δ15N. Ces mesures isotopiques ont donc été réalisées sur 473 segments de vibrisses, soit 
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en moyenne sur 11 ± 1.6 segments par vibrisse de phoque veau-marin et 10 ± 2 segments par 

vibrisse de phoque gris. 

La croissance des vibrisses varie chez les phocidés, et est connue pour être asymptotique 

et potentiellement irrégulière au cours d’une année, en fonction des espèces et de leur biologie 

(Greaves et al. 2004; Zhao et Schell 2004; McHuron et al. 2016, 2019, 2020). Chez le phoques 

veaux-marins, la croissance est discontinue au cours du temps et est caractérisée par des 

variations saisonnières : pour une nouvelle vibrisse (suivant la chute annuelle de la précédente 

en mai/juin), la vitesse de croissance est rapide en été-automne (0.78 mm.jour-1) et est environ 

10 fois plus lente de l’hiver au début du printemps (environ 0.075 mm.jour-1), comme estimé 

sur un phoque veau-marin en milieu captif de décembre à mai (Zhao et Schell 2004). Ainsi, les 

plus longues vibrisses de phoques veaux-marins collectées en octobre 2008 (individus S01 à S08) 

et en octobre 2019 (S15 à S25) pourraient intégrer les variations isotopiques des quatre mois 

précédant la capture, c’est-à-dire à la fin du printemps, en été et au début d’automne de ces 

années. En revanche, les vibrisses collectées sur quatre phoques veaux-marins en mai 2019 (S11 

à S14) pourraient intégrer des informations isotopiques sur une plus longue période (de la fin 

de l’été 2018 au printemps 2019, i.e. environ 9 mois), et comprenant donc l’hiver. 

Chez les phoques gris, il semble que la croissance des vibrisses soit asynchronique, 

discontinue au cours du temps, et avec peu ou pas de tendance saisonnière claire (Greaves et 

al. 2004). Associer des dates potentielles aux mesures isotopiques réalisées le long d’une vibrisse 

s’avère donc très difficile. Néanmoins, l’estimation par Greaves et al. (2004) d’un taux de 

croissance moyen de 0.24 mm.jour-1 des vibrisses de phoques gris, au cours de plusieurs mois, 

donne un ordre de grandeur de l’intégration temporelle associée. Suivant ce schéma général de 

croissance, nous pourrions estimer qu’une vibrisse d’environ 100 mm collectée en mai (2012 ou 

2019) pourrait avoir poussé au moins pendant 12 mois, soit au moins depuis mai de l’année 

précédente (2011 ou 2018). De même, les vibrisses collectées en septembre 2012 ou octobre 2019 

pourraient avoir poussé depuis environ septembre 2011 ou octobre 2018 respectivement. La 

quasi-totalité des vibrisses de phoques gris collectées pourraient ainsi avoir inclus toutes les 

saisons, été compris, excepté pour la vibrisse la plus courte (individu G07, 52 mm).  

Ces estimations de taux de croissances des vibrisses de phoques veaux-marins et gris 

restent très approximatives, puisqu’elles sont basées sur des périodes d’étude relativement 

courtes, et un faible nombre d’individus étudiés. Il persiste donc de grandes lacunes de 
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connaissances précises sur le schéma de croissance des vibrisses de ces deux espèces, et les 

estimations précédentes sont donc indicatives et à prendre avec beaucoup de précaution. Le 

temps de rétention des vibrisses est généralement supposé être annuel chez les phocidés, avec 

une chute des vibrisses aux environs de la période de mue pour certaines espèces comme les 

phoques veaux-marins (Zhao et Schell 2004; Lübcker et al. 2016; McHuron et al. 2016), et un 

schéma de chute moins clair pour d’autres espèces telles que les éléphants de mer (Beltran et 

al. 2015) et les phoques gris (Greaves et al. 2004). Cependant, des études récentes ont mis en 

évidence une chute bisannuelle de certaines vibrisses chez certaines espèces de phocidés (e.g. 

éléphants de mer), après une croissance asymptotique suivant la période de mue/chute de la 

vibrisse (e.g. Beltran et al. 2015; Lübcker et al. 2016; Rogers et al. 2016a; McHuron et al. 2019). 

Supposant qu’un tel schéma puisse aussi exister chez les phoques veaux-marins et gris, nous ne 

pouvons pas exclure la possibilité que certaines vibrisses collectées ici pourraient avoir poussé 

durant une plus longue période que celle précédemment estimée, et ainsi inclure des 

informations trophiques jusqu’à deux ans avant la collecte. Supposant également que la 

croissance est asymptotique après la chute – rapide après la mue puis plus lente ensuite – les 

vibrisses ayant une chute bisannuelle pourraient dans ce cas avoir inclus majoritairement des 

informations trophiques sur l’année N-2 avant échantillonnage. En bref, au vu de toutes ces 

incertitudes, il convient de rester très prudent sur l’estimation de l’intégration temporelle 

associée aux vibrisses.  

 Préparation des vibrisses et analyses en laboratoire 

Toutes les vibrisses collectées ont été lavées avant analyses isotopiques, afin d’éliminer les 

impuretés qui pourraient biaiser les mesures isotopiques. Chaque vibrisse a ainsi été 

individuellement trempée dans un bain d’éthanol pur à 100%, nettoyée manuellement (avec 

gants) pour enlever les impuretés, puis trempée successivement dans trois bains d’eau ultrapure 

milli-Q. Chaque échantillon a ensuite été plongé dans un nouveau bécher d’eau milli-Q, placé 

dans un bain à ultrasons pendant 20 minutes. La vibrisse a finalement été placée dans une 

étuve à 50°C pendant 24 heures pour être séchée. Après avoir été nettoyées et séchées, les 

vibrisses ont été sectionnées en segments d’environ 2 mm, de leur extrémité proximale (base 

de la vibrisse) à leur extrémité distale (fin de la vibrisse). Chaque segment de vibrisse a été 

identifié par une référence correspondant à l’individu échantillonné et à la distance depuis la 

base de la vibrisse (extrémité proximale, en mm). Pour chaque vibrisse, un segment de vibrisse 

a été récupéré tous les 10 mm, et le premier segment – le bulbe de la vibrisse qui était dans la 



 

72 

 

peau – écarté. Enfin, ces segments ont été envoyés pour analyses isotopiques du carbone (δ13C) 

et de l’azote (δ15N). Les analyses complémentaires de l’isotope stable du soufre (δ34S) sur 

quatre individus sélectionnés ont été réalisées sur les mêmes vibrisses, aux segments suivant 

ceux sélectionnés pour analyses du δ13C et δ15N (i.e. segments N+1, soit 2 mm après). Les 

phoques étant des espèces marines, et donc vivant dans un milieu fortement marqué par la 

présence de sulfates, il a été nécessaire de recouper l’ensemble des segments sélectionnés en 

segments de 1 mm afin de réduire au plus la masse de l’échantillon de vibrisse à analyser (~2 

mg maximum), et d’éviter la saturation des appareils de mesure. 

L’ensemble des segments de vibrisses sélectionnés ont été analysés avec un analyseur 

élémentaire (Flash 2000 pour les δ13C et δ15N et EA Isolink pour le δ34S, Thermo Scientific, 

Milan, Italie) couplé à un spectromètre de masse de rapport isotopique (Delta V Plus avec une 

interface Conflo IV, Thermo Scientific, Bremen, Allemagne). Les résultats ont été exprimés 

avec l’annotation usuelle δ en parts pour mille (‰), relatif au standard de Vienna PeeDee 

Belemnite pour le δ13C, à l’azote atmosphérique N2 pour le δ15N, et au standard de Canyon 

Diablo Troilite pour le δ34S. Les résultats ont été calculés suivant cette formule : 

δ13C ou δ15N ou δ34S =  (
Rsample

Rstandard
− 1)  ×  103 

où R sont les ratios isotopiques 13C/12C, 15N/14N ou 34S/32S. 

Sur la base de mesures répliquées de USGS-61, USGS-62 et de USGS-42 utilisés comme 

standards en interne au laboratoire, la précision analytique isotopique était respectivement      

< 0.10‰ pour le δ13C, < 0.15‰ pour le δ15N et < 0.20‰ pour le δ34S. 

2.3.2 Niches isotopiques  

 Niches isotopiques en δ13C et δ15N à l’échelle de la colonie 

● Structure du modèle considérant les variabilités intra- et interindividuelles 

Les niches isotopiques de phoques veaux-marins en δ13C et δ15N ont été quantifiées par 

un modèle hiérarchique développé dans un cadre Bayésien. Jackson et al. (2011) ont été 

précurseurs dans la détermination de métriques multivariées basées sur des ellipses pour 

caractériser les niches isotopiques (implémentées dans la librairie SIBER sur R). La 

modélisation d’ellipses isotopiques standards dans un cadre Bayésien est considérée comme une 

approche particulièrement adéquate pour identifier des niches isotopiques à l’échelle de la 
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colonie avec un échantillonnage de petite taille, i.e. avec peu d’individus échantillonnés 

(Jackson et al. 2011). Cette approche permet de rendre compte des incertitudes existantes, et 

des inconnues que nous pouvons avoir dans l’inférence d’une niche isotopique à l’échelle d’une 

colonie – le faible nombre d’individus généralement échantillonné pour ce type d’étude implique 

cette incertitude. Ici, l’analyse des isotopes stables δ13C et δ15N a été effectuée au niveau des 

segments de vibrisses, ce qui apporte une information sur la variabilité intra-individuelle de la 

composition isotopique au cours de plusieurs mois (cf. section 2.3.1 sur la croissance des 

vibrisses). Le modèle standard isotopique proposé par Jackson et al. (2011) ne prend en compte 

que la variabilité interindividuelle dans l’identification de la niche isotopique à l’échelle de la 

colonie / de l’espèce. Cela a finalement amené à développer un nouveau modèle sur la base de 

ce modèle standard, en y incluant deux niveaux de variabilité isotopique : 1) un niveau intra-

individuel, caractérisé ici par plusieurs mesures isotopiques le long d’une vibrisse, et 2) un 

niveau interindividuel. Ce nouveau modèle est présenté dans l’Encadré méthodologique 2, ainsi 

que dans l’Article 2 en annexe, et dans le Script 2 disponible sur GitHub.  

 

Encadré méthodologique 2 : 

Modèle développé pour identifier des niches isotopiques considérant les 

variabilités intra- et interindividuelles (code R sur GitHub, voir Script 2)  

Supposons que les données isotopiques puissent suivre une distribution normale bivariée de 

moyenne µ et de matrice de covariance Σ (Jackson et al. 2011). Pour 𝑘 désignant la 𝑘𝑡ℎ 

espèce et 𝑖 le 𝑖𝑡ℎ individu, 𝑛𝑖𝑘 est alors le nombre de mesures isotopiques pour l’individu 𝑖 

de l’espèce 𝑘. Notons aussi que μ𝑘 = {𝜇1𝑘 , 𝜇2𝑘} est la moyenne des valeurs isotopiques de 

l’espèce 𝑘, le chiffre 1 en indice correspondant aux mesures isotopiques du carbone (δ13C), 

et 2 aux mesures l’azote (δ15N).  

Pour chaque individu 𝑖 de l’espèce 𝑘, 

𝑌𝑖𝑘  ~ 𝒩2 (α𝑖𝑘 , Σ𝑘)          (1) 

où 𝒩2  désigne une distribution normale bivariée des paramètres de position  α𝑖𝑘  et de 

matrice de covariance Σ𝑘. À noter que la matrice de corrélation Σ𝑘 autorise une corrélation 

entre les mesures isotopiques du carbone et de l’azote au niveau résiduel. Les paramètres α𝑖𝑘 
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sont les moyennes de valeurs isotopiques individuelles spécifiques, aussi appelées « effets 

aléatoires » : 

α𝑖𝑘  ~ 𝒮2 (𝑛𝑖𝑘 , μ𝑘 , Ω𝑘)          (2) 

où 𝒮2  désigne une distribution de Student bivariée de 𝑛𝑖  degrés de liberté, avec les 

paramètres de position μ𝑘 et la matrice de covariance Ω𝑘. La distribution de Student autorise 

de potentiels outliers (au niveau individuel) : si le nombre de mesures pour un individu 𝑖 est 

faible, alors le modèle prévoit la possibilité que cet individu puisse être un outlier. La matrice 

de corrélation Ω𝑘 autorise une corrélation entre les mesures isotopiques du carbone et de 

l’azote au niveau individuel. Les équations (1) et (2) définissent ainsi un modèle hiérarchique 

qui prend en compte les corrélations à la fois aux niveaux intra- et interindividuels via les 

matrices de covariances Σ𝑘 et Ω𝑘 respectivement. Les priors proposés par Huang et Wand 

(2013) ont été utilisés pour ces deux matrices afin d’assurer une distribution marginale 

uniforme sur la corrélation entre les valeurs isotopiques de carbone et d’azote : 

Ω𝑘 ~ 𝒲𝑖𝑠ℎ𝑎𝑟𝑡−1  (3, [
𝑎1𝑘 0
0 𝑎2𝑘

]), et 

Σ𝑘 ~ 𝒲𝑖𝑠ℎ𝑎𝑟𝑡−1  (3, [
𝑏1𝑘 0
0 𝑏2𝑘

]). 

Les priors pour les paramètres de variance {𝑎1𝑘 , 𝑎2𝑘} et {𝑏1𝑘 , 𝑏2𝑘} ont été définis par des 

distributions inverse-gamma 𝛤−1 (0.5, 1.0) qui induisent une demi-distribution marginale de 

Student avec 2 degrés de liberté sur les paramètres d’échelle (i.e. la racine carrée d’une 

variance) (Huang et Wand 2013). Des priors peu informatifs ont aussi été utilisés sur les 

paramètres de localisation 𝜇1𝑘 , 𝜇2𝑘  ~ 𝒩 (0.0, 20.0). L’estimation des paramètres a finalement 

été réalisée en utilisant les méthodes de Hamilton Monte Carlo mises en place dans le logiciel 

Stan (Carpenter et al. 2017). Quatre chaînes ont été initialisées en utilisant les options par 

défaut du package rstan (version 2.21.0, Stan Development Team 2019), et lancées pour un 

total de 2000 itérations. Les 1000 premières itérations ont servi à une étape d’initiation 

(warm-up), et les 1000 itérations restantes ont suivi une étape d’amincissement (thin) pour 

produire un échantillon de 4 tirages par chaîne. La convergence de paramètre a été évaluée 

en utilisant les statistiques �̂� de Gelman-Rubin-Brooks (�̂� < 1.05). 
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● Identification des niches isotopiques 

Les niches isotopiques ont ainsi été définies à l’échelle de la colonie / de la population / 

de l’espèce par des ellipses dans les dimensions δ13C et δ15N (avec l’intervalle de confiance à 

95% dans leur tracé) pouvant être évaluées grâce la distribution conjointe postérieure des 

paramètres {μ̂𝑘 , Ω̂𝑘}. La variabilité isotopique à l’échelle individuelle est résumée par la matrice 

de covariance Ω̂𝑘 et doit être incluse, autrement les niches isotopiques évaluées seront trop 

étroites s’il y a d’importantes différences dans les niches isotopiques à l’échelle individuelle 

pour une espèce donnée. Les valeurs isotopiques de 100 nouveaux individus ont ains i été tirées 

de α𝑖𝑘
new  ~ 𝒩2  (µ̂𝑘

(𝑗)
, Ω̂𝑘

(𝑗)
), où 𝑗 désigne le jeme tirage (itération) de MCMC depuis la distribution 

conjointe postérieure ; ces valeurs ont ainsi été utilisées pour évaluer les niches isotopiques . 

Cette procédure a été répétée par 1000 tirages/itérations 𝑗 depuis la distribution conjointe 

postérieure, afin d’évaluer l’incertitude autour de l’estimation de chaque niche. Nous obtenons 

finalement un échantillon de 1000 ellipses par espèce, avec lesquelles il est possible d’évaluer 

plusieurs informations telles que les tailles de niche ou le chevauchement interspécifique entre 

les niches de deux espèces, ainsi que les incertitudes associées.  

La probabilité qu’un point isotopique (dans les dimensions δ13C et δ15N) appartienne à la 

niche isotopique de phoques veaux-marins ou de phoques gris, et la probabilité de 

chevauchement interspécifique, ont été évaluées sur la base des ellipses en sortie de modèle (i.e. 

les niches évaluées) (Figure 17). Ce calcul a été effectué en générant des points uniformes tous 

les 0.01‰ en δ13C et δ15N sur l’ensemble de l’espace couvert par les ellipses générées. La 

présence/absence de chaque point uniforme au sein de chacune des 1000 ellipses (niches 

isotopiques) des deux espèces a ainsi pu être évaluée. Pour chaque point, il est alors possible 

de calculer la probabilité de présence au sein de toutes les ellipses, c’est-à-dire la probabilité 

d’appartenir à la niche (𝑃𝐴 et 𝑃𝐵 pour les espèces A et B). Les points associés à des valeurs 

similaires de probabilité de présence au sein des niches étant distribués en ellipses, des gammes 

de probabilités ont ainsi pu être évaluées dans l’espace isotopique. Enfin, pour chaque point, il 

est aussi possible de calculer la probabilité de chevauchement entre les deux espèces (𝑃𝑂) à 

partir du produit des probabilités de présence au sein des niches (𝑃𝐴 et 𝑃𝐵), ce qui permet 

finalement de définir les gammes de probabilités de chevauchement. 
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Figure 17 : Étapes méthodologiques appliquées pour identifier les niches isotopiques de deux 

espèces en utilisant le modèle Bayésien développé dans cette thèse (1000 ellipses à 95% pour 

les deux espèces, en vert et bleu), et pour caractériser des gammes de probabilités d’être inclus 

dans les niches isotopiques (ellipses caractérisant ces gammes en vert et bleu) et des gammes 

de probabilités de chevauchement interspécifique entre les deux espèces (ellipses caractérisant 

ces gammes en rouge). [Steps to identify isotopic niches for the two species using the Bayesian 

model developed in this thesis (1000 ellipses at 95% for two species, in green and blue) and to 

characterise probability ranges of being in isotopic niches (range ellipses in green and blue) and 

probability ranges of interspecific overlap between both species (range ellipses in red)]. 

 

 Niches isotopiques en δ13C, δ15N et en δ34S à l’échelle individuelle 

● Valeurs de δ34S 

Avant tout traitement des valeurs isotopiques de δ34S mesurées sur les vibrisses de deux 

phoques veaux-marins et des deux phoques gris, choisies pour test, celles-ci ont été associées 

aux valeurs de δ13C et δ15N sur le segment de vibrisse le plus proche (au segment N-1, soit 2 

mm avant, dans la quasi-totalité des cas). Bien que les valeurs de δ34S n’aient pu être mesurées 

sur le même segment de vibrisses que les valeurs de δ13C et δ15N, il a ici été admis que le 

décalage de 2 mm sur la vibrisse pouvait être négligeable, et ces trois valeurs ont donc été 

associées. Certaines valeurs conjointes de δ13C et δ15N ont été écartées lorsque la mesure de 

δ34S sur le segment suivant ne pouvait être réalisée (en partie distale de la vibrisse). Les valeurs 

conjointes de δ13C, δ15N et δ34S ont ainsi été obtenues pour 37 segments de vibrisses des quatre 

individus choisis (6, 9, 12 et 10 segments des vibrisses de S06, S08, G03 et G08 respectivement).  
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● Modèle standard et niches individuelles 

Les niches isotopiques individuelles des deux phoques veaux-marins et des deux phoques 

gris, pour lesquels des mesures complémentaires de δ34S ont été acquises sur les vibrisses, ont 

été identifiées par un modèle plus standard et « classique » développé dans un cadre Bayésien 

et proposé par Swanson et al. (2015) (modèle implémenté dans la librairie nicheROVER sur 

R). Ce modèle a été développé sur la base des précédents travaux sur l’identification de niches 

par des ellipses standards, dont les travaux de Jackson et al. (2011) proposant un modèle pour 

identifier les niches isotopiques dans un espace bidimensionnel en considérant un niveau de 

variabilité (interindividuel). Swanson et al. (2015) ont ainsi proposé un modèle pré-implémenté 

pour évaluer des niches écologiques (isotopiques ou non) dans un espace multidimensionnel     

(≥ 2 dimensions), dans l’optique de proposer un outil de quantification qui suit au mieux le 

concept de niche en « hypervolume de n dimensions » de Hutchinson (1957). Ce modèle, conçu 

sur un seul niveau de variabilité interindividuel, pour évaluer les niches à l’échelle de 

l’espèce/de la population, a ici été testé sur les valeurs conjointes de δ13C, δ15N et de δ34S 

mesurées sur les vibrisses des quatre individus choisis. Dans le cas présent, les niches isotopiques 

individuelles ont été évaluées en prenant en compte un niveau de variabilité intra-individuel. 

De même que pour le modèle utilisé à l’échelle de la colonie, 1000 tirages ont été effectués pour 

obtenir 1000 ellipses caractérisant les niches, mais ici dans les dimensions δ13C-δ15N, δ34S-δ15N 

et δ13C-δ34S. 

Les niches individuelles ont été représentées de façon synthétique en calculant une « ellipse 

moyenne » et deux « ellipses d’incertitudes », déterminées par application de moyennes sur les 

coordonnées d’ellipses choisies (voir la méthode présentée par Sabino et al. 2021, dont le script 

R associé est disponible sur GitHub3). Les deux ellipses d’incertitudes ont ici été déterminées 

en calculant la moyenne des 10% d’ellipses de plus petites aires et des 10% d’ellipses de plus 

grandes aires, et l’ellipse moyenne a été déterminée par la moyenne de toutes les ellipses.  

2.3.3 Chevauchement des niches isotopiques 

Le chevauchement entre les niches isotopiques de phoques veaux-marins et gris δ13C et 

δ15N a été quantifié en utilisant la fonction ‘maxLikOverlap’ du package SIBER (version 2.1.5; 

Jackson et al. 2011) sur R, sur la base des 1000 ellipses générés en sortie du modèle. Le 

                                         
3 https://github.com/magalisabino/FattyAcid_Isotopic_niche_computing 

https://github.com/magalisabino/FattyAcid_Isotopic_niche_computing
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chevauchement isotopique est alors quantifié suivant le même schéma méthodologique que pour 

les zones de chasse (cf. section 2.2.5.2), c’est-à-dire qu’il est basé sur le chevauchement d’aires 

de niches (voir le concept en Figure 16 pour rappel). Les trois mesures de chevauchement sont 

donc : le pourcentage d’aire de la niche isotopique de l’espèce A dans celle de l’espèce B, le 

pourcentage d’aire de la niche isotopique de l’espèce B dans celle de l’espèce A, et le 

pourcentage d’aire de la niche isotopique totale couverte par les espèces A et B qui se 

chevauche. La même méthode a été appliquée pour mesurer le chevauchement entre les niches 

isotopiques individuelles en δ13C, δ15N et δ34S. 

2.3.4 Variabilité intraspécifique des niches isotopiques 

La variabilité intraspécifique des niches isotopiques (en ‰), i.e. la variabilité 

interindividuelle, a été estimée à partir des paramètres d’échelle en sortie de modèle dans la 

matrice en Ω . Les valeurs associées permettent ainsi de quantifier les différences 

interindividuelles en δ13C et en δ15N pour les deux espèces de phoques par période d’étude. Les 

valeurs prédites en δ13C et δ15N de chacun des 23 phoques veaux-marins et des 22 phoques gris 

observés en entrée de modèle de niche, ont été associées aux valeurs de probabilité de 

chevauchement interspécifique afin d’évaluer le degré de similarités isotopiques de chaque 

individu d’une espèce avec l’autre espèce.  

2.3.5 Positionnement des valeurs isotopiques de proies potentielles 

par rapport aux niches isotopiques de phoques  

Les valeurs isotopiques de certaines espèces de poissons et céphalopodes, identifiées comme 

proies préférentielles des phoques veaux-marins et gris sur notre aire d’étude sont disponibles 

pour la Manche Est (Kopp et al. 2015). Kopp et al. (2015) ont mesuré les valeurs isotopiques 

de nombreux compartiments biologiques des réseaux trophiques de la Manche Est, incluant des 

espèces de poissons et de céphalopodes, échantillonnés à différentes couches de profondeurs    

(0-20 m, 20-38 m et 38-79 m). Les résultats isotopiques de cette étude sont présentés par 

compartiments/espèces pour chacune des couches des profondeurs échantillonnées, et pour 

toutes les profondeurs regroupées. Ici nous avons extrait de cette étude les valeurs isotopiques 

d’espèces de proies potentielles de phoques pour toutes les profondeurs regroupées, excepté 

pour le hareng Clupea harengus pour lequel nous avons distingué deux couches de profondeurs 

pour lesquelles Kopp et al. (2015) ont détecté une différence isotopique significative : C. 

harengus à 0-20 m avec une structuration benthique, et à 20-38 m avec une structuration 
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pélagique. Les proies préférentielles ont ici été choisies selon nos connaissances a priori du 

régime alimentaire des phoques en Manche Est (voir section 4.2). La consommation de proies 

par des prédateurs va systématiquement se traduire par un enrichissement des valeurs 

isotopiques de δ13C et de δ15N des tissus des proies jusqu’aux tissus des consommateurs, et ce 

phénomène est usuellement nommé « fractionnement trophique ». La valeur d’enrichissement 

associée à ce fractionnement est notée « facteur d’enrichissement trophique » (trophic 

enrichment factor, TEF). Les valeurs de TEFs ont été empiriquement estimées à environ 

+1.5‰ pour le δ13C et +3.4‰ pour le δ15N (DeNiro et Epstein 1978; Post 2002), cependant 

il s’avère que les TEFs peuvent considérablement varier selon les espèces de consommateurs, 

selon les espèces proies consommées, et selon les types de tissus analysés (Crawford et al. 2008). 

Il a donc été choisi ici d’appliquer des valeurs de TEFs évaluées par Lerner et al. (2018) pour 

les vibrisses de phoques gris avec la méthode de SIDER (Healy et al. 2018). Ces TEFs moyens 

sont : +2.4 ± 1.3‰ pour le δ13C et +2.6 ± 1.2‰ pour le δ15N. Les valeurs isotopiques 

moyennes de proies potentielles ont finalement été recalculées en combinant les valeurs de 

proies et de TEFs avec leurs incertitudes – rééchantillonnage des deux paramètres suivant une 

loi normale selon leur moyenne ±SD, puis application du TEF – afin d’être comparées aux 

niches. 

2.4 Analyse du régime alimentaire 

2.4.1 Généralités 

 Échantillonnage de fèces et assignation de l’espèce productrice 

Les régimes alimentaires de phoques veaux-marins et gris ont ici été étudiés par l’analyse 

des « parties dures de proies » trouvées dans des échantillons de fèces de phoques collectées en 

baie de Somme de 2002 à 2019 (Tableau 5).  

Une fois collectés sur les reposoirs de phoques, les échantillons ont été stockés congelés à      

-20°C avant analyse de leur contenu en laboratoire. Un aliquote de chacune des fèces a été 

préalablement prélevé pour analyses moléculaires (volume d’environ ~1.5 mL). Les deux espèces 

de phoque pouvant utiliser les mêmes bancs de sable en baie de Somme, il a été nécessaire 

d’identifier l’espèce de phoque productrice de chaque fèces par technique d’analyse 

moléculaire : analyses sur l’ADN de phoques, par diagnostic de bandes caractéristiques 
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permettant de différencier les phoques veaux-marins des phoques gris (méthode présentée par 

Spitz et al. 2015). 

Tableau 5 : Échantillonnage de 196 fèces de phoques veaux-marins et de 126 fèces de phoques 

gris, collectées en baie de Somme de 2002 à 2019. Les nombres en noir correspondent aux fèces 

analysées, contenant au moins une proie. Les nombres en gris, entre parenthèses, correspondent 

aux fèces avec au moins une proie mesurable (i.e. avec biomasse reconstruite). Printemps / été 

se définit d’avril à septembre, automne / hiver d’octobre à mars. [Sampling of 196 harbour 

seal scats and 126 grey seal scats collected in the Baie de Somme from 2002 to 2019. Numbers 

in black are analysed scats with at least one prey. Numbers in brackets in grey are scats with 

at least one measurable prey (i.e. with reconstructed biomass). Spring / Summer from April to 

September, Autumn / Winter from October to March].  

Seal species Sampling season 

Sampling years 

Total 2002-

2005 

2006-

2008 

2009-

2011 

2012-

2014 

2015-

2017 

2018-

2019 

Harbour seals 

Spring / Summer 3 44 86 44 5 - 182 

  (3) (44) (86) (44) (5) - (182) 

Autumn / Winter 1 - 2 - - 11 14 

  (1) - (2) - - (8) (11) 

Grey seals 

Spring / Summer - - - - 33 10 43 

  - - - - (22) (1) (23) 

Autumn / Winter - - - - 35 48 83 

  - - - - (31) (23) (54) 

 

Au total, 196 fèces de phoques veaux-marins et 126 fèces de phoques gris ont été collectées 

en baie de Somme, analysées en laboratoire, et contenaient au moins une proie (même non 

identifiée). Parmi ces échantillons, 193 fèces de phoques veaux-marins et 77 fèces de phoques 

gris ont inclus au moins une proie « mesurable », c’est-à-dire une proie identifiée pour laquelle 

il était possible de reconstruire sa masse (cf. ci-après). Les potentielles variations saisonnières 

de régime alimentaire ont ici été analysées selon deux différentes périodes saisonnières : au 

printemps-été (d’avril à septembre) et en automne-hiver (d’octobre à mai). Les potentielles 

variations interannuelles du régime alimentaire ont été également étudiées ici, selon six classes 

d’années de 2002 à 2019 (Tableau 5).   

Les analyses de régime alimentaire présentées dans cette thèse ont donc porté sur une série 

temporelle de données acquises au cours des vingt dernières années, dont une part a déjà été 

présentée dans une étude précédente (régime alimentaire des phoques veaux-marins en période 
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estivale, de 2002 à 2011 ; 86 fèces ; Spitz et al. 2015). La continuité de ce suivi, et l’acquisition 

de premières fèces de phoques gris ont finalement complété ce jeu de données.   

 Analyse du contenu de fèces 

Le régime alimentaire des deux espèces de phoques a été déterminé suivant une procédure 

classique utilisée sur les fèces de pinnipèdes (Pierce et Boyle 1991; Ridoux et al. 2007; Spitz et 

al. 2010). Les fèces ont été lavées puis filtrées sur un tamis en nylon de fine maille (0.2 mm) 

afin d’analyser leur contenu en « parties dures diagnostiques », c’est-à-dire en otolithes de 

poissons, en os de poissons et en becs de céphalopodes. Les pièces récupérées ont finalement été 

inspectées afin d’identifier les proies consommées jusqu’au niveau de l’espèce, avec des guides 

et clés d’identification (Härkönen 1986; Tuset et al. 2008) et avec le matériel de référence 

disponible à l’Observatoire Pelagis. L’identification taxonomique des proies a ainsi été effectuée 

aux niveaux de l’espèce, d’un groupe d’espèces taxonomiquement proches (e.g. soles communes 

Solea solea et soles poles Pegusa lascaris), ou de la famille, en fonction de critères de distinction 

des pièces diagnostiques.  

Les régimes alimentaires de phoques veaux-marins et gris ont ici été présentés en fréquence 

d’occurrence (proportion de fèces incluant un type de proie), en abondance relative (nombre 

ou proportion d’individus associés à une espèce proie, ou un groupe d’espèces proies, parmi 

toutes les fèces), et en masse reconstruite de proies ingérées (masse ou proportion de la masse 

totale associée à une espèce proie, ou un groupe d’espèces proies, parmi toutes les fèces). Ces 

résultats ont été présentés pour chaque espèce de phoque séparément , c’est-à-dire pour tous les 

échantillons d’une espèce regroupés, et parfois par périodes saisonnières et/ou par classes 

d’années, en fonction des questions posées.  

Une espèce proie (ou un groupe) a été considérée présente dans une fèces dès lors qu’au 

moins une pièce diagnostique a été trouvée/identifiée. Le nombre minimal d’individus proies 

présents dans chaque fèces a été estimé par le nombre de pièces diagnostiques, en incluant aussi 

celles qui étaient cassées ou non mesurables. Le nombre total (et minimal) de poissons par fèces 

a été défini comme étant soit la moitié du nombre de pièces diagnostiques appariées (e.g. 

otolithes, opercules, dentaires, os prémaxillaires) arrondi au nombre entier le plus proche, soit 

le nombre total de pièces diagnostiques non appariées (e.g. parasphenoid), selon la valeur des 

deux qui était la plus grande. Le nombre total de céphalopodes a été évalué comme étant le 

plus grand nombre de becs supérieurs ou de becs inférieurs. Des mesures ont été effectuées sur 
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les otolithes de poissons mesurables (en longueur ou en largeur, en fonction de l’espèce proie 

associée) et sur les becs inférieurs de céphalopodes (longueur rostrale inférieure, « lower rostral 

length » LRL). Ces mesures ont été converties en taille et masse corporelle de proies par 

application de relations allométriques (Clarke 1986; Härkönen 1986; Coull et al. 1989; Brown 

et Pierce 1998; Leopold et al. 2001; Lundström et al. 2007; données non publiées de 

l’Observatoire Pelagis ; les relations et leur source sont présentées en matériels 

complémentaires4 de l’Article 2 en annexe). La masse corporelle des proies consommées a ainsi 

été reconstruite avec les otolithes de poissons et becs inférieurs de céphalopodes qui n’étaient 

pas cassés ou qui étaient peu érodés. Les masses corporelles des proies individuelles ont été 

sommées pour évaluer la masse relative reconstruite pour chaque espèce proie (ou groupes 

d’espèces) dans chaque fèces. Dans le cas où le nombre total d’individus d’une espèce proie 

était plus grand que le nombre de pièces diagnostiques mesurables, la masse moyenne des 

individus mesurés a été appliquée afin de reconstruire la masse totale consommée à l’échelle de 

cette espèce proie. Le degré d’érosion des otolithes lié à la digestion n’a pas été relevé pour les 

analyses de contenus de fèces, ne permettant donc pas l’utilisation de facteurs de correction de 

digestion (digestion correction factors, DCFs, e.g. Tollit et al. 1997; Grellier et Hammond 

2006). Les tailles et masses corporelles calculées ici sous-estiment donc probablement les tailles 

et masses absolues/réelles des proies consommées par les phoques. 

 Groupes fonctionnels  

 Les régimes alimentaires de phoques veaux-marins et gris ont également été caractérisés 

par groupes fonctionnels de proies. L’utilisation de tels groupements fonctionnels permet de 

décrire plus justement les interactions écologiques proies-prédateurs qu’en utilisant des groupes 

taxonomiques classiques (Smith et al. 2015; Spitz et al. 2018). Elle pourrait aussi permettre de 

mieux identifier les stratégies de chasse associées aux proies consommées. Ainsi, six groupes 

fonctionnels ont été définis afin de regrouper les espèces proies (ou groupes de proies) qui 

partagent des traits fonctionnels similaires : petits poissons plats benthiques, grands poissons 

plats benthiques, poissons benthiques non-plats, poissons démersaux, poissons pélagiques et 

calmars-encornets pélagiques (Tableau 6). Les poissons plats benthiques ont été divisés en deux 

groupes fonctionnels, petits et grands, sur la base des fortes différences écologiques existant 

entre les poissons plats juvéniles et adultes/matures. En effet, bien qu’associés 

                                         
4
 https://onlinelibrary.wiley.com/action/downloadSupplement?doi=10.1002%2Fece3.7739&file=ece37739-sup-0001-AppendixS1-S6.pdf  

https://onlinelibrary.wiley.com/action/downloadSupplement?doi=10.1002%2Fece3.7739&file=ece37739-sup-0001-AppendixS1-S6.pdf
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taxonomiquement, les poissons plats juvéniles sont dépendants des zones de nurseries localisées 

dans les eaux côtières et estuariennes durant leur premier stade de vie (e.g. environ 2 ans pour 

la sole commune Solea solea en Manche Est), et sont ensuite recrutés vers un stade plus adulte 

où ils vont pouvoir se diriger vers des eaux plus profondes pour s’alimenter (Riou 2001; 

Rochette et al. 2010). Ainsi, les poissons plats benthiques avec une taille corporelle reconstituée 

supérieure ou égale à 200 mm ont été considérés comme « grands », et tous les poissons plats 

en-dessous de ce seuil ont été considérés comme « petits ».  

 

Tableau 6 : Proies mesurables observées dans les fèces de phoques veaux-marins et gris, et 

leurs groupes fonctionnels associés. Les espèces proies (ou groupes de proies) sont indiquées 

avec leurs noms scientifiques, anglais et français. Und.: espèces non déterminées. ND: non 

déterminé. [Measurable prey observed in harbour and grey seal scats, and associated functional 

groups. Prey species (or group of prey) are noted with their scientific name, and English and 

French vernacular names. Und.: undetermined species. ND: not determined]. 

Family Scientific name Vernacular name (UK) Nom vernaculaire (FR)   Functional group 

Pleuronectidea 
Pleuronectes platessa / 

Platichthys flesus 

European plaice / 

European flounder 

Plie commune / 

Flet d'Europe 

  Small benthic flatfish 

  (length < 200 mm) 

 

  or 

 

  Large benthic flatfish 

  (length ≥ 200 mm) 

Soleidae 
Solea solea / 

Pegusa lascaris 

Common sole / 

Sand sole 

Sole commune / 

Sole pole 

  
Buglossidium luteum / 

Microchirus variegatus 

Solenette / 

Thickback Sole 

Petite sole jaune / 

Sole-perdrix commune 

Bothidea Und. Bothidea Bothidae ND Bothidés ND 

  Scophtalmus spp. Turbot spp. Turbot spp. 

  Phrynorhombus norvegicus Norwegian Topknot Targie naine 

Gobidae Und. Gobiidae Gobiidae ND Gobiidés ND 

  Benthic non-flatfish 
Trachinidae Trachinus draco Greater Weever Grande vive 

Callionymidae Callionymus lyra Dragonet Dragonnet lyre 

Triglidae Und. Triglidae Triglidae ND Triglidae ND 

Gadidae Merlangius merlangus Whiting Merlan 

  Demersal fish 

  Trisopterus spp. Pouting spp. Tacaud spp. 

  

Gadus morhua / 

Pollachius spp. / 

Melanogrammus aeglefinus 

Atlantic cod / 

Pollock spp. / 

Haddock 

Morue de l'Atlantique / 

Lieu spp. / 

Églefin 

Ammodytidae  Und. Sandeels Sandeels ND Lançons ND 

Moronidea Dicentrarchus labrax European seabass Bar commun 

Mugilidae Und. Mullets Mullets ND Mulets ND 

Clupeidea Clupea harengus Atlantic herring Hareng de l’Atlantique 

  Pelagic fish 

  Sardina pilchardus European pilchard Sardine commune  

  Sprattus sprattus European sprat Sprat 

Belonidae Belone belone Garfish Orphie 

Carangidae Trachurus trachurus Atlantic horse mackerel Chinchard commun 

Loliginidae Loligo spp. Squid spp. Calmar-encornet spp.   Pelagic squids 
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L’analyse du régime alimentaire par groupes fonctionnels n’a porté ici que sur la 

composition des fèces en masse reconstruite, i.e. incluant des espèces proies pour lesquelles une 

pièce diagnostique pouvait être mesurée.    

 Intervalle de confiance (Bootstrap)  

La composition du régime alimentaire, en abondance ou en masse reconstruite, évaluée 

avec plusieurs fèces, a été calculée en pourcentage pour chaque espèce proie (ou pour chaque 

groupe fonctionnel). L’intervalle de confiance à 95% (CI95%) autour de ces pourcentages a été 

estimé en appliquant une méthode d’inférence statistique de bootstrap (Reynolds et Aebischer 

1991) avec un code personnalisé sous R (voir Script 1). L’ensemble des 𝑁 fèces utilisées pour 

déterminer le régime alimentaire ont été rééchantillonnés 𝑁 fois avec remise, et ce procédé a 

été relancé 1000 fois pour générer 1000 compositions aléatoires de régime alimentaire. Les 

bornes inférieures et supérieures du CI95% de la composition du régime alimentaire ont ainsi 

été définies par les quantiles à 2.5% et à 97.5% des valeurs générées. 

 Comparaison des distributions de taille des proies 

La taille moyenne relative des proies fonctionnelles trouvées dans les fèces (reconstruites 

avec des relations allométriques sur les mesures d’otolithes de poissons et de becs de 

céphalopodes) ont été comparées entre phoques veaux-marins et phoques gris par un t-test 

paramétrique non apparié. Les distributions de tailles par groupe fonctionnel ont pour leur part 

été comparées entre les deux espèces de phoques par le calcul de « la taille d’effet » (effect 

size) du d de Cohen qui est une méthode statistique couramment utilisée en psychologie sociale 

pour comparer deux distributions normales (entre un groupe contrôle et un groupe "traité") 

(Cohen 1988). La statistique d de Cohen (Cohen’s d) permet ainsi de quantifier un effet, i.e. la 

différence entre deux distributions, et ces différences peuvent être classifiées : 𝑑 <  0.15 très 

faible, 0.15 ≤  𝑑 <  0.36  faible, 0.36 ≤  𝑑 <  0.65  moyenne, 𝑑 >  0.65  forte (Lovakov et 

Agadullina 2021). Ici, cette statistique a essentiellement été utilisée pour mesurer le 

chevauchement entre les distributions de taille des proies entre les deux espèces de phoques ; 

ce chevauchement est noté OVL et exprimé en pourcentage (package effectsize (v0.4.5) sous 

R). 
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2.4.2 Chevauchement interspécifique 

Le chevauchement interspécifique entre les régimes alimentaires de phoques veaux-marins 

et gris a été quantifié en comparant leur composition en proies fonctionnelles (en masse) avec 

l’indice de Pianka (1974), indiqué par 𝑂. Cet indice produit une valeur unique allant de 0 à 1, 

où 0 indique une absence totale de chevauchement, et 1 indique un chevauchement complet 

entre les deux régimes alimentaires ; une ségrégation alimentaire est considérée comme 

considérable lorsque la valeur de Pianka < 0.4 (Ross 1986) : 

𝑂 =
∑ 𝑃𝑖𝐴𝑃𝑖𝐵

√∑ 𝑃𝑖𝐴2 ∑ 𝑃𝑖𝐵2
 

où 𝑃𝑖𝐴 est le pourcentage (par masse) de proies du groupe fonctionnel 𝑖 trouvées dans le régime 

alimentaire de phoques veaux-marins (consommateur A), et 𝑃𝑖𝐵 est le pourcentage (par masse) 

de proies du groupe fonctionnel 𝑖  trouvées dans le régime alimentaire de phoques gris 

(consommateur B). Le CI95% autour de la valeur de Pianka 𝑂 a pu être estimé en comparant 

aléatoirement 10 000 fois les deux jeux de régime alimentaire, rééchantillonnés aléatoirement 

(avec remise) 1000 fois par application du procédé de bootstrap (cf. section 2.4.1). 

2.4.3 Clusters alimentaires fonctionnels 

Les données de régime alimentaire des phoques veaux-marins et gris ont été introduites 

dans une matrice bidimensionnelle des proportions de masses reconstruites de proies par 

groupes fonctionnels (6 colonnes) pour chaque échantillon de fèces (270 lignes). Cette matrice 

a ainsi été construite sur toutes les fèces avec au moins une "proie mesurable", sans distinction 

a priori des deux espèces de phoques. Cette matrice a été normalisée et centrée avec la fonction 

‘scale’ de la base de R (version 4.0.2, R Core Team 2020) afin d’exécuter une analyse de 

classification hiérarchique (clustering). Cette analyse vise ainsi à regrouper les fèces de phoques 

qui partagent une composition similaire en proies fonctionnelles. L’analyse de clustering 

hiérarchique a été réalisée en appliquant une procédure de distance Euclidienne aux données, 

et en employant l’algorithme de Ward.D2 pour rassembler les fèces avec une composition 

semblable (Murtagh et Legendre 2014). Le nombre de clusters optimal pour représenter cette 

analyse de classification a été déterminé avec la fonction ‘NbClust’ du package NbClust (version 

3.0) sous R. Cette méthode est basée sur l’utilisation de 30 indices différents, et le nombre de 

clusters optimal finalement sélectionné correspond à la suggestion la plus fréquemment proposée 

par ces indices (voir détails méthodologiques dans l’étude de Charrad et al. 2014). Cette analyse 
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en clustering a ici été lancée avec la fonction ‘clustCoDa’ du package robCompositions (version 

2.3.0) sous R. À noter que ce package propose différentes façons de traiter des données 

compositionnelles, et des transformations pour appliquer des méthodes de clustering sur ce type 

de données (cf. transformation isométrique log-ratio). Bien que testées sur les données 

présentes, ces dernières méthodes se sont avérées peu fructueuses dans notre cas d’étude 

(partitionnement des contenus de fèces peu précis), vraisemblablement à cause de l’abondance 

de valeurs nulles dans cette matrice.  

Les clusters alimentaires identifiés lors de cette analyse ont été caractérisés a posteriori en 

termes de composition en proies fonctionnelles de l’ensemble des fèces associées, en pourcentage 

de masse totale, et ce séparément pour les deux espèces de phoques. Comme vu précédemment, 

les CI95% associés aux compositions de régime alimentaire par cluster ont été déterminées par 

rééchantillonnage aléatoire avec remise (bootstrap). L’utilisation de ces clusters par les phoques 

veaux-marins et gris a été définie par la proportion de fèces au sein de ces clusters, pour toutes  

les périodes confondues ou par périodes de saisons / années, et le CI95% associé calculé par le 

même type de procédé de bootstrap. 

Les méthodes d’analyse du régime alimentaire appliquées ici sont présentées dans un script 

R, développé dans le cadre de l’Article 2 en annexe (script disponible sur GitHub : Script 1). 

2.4.4 Variabilité intraspécifique du régime alimentaire 

Similairement aux zones de chasse (cf. section 2.2.6), les individus de phoques veaux-

marins et gris pourraient avoir des préférences alimentaires spécifiques illustrant des stratégies 

alimentaires individuelles. La collecte et l’analyse du contenu d’un nombre suffisant de fèces 

vise à représenter au mieux le régime alimentaire d’une espèce à l’échelle de la colonie (Trites 

et Joy 2005). Certaines études ont ainsi conseillé par exemple de collecter environ une centaine 

fèces pour représenter correctement le régime alimentaire de pinnipèdes et le comparer avec 

d’autres sites (Trites et Joy 2005). Chaque fèces prélevée est censée donner un aperçu 

instantané d’événements d’alimentation d’un individu, de plusieurs heures jusqu’à plusieurs 

jours avant la collecte. L’acquisition d’un nombre conséquent d’échantillons au cours de 

plusieurs saisons et/ou années permettrait ainsi de caractériser le régime alimentaire d’un 

consommateur en y incluant la potentielle variabilité intraspécifique (interindividuelle) des 

préférences alimentaires (i.e. en supposant l’existence de stratégies individuelles 

d’alimentation). Il n’est pas à exclure que plusieurs fèces aient pu provenir d’un même individu, 
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étant collectées à différentes dates, cependant il a été considéré ici que ce cas de figure est très 

probablement peu fréquent et devrait avoir un effet mineur sur l’image globale du régime 

alimentaire. La variabilité intraspécifique du régime alimentaire fonctionnel des phoques veaux-

marins et gris a ici été évaluée suivant le même schéma méthodologique que celui appliqué aux 

zones de chasse, soit par la détermination de courbes de découverte (voir la section 2.2.6 pour 

rappels). Une courbe de découverte a été calculée en comparant les régimes alimentaires partiels 

obtenus en sélectionnant successivement de 2 à 𝑁 fèces sans remise, et positionnées dans un 

ordre aléatoire. Le régime alimentaire partiel de 2 à 𝑁 fèces a ainsi été comparé au régime 

alimentaire final, obtenu avec toutes les 𝑁 fèces, en utilisant l’indice de Pianka. Ce processus 

a été répliqué 1000 fois afin d’estimer l’incertitude dans l’estimation de la courbe de découverte, 

et l’incertitude autour du régime alimentaire final a aussi été considérée en appliquant le 

processus de bootstrap pour chacun des 1000 tirages. Enfin, la moyenne de valeur de Pianka a 

été calculée de 2 à 𝑁 fèces afin d’évaluer la courbe de découverte moyenne par espèce, et un 

modèle asymptotique de Hill a été ajusté à cette courbe (même méthode qu’en section 2.2.6). 
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CHAPITRE 3 

3 Méthodologies d’identification des 

zones et comportements de chasse 

 

 

 

 
 

Un phoque veau-marin équipé d’une balise GPS/GSM en baie de Somme. 

Photo Yann Planque 
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3.1 Démarche scientifique 

Ce chapitre de la thèse vise à mieux comprendre les stratégies comportementales déployées 

par les phoques veaux-marins et gris dans l’espace pour s’alimenter, et plus spécifiquement en 

plongée et depuis la surface. Il s’oriente vers une démarche méthodologique afin d’identifier les 

zones de chasse de phoques et leur comportement de chasse. Ce chapitre s’est construit selon 

une démarche scientifique qui correspond aux questions que je me suis successivement posées 

sur les méthodologies utilisées pour identifier les zones de chasse de ces deux espèces phoques 

et sur leur comportement de chasse en plongée (Figure 18). Ce chapitre s’est donc organisé en 

trois étapes successives : 

1) La première étape de ce chapitre se focalise sur la comparaison des zones de chasse 

évaluées par deux approches, horizontale et verticale, qui visent respectivement à identifier un 

comportement de chasse probable par analyse des trajets en surface (données de localisation) 

ou en plongée, sans preuve effective du succès de chasse. Je me suis alors demandé si les 

comportements théoriques de chasse attendus dans les dimensions horizontale et verticale, pour 

ces espèces, permettaient d’identifier les mêmes zones géographiques de distribution de cet 

effort de chasse. Ces résultats ont été valorisés par la publication d’un article scientifique dans 

Marine Biology (Planque et al. 2020, Article 1 en annexe).  

2) La seconde étape du chapitre porte sur une analyse plus détaillée du comportement en 

plongée des deux espèces de phoques, grâce à l’utilisation de données caractérisant un succès 

de chasse probable grâce à la pose d’accéléromètres (détection de tentatives de capture de 

proies, PCAs). Elle vise alors à identifier les plongées caractérisant vraisemblablement un effort 

de chasse, afin de les sélectionner et de les spatialiser. Un article est en préparation sur ces 

résultats (Article 4). 

3) La troisième étape du chapitre propose de revenir sur les analyses de zones de chasse 

réalisées à la première étape, en effectuant une comparaison des zones de chasse confirmées par 

un proxy direct du comportement de chasse (PCAs) avec celles identifiées par les approches 

horizontale et verticale (sans proxy direct du comportement de chasse). Cette étape vise alors 

à tester si les approches précédemment utilisées (horizontale et verticale) permettaient ou non 

de bien caractériser spatialement l’effort de chasse. Différentes conclusions et suggestions de 

méthodes peuvent finalement être tirées de l’ensemble des analyses de ce chapitre.  
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Figure 18 : Chronologie du raisonnement scientifique abordé dans le chapitre 3 de la thèse, 

incluant les questions, objectifs et méthodologies, selon trois étapes successives. La première 

étape a été réalisée sur la base des données de suivis télémétriques de 2008-2012 (sans tentatives 

de capture de proies, PCA) et les deux étapes suivantes sur les données de 2019 (avec PCAs). 

[Chronology of the scientific reasoning pattern in the chapter 3 of the thesis, including the 

questions, objectives and used methodologies, according to three successive steps. The first step 

was conducted with telemetry data obtained in 2008-2012 (without Prey Capture Attempts, 

PCA) and the two next steps with data obtained in 2019 (with PCAs)]. 
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3.2 Zones de chasse : comparaison des approches 

horizontale et verticale 

La comparaison des approches horizontale et verticale utilisées pour identifier les zones de 

chasse a porté sur neuf phoques veaux-marins et huit phoques gris capturés en baie de Somme 

en 2008 et 2012 respectivement (Figure 19.A), c’est-à-dire sur les individus capturés juste après 

leur période de mue et dont le temps de suivi a été suffisamment important. Dans ce cas 

d’étude, ces individus équipés de balises GPS/GSM ont été suivis 140 ± 50 jours pour les 

phoques veaux-marins et 96 ± 36 jours pour les phoques gris en moyenne jusqu’à la période de 

reproduction. Durant cette période, les phoques gris ont effectué la plupart de leurs trajets (i.e. 

période en mer entre deux périodes de repos à terre) en Manche Est, i.e. au sein de la zone 

d’étude (80% de toutes les localisations GPS, Figure 19.B), et les phoques veaux-marins sont 

restés exclusivement dans cette zone (Figure 19.C). Dans la dimension horizontale, les analyses 

ont porté sur 780 trajets de phoques gris ayant duré 161.3 ± 176.5 heures en moyenne, et 1211 

trajets de phoques veaux-marins ayant duré 66.4 ± 75 heures en moyenne. Ces trajets incluent 

9906 localisations GPS filtrées pour les neuf phoques veaux-marins, et 24 714 pour les huit 

phoques gris. Dans la dimension verticale, 377 878 plongées de phoques veaux-marins et 210 788 

plongées de phoques gris ont été enregistrées.  
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Figure 19 : A : Ensemble des trajets de neuf phoques veaux-marins et huit phoques gris 

capturés en baie de Somme (BDS), en 2008 et 2012 respectivement, et équipés de balises 

GPS/GSM. B et C : les trajets individuels de phoques gris et veaux-marins sélectionnés pour 

analyses. La zone d’étude (Manche Est) est délimitée par les lignes en pointillés noirs. [A: All 

tracks from nine harbour seals and eight grey seals captured in the Baie de Somme (BDS), in 

2008 and 2012 respectively, and fitted with GPS/GSM tags. B & C: grey and harbour seal 

individual tracks selected for analysis]. 

 

 Comportement de chasse détecté par l’approche horizontale 

Au moins un événement de comportement en zone de recherche restreinte (Area-Restricted 

Search, ARS) a été détecté par l’analyse du temps de premier passage (First Passage Time, 

FPT) pour 538 des 1211 trajets de phoques veaux-marins et pour 290 des 780 trajets de phoques 

gris (voir leur localisation en Figure 20, gauche). Ces trajets avec ARS représentent 75.8 ± 

10.4% du temps passé en mer par les phoques veaux-marins et 85.5 ± 5.6% du temps passé en 
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mer par les phoques gris. Les événements de comportement en ARS détectés pour les phoques 

gris sont en moyenne plus spatialement étendus que ceux effectués par les phoques veaux-

marins : le rayon moyen d’ARS pour les phoques gris est de 11.9 ± 12 km et celui des phoques 

veaux-marins de 2.1 ± 2.9 km (P < 0.001, test de Wilcoxon). Les trajets avec ARS sont très 

variables en durée pour les deux espèces mais sont généralement plus longs pour les phoques 

gris que les phoques veaux-marins : 187.8 ± 178.1 heures vs 74.2 ± 75.2 heures respectivement 

(P < 0.01, test de Wilcoxon). Des résultats complémentaires sont disponibles en Annexes 2     

et 3 et via ce lien (annexes de l’Article 1).  

 Comportement de chasse détecté par l’approche verticale 

La vitesse de coût minimal de transport (MCTS) par individu est ici en moyenne de         

1.6 ± 0.1 m.s-1 pour les phoques veaux-marins et de 1.8 ± 0.2 m.s-1 pour les phoques gris. La 

sélection des 25% de plongées individuelles les plus en « U » (i.e. avec les plus hautes valeurs 

de TAD) a donné un seuil d’indice du temps d’allocation en profondeur (Time Allocation at 

Depth, TAD) individuel de 0.91 ± 0.04 pour les phoques veaux-marins et 0.88 ± 0.05 pour les 

phoques gris en moyenne. Le seuil de vitesse verticale de descente utilisé pour écarter les 10% 

de plongée en « U » les plus lentes est en moyenne de 0.32 ± 0.18 m.s-1 pour les phoques veaux-

marins et 0.44 ± 0.31 m.s-1 pour les phoques gris. La localisation des plongées en U rapides est 

présentée en en Figure 20 (droite). Plus de résultats sont disponibles en Annexes 2 et 3 et via 

ce lien.  

 Chevauchement spatial des zones de chasse 

Les zones de chasse probable de phoques veaux-marins et gris sont ici caractérisées par les 

plus hautes densités spatiales de plongées en ARS (approche horizontale) et de plongées les 

plus U et plus rapides (approche verticale). Les principales zones de chasse déterminées par les 

deux approches sont caractérisées par un fort chevauchement lorsque les données de tous les 

individus d’une même espèce sont regroupées, que ce soit pour les phoques veaux-marins ou 

gris (Figure 20). Dans les deux cas, les zones de plus forte densité de plongées sélectionnées 

sont globalement similaires entre les approches. Cependant, il y a quelques différences spatiales 

entre les deux approches pour les phoques gris puisque l’approche verticale a détecté des zones 

de chasse secondaires, plus dispersées spatialement, non détectées par l’approche horizontale. 

https://static-content.springer.com/esm/art%3A10.1007%2Fs00227-019-3636-8/MediaObjects/227_2019_3636_MOESM1_ESM.pdf
https://static-content.springer.com/esm/art%3A10.1007%2Fs00227-019-3636-8/MediaObjects/227_2019_3636_MOESM1_ESM.pdf
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Figure 20 : Zones de chasse probable de l’ensemble des phoques gris (haut) et des phoques 

veaux-marins (bas), capturés en 2012 et en 2008 respectivement, déterminées en utilisant les 

approches horizontale (gauche) et verticale (droite). Les zones de chasse sont représentées sur 

un quadrillage de 2.5 × 2.5 km de maille et caractérisées par la densité spatiale de plongées en 

ARS sélectionnées par l’approche horizontale et de plongées en U les plus rapides sélectionnées 

par l’approche verticale. Les densités de Kernels à 90% des localisations de chasse sont 

également représentées (lignes noires). BDS Baie de Somme, le site de capture. [Likely foraging 

areas of all grey seals (top) and harbour seals (bottom), captured in 2012 and in 2008 

respectively, determined using the horizontal (left) and vertical (right) approaches. The 

foraging areas are represented on grids of 2.5 × 2.5 km cells and characterized by the spatial 

density of dives in ARS selected from the horizontal approach and faster U -shaped dives 

selected from the vertical approach. Cores to extended foraging areas are represented by 90% 

kernel densities of foraging locations (black lines). BDS Baie de Somme, the capture site]. 

 

Des différences de schéma de chevauchement spatial entre les approches ont été notées à 

l’échelle individuelle ou à l’échelle globale (ensemble des individus d’une même espèce suivis 

regroupés), en comparant les zones de chasse issues de l’approche horizontale avec des zones 

générées aléatoirement (cas contrôle) (boîtes grises en Figure 21), ou avec les zones de chasse 

issues de l’approche verticale (boîtes noires en Figure 21). Pour les zones de chasse obtenues à 

l’échelle de l’espèce, le chevauchement spatial est plus important en comparant les plongées en 

ARS (approche horizontale) avec les plongées en U les plus rapides (approche verticale)      
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(IDSP (2)), qu’en les comparant avec les plongées sélectionnées aléatoirement (cas contrôle) 

(IDSP (1)). L’indice de différences spatiales (Index of Differences in Spatial Pattern, IDSP) 

est donc de 0.304 [0.300–0.308] (IDSP (1)) et 0.235 [0.232–0.237] (IDSP (2)) pour les phoques 

veaux-marins, et de 0.358 [0.351–0.364] (IDSP (1)) et 0.326 [0.322–0.329] (IDSP (2)) pour les 

phoques gris. 

 

Figure 21 : Valeurs d’indice de différences spatiales (IDSP) calculées en comparant la 

distribution spatiale des zones de chasse déterminées par l’approche horizontale à celles 

déterminées en sélectionnant des plongées aléatoirement (cas contrôle, boîtes grises, IDSP (1)) 

et à celles déterminées par l’approche verticale (boîtes noires, IDSP (2)). L’IDSP a été calculé 

pour tous les individus regroupés (All individuals) ou à l’échelle individuelle. Chaque boîte 

décrit la distribution des valeurs d’IDSP avec 100 itérations de bootstrap. Les comparaisons 

spatiales sont en rouge lorsque IDSP (1) < IDSP (2) et en vert lorsque IDSP (2) > IDSP (1). 

[Index  of  Differences  in  Spatial  Pattern  (IDSP)  values  calculated  when  comparing  the  

spatial  distribution  of  foraging  areas determined by the horizontal approach to those using 

dives selected randomly (control, light grey boxes, IDSP (1)) and those determined using the 

vertical approach (black boxes, IDSP (2)). IDSP was calculated for all individuals pooled of 

the same seal species and for each individual separately.  Each box describes the distribution 

of IDSP values generated from 100 bootstrap iterations. Headers are shaded in green when 

IDSP (1) < IDSP (2) and in green when IDSP (2) > IDSP (1)]. 
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Des différences interindividuelles de schémas de chevauchement de zones de chasse ont été 

détectées par calcul de l’IDSP à l’échelle individuelle. Pour la majorité des phoques veaux-

marins (5 versus 4) et des phoques gris (5 versus 3), il y a plus de similitude entre la répartition 

spatiale des zones de chasse identifiées par les approches horizontale et verticale que si les 

plongées de chasse étaient réparties aléatoirement (entre approche horizontale et cas contrôle) 

(cf. valeurs d’IDSP (2) < IDSP (1) ; individus en vert en Figure 21). Pour les autres cas 

individuels, il y a plus de similitudes entre les zones de chasse identifiées par l’approche 

horizontale et le cas contrôle qu’avec l’approche verticale (individus en rouge en Figure 21). 

 

Figure 22 : Zones de chasse probable de deux individus de phoques gris (G07 en haut, G08 

en bas) déterminées en utilisant l’approche horizontale (centre), l’approche verticale (droite), 

et la distribution spatiale de toutes les plongées sans aucune sélection préalable (gauche). Les 

zones de chasse sont représentées sur un quadrillage de 2.5 × 2.5 km de maille et caractérisées 

par la densité spatiale de plongées. Les densités de Kernels à 90% des localisations de chasse 

sont également représentées (lignes noires). [Likely foraging areas of two grey seal individuals 

(G07 at the top and G08 at the bottom) determined using the horizontal approach (centre), 

and vertical approach (right), and spatial distribution of all dives without any selection (left). 

The foraging areas are represented on grids of 2.5 × 2.5 km cells and characterized by the 

spatial density of dives. Cores to extended likely foraging areas are represented by 90% kernel 

densities of foraging locations (black lines)]. 

Les phoques gris G07 et G08 illustrent deux principaux types de résultats issus du 

processus de comparaison des zones de chasse probable selon les approches utilisées (Figure 

22). Les zones de chasse probable du phoque gris G07 se chevauchent moins en comparant les 

approches horizontale et verticale (IDSP (2) = 0.506 [0.499–0.514]) qu’en comparant l’approche 

horizontale et le cas contrôle (IDSP (1) = 0.425 [0.409–0.441]). Ce schéma de chevauchement 
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résulte de plongées en U les plus rapides à la fois au sein et en dehors des zones de comportement 

en ARS, le long de trajets plus directs entre deux zones d’ARS distinctes (approche 

horizontale ; cartes du haut en Figure 22). À l’inverse, les zones de chasse probable du phoque 

gris G08 se chevauchement spatialement plus important en comparant les approches 

horizontale et verticale (IDSP (2) = 0.239 [0.229–0.25]) qu’en comparant l’approche horizontale 

avec le cas contrôle (IDSP (1) = 0.55 [0.533–0.568]). Ainsi, dans ce type de cas individuel, la 

plupart des plongées en U les plus rapides sont bien localisées là où l’individu a réalisé un 

comportement en ARS (cartes du bas en Figure 22). 

3.3 Classification des plongées (avec PCAs) 

La classification des plongées de phoques selon différentes variables comportementales a 

porté sur les données acquises par le suivi de 15 phoques veaux-marins et 12 phoques gris 

capturés en baie de Somme en 2019, et équipés de balises GPS/GSM avec accéléromètres. Les 

résultats présentés ici sont issus de la classification hiérarchique de 54 000 plongées de phoques 

veaux-marins et gris sélectionnées aléatoirement (2000 plongées par individu) et rassemblées, 

et de l’assignation a posteriori des plongées non sélectionnées aux clusters par la méthode de 

KNN. Les résultats ci-après par cluster portent donc sur les 443 578 plongées de phoques veaux-

marins et des 405 047 plongées de phoques gris rassemblées, sans distinction par espèce et 

individu. Les cinq clusters de plongées identifiés sont finalement caractérisés par d’autres 

variables illustratives de comportements, et leur distribution par espèce et par individu est 

présentée. Ces plongées incluent 323 807 tentatives de capture de proies (Prey Capture 

Attempts, PCAs) pour les phoques veaux-marins et 324 830 PCAs pour les phoques gris, 

détectées par les accéléromètres des balises. Les données relatives aux PCAs ne sont pas 

utilisées pour classifier les plongées, mais permettent d’identifier a posteriori les plongées qui 

pourraient être le plus vraisemblablement associées à un comportement de chasse (un effort de 

chasse), c’est-à-dire les types de plongées qui incluent la plupart des PCAs. 

3.3.1 Représentation multivariée des plongées 

Les 848 625 plongées des 15 phoques veaux-marins et des 12 gris ont été représentées de 

façon multivariée (analyse en composante principale) en fonction de neuf variables descriptives 

du comportement en plongée : la forme de la plongée TAD, les vitesses verticales de descente 

V_DESC et de remontée V_ASC, et l’effort de nage SWIM_EFF et l’orientation de l’animal 
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PITCH selon les phases de descente DESC, de fond BTM et de remontée ASC de la plongée 

(Figure 23). Les données ont pu être résumées en trois facteurs (ou composantes principales) 

qui comptabilisent 70.7% de la variance totale. Certaines corrélations de variables peuvent 

ainsi être identifiées dans ces dimensions de l’ACP. Les plongées sont également représentées 

selon le nombre de PCAs enregistrées. 

 

Figure 23 : Analyse en composante principale des plongées de phoques veaux-marins et gris 

(issues de balises GPS/GSM déployées en baie de Somme en 2019) selon neuf variables 

caractéristiques du comportement en plongée, dans les dimensions 1-2 (A, 58.7% de la variance 

expliquée avec ces deux axes), 2-3 (B, 28.6% de la variance expliquée), et 1-3 (C, 54.1% de la 

variance expliquée). Les plongées (points) sont représentées selon le nombre de tentatives de 

capture de proies (PCAs) détectées par l’accéléromètre de la balise. Les ellipses décrivent 95% 

des plongées. Les variables sont détaillées en Tableau 3. [Principal component analysis of 

harbour and grey seal dives (from GPS/GSM tags fitted in the Baie de Somme in 2019) 

according to nine variables characterising diving behaviour, in dimensions 1-2 (A, 58.7% of 

explained variance in these two axes), 2-3 (B, 28.6% of explained variance) and 1-3 (C, 54.1% 

of explained variance). Dives are shown by the number of Prey Capture Attempts (PCAs) 

detected with the tag accelerometer. Ellipses describe 95% of dives. Variables are presented in 

Tableau 3]. 
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Dans les deux premières dimensions 1-2 (Figure 23.A, 58.7% de la variance expliquée), les 

plongées avec au moins une PCA tendent globalement vers une forme plus en « U », des 

vitesses verticales de descente et de remontée plus élevées, et un effort de nage plus important 

sur les trois phases de plongée, que de nombreuses plongées sans PCA. Ces plongées avec PCAs 

sont caractérisées par une orientation de la tête moins vers le bas (pitch plus faible) au cours 

des phases de descente et de fond. Dans les dimensions 1-2, une part conséquente des plongées 

sans PCA est caractérisée par la tendance inverse (tête moins orientée vers le bas en descente 

et au fond, cf. pitch plus élevé), mais le chevauchement entre les ellipses à 95% montre qu’un 

nombre conséquent de plongées sans PCA partagent des caractéristiques communes à celles 

incluant au moins une PCA.  

Dans les dimensions 2-3 (Figure 23.B, 28.6% de la variance expliquée), la distinction de 

tendance des plongées selon leur nombre de PCAs est moins marquée que pour les dimensions 

1-2, puisque les ellipses des 5 classes de plongées se chevauchent considérablement. Seules 

quelques plongées sans PCA se distinguent de toutes les autres plongées, et sont globalement 

marquées par une orientation de la tête moins prononcée vers le bas ou le haut au fond et en 

remontée respectivement, et par un effort de nage plus faible en descente et au fond.  

Dans les dimensions 1-3 (Figure 23.C, 54.1% de la variance expliquée), les tendances des 

plongées avec PCAs sont globalement les mêmes que celles observées dans les dimensions 1-2, 

sans doute parce que la dimension 1 explique la majorité de la variance (42.1%). Ces dimensions 

confirment la tendance de certaines plongées sans PCA à être caractérisées par une orientation 

de la tête moins vers le bas en descente et au fond, et de fortes similarités entre certaines 

plongées (avec ou sans PCA). 
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3.3.2 Classification des plongées (clustering) 

 Identification et caractérisation de clusters de plongées 

Cinq clusters de plongées de phoques veaux-marins et gris ont été identifiés par analyse 

de clustering hiérarchique, sur la base des mêmes neuf variables (Figure 24). Le dendrogramme 

des plongées issu de cette analyse montre une forte distinction des plongées entre les clusters 

1, 2 et 5 et les clusters 3 et 4 (Figure 24.A). Au sein de ces deux supra-groupes, les plongées 

ont été distinguées selon cinq groupes, où les clusters 2 et 5 sont les plus proches. Les valeurs 

des variables qui caractérisent les plongées de chaque cluster sont représentées en Figure 24.D. 

Les plongées qui ont été directement utilisées pour l’analyse de clustering (N = 54 000 plongées) 

ont des caractéristiques très similaires aux plongées qui ont été associées à chaque cluster a 

posteriori par la méthode du k plus proches voisins (KNN) (N = 846 625 plongées) (voir la 

comparaison des variables en Annexe 1). Les plongées et le nombre de PCAs associé sont 

inégalement distribués au sein des cinq clusters (Figure 24.B). Ces plongées sont également 

différemment distribuées au sein de chaque cluster en fonction du nombre de PCAs enregistrées 

par minute (Figure 24.C). 
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Figure 24 : A : Identification de cinq clusters de plongées de phoques veaux-marins et gris 

selon neuf variables décrivant le comportement en plongée (cf. D) (données issues des balises 

GPS/GSM déployées en baie de Somme en 2019). B : distribution du nombre de plongées (gris 

clair) et de PCAs (gris foncé) par cluster. C : distribution des plongées dans chaque cluster 

selon le nombre de PCAs enregistrées par minute sur la phase de fond. D : distribution des 

valeurs de variables de plongée par cluster (gris foncé, utilisées pour clustering ; gris clair, 

descriptives en complément). Unités des variables en Tableau 3. [A: Identification of five 

harbour and grey seal dive clusters from nine variables describing the diving behaviour (cf. D) 

(data from GPS/GSM tags fitted on seals in the Baie de Somme in 2019). B: number 

distribution of dives (light grey) and PCAs (dark grey) by cluster. C: distribution of dives in 

each cluster according to PCAs numbers registered by minute at the bottom. D: distribution 

of dive variable values by cluster (dark grey, used for clustering; dark grey, additional 

descriptive). Variable units in Tableau 3]. 



 

104 

 

Un peu plus de la moitié des plongées sont classées dans le cluster 1 (28%) ou 2 (28%), et 

portent 85% de toutes les PCAs enregistrées, soit 61% pour le cluster 1 et 24% pour le        

cluster 2 (Figure 24.B). La majorité (60%) des plongées du cluster 1 incluent au moins une 

PCA, et un quart d’entre elles sont marquées par l’enregistrement d’au moins une PCA par 

minute (> 3 PCAs enregistrées au cours d’une plongée d’environ 200 secondes). En revanche, 

environ un tiers des plongées du cluster 2 (31%) incluent au moins une PCA, et seules un 

dixième d’entre elles sont marquées par l’enregistrement d’au moins une PCA par minute 

(Figure 24.C). Les plongées classées dans les clusters 1 et 2 sont globalement plus en « U » 

(TAD proche de 1) que celles des autres clusters et sont caractérisées par une part conséquente 

de leur durée en phase de fond (83% et 77% en moyenne respectivement). Ces plongées sont 

de durées globalement similaires (201 et 187 secondes en moyenne) et marquées par des 

profondeurs maximales moyennes légèrement supérieures pour celles du cluster 1 (27 m) à celles 

du cluster 2 (19 m). Les vitesses verticales de descente et de remontée des plongées du cluster 

1 sont généralement plus élevées que celles des autres clusters, et celles du cluster 2 restent 

élevées bien que plus proches des autres clusters. L’effort de nage est similaire en moyenne 

entre les plongées de ces deux clusters, que ce soit en descente, au fond et en remontée. Enfin, 

ces plongées sont caractérisées par une orientation de la tête du phoque vers le bas en descente 

et vers le haut en remontée, et globalement de façon plus marquée pour le cluster 1. La tête 

est aussi orientée vers le bas au cours de la phase de fond des plongées des clusters 1 et 2 (-26° 

et -16° en moyennes respectivement) (Figure 24.D). 

Une faible part des plongées de phoques sont classées dans le cluster 3 (4%), mais ces 

plongées portent 8% des PCAs (Figure 24.B). Environ la moitié (45%) de ces plongées incluent 

au moins une PCA, et plus d’un tiers d’entre elles ont au moins une PCA par minute (Figure 

24.C). Les plongées de ce cluster 3 ont une forme différente de celles des clusters 1 et 2 

puisqu’elles se rapprochent plus d’une forme en « V » (TAD qui tend vers 0.5) que d’une forme 

en « U », ce qui se caractérise en moyenne par une proportion du temps en plongée plus forte 

en descente (19%) et en remontée (19%), et plus faible au fond (62%). Ces plongées sont aussi 

en moyenne plus courtes (110 secondes) et de profondeur maximale plus faible (13 m) que celles 

des clusters 1 et 2. Les vitesses verticales de descente et de remontée des plongées du cluster 3 

sont semblables à celles du cluster 2, mais l’effort de nage est bien plus important pour ces 

plongées que celui des plongées des quatre autres clusters, que ce soit en descente, au fond et 

en remontée. Les mêmes schémas d’orientation de tête sont observés pour les plongées du 
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cluster 3 que celles des clusters 1 et 2 – tête vers le bas en descente et au fond, et vers le haut 

en remontée – mais de façon moins accentuée (Figure 24.D). 

Les plongées classées dans le cluster 4 représentent plus d’un tiers de toutes les plongées 

étudiées (36%) mais incluent uniquement une faible part des PCAs détectées (7%) (Figure 

24.B). Ainsi, seules 6% de ces plongées ont au moins une PCA (Figure 24.C). De même que les 

plongées du cluster 3, les plongées du cluster 4 ont une forme tendant plus vers du « V » que 

du « U », sont marquées par des proportions de temps au fond plus réduites, sont relativement 

courtes (98 secondes en moyenne) et marquées par de faible profondeurs maximales (7 m en 

moyenne). Les vitesses verticales de descente et de remontée de ces plongées sont également 

bien plus faibles que celles des autres clusters. L’effort de nage des plongées du cluster 4 est 

modéré et similaire à ceux du cluster 2 en descente et au fond, mais considérablement réduit 

en remontée. Enfin, au cours de ces plongées, les phoques ont la tête faiblement orientée vers 

le bas en descente et au fond, et plutôt à l’horizontal en remontée (Figure 24.D). 

Les plongées classées dans le cluster 5 représentent seulement 4% de toutes les plongées 

de phoques, et ne portent presque aucune des PCAs enregistrées (0.2%) (Figure 24.B et C). En 

effet, aucune PCA n’a été détectée sur 98% de ces plongées. Bien que ces plongées soient peu 

profondes (8 m de profondeur maximale en moyenne), elles sont de durée similaire à celles 

issues des clusters 1 et 2 (181 secondes en moyenne). La forme des plongées du cluster 5 est 

assez variable, et tend à être plus en « U » que celles des clusters 3 et 4, mais un peu moins 

que celles des clusters 1 et 2. La proportion de temps passée au fond est conséquente au cours 

de ces plongées (78%, i.e. similaire aux plongées des clusters 1 et 2), et le temps passé en 

descente (15%) est en moyenne deux fois plus important que celui passé en remontée (7%). Ce 

déséquilibre entre phases de descente et de remontée s’explique difficilement par la vitesse 

verticale de descente qui est faible dans les deux cas (0.24 et 0.41 m.s-1 en moyennes), mais 

probablement plus par un effort de nage bien plus restreint en descente (0.02 g en moyenne) 

qu’en remontée (0.08 g). Une fois arrivé au fond, l’activité de nage du phoque est aussi réduite 

qu’en phase de descente (0.03g), ce qui indique qu’il nage peu. La particularité des plongées 

du cluster 5 est d’être marquées par une orientation de la tête vers le haut en phase de descente 

(49.6° en moyenne) et au fond (15.6°), avant de remonter (Figure 24.D). En résumé, ce type 

de plongée plutôt en « U » est généralement marquée par des phases de descente et de fond 

relativement passives, la tête vers le haut, puis une remontée plus active.  
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À partir d’ici, nous considérons donc que les clusters 1, 2 et 3 sont des « clusters de chasse 

probable » puisque, parmi ces plongées, entre 31% et 60% d’entre elles incluent au moins une 

PCA, et que ces plongées incluent 93% de toutes les PCAs enregistrées. 

 Profil moyen des plongées par cluster 

Les différents profils moyens de plongée présentés en Figure 25 permettent d’illustrer les 

types de plongées associés à chaque cluster.  

 

Figure 25 : Profils moyens des profondeurs de plongées par cluster en fonction de la durée de 

plongée, caractérisés par le pourcentage de la profondeur maximale de plongée atteinte à 

différents pourcentages de la durée totale de plongée. Les lignes (pointillés, tirets et pleines) 

indiquent le pourcentage des plongées du cluster qui ont atteint Y% de la profondeur maximale 

à X% de la durée de plongée. [Mean profiles of dive depths by cluster according to dive duration, 

characterised by the percentage of dive maximum depth reached at different percentages of 

total dive duration. Lines show the percentage of dives of the cluster that reached Y% of their 

maximum depth at X% of their duration]. 

Cette représentation nous confirme que les clusters 1 et 2 regroupent des plongées qui 

tendent essentiellement vers une forme en « U » où les phases de descente et de remontée sont 

réduites au profit d’une phase de fond de durée importante, à leur profondeur maximale. Les 

profils moyens des plongées des clusters 3 et 4 montrent que les phoques n’ont généralement 

pas passé la majorité du temps à la profondeur maximale, mais ont une allocation du temps en 

plongées à des profondeurs plus variables (inférieure à la profondeur maximale), ce qui est 
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cohérent avec une forme moins en « U » et tendant parfois plus vers un « V ». Enfin, le profil 

moyen des plongées du cluster 5 montre une part importante de temps passé à la profondeur 

maximale (cf. plongée plus en « U »), comme ceux caractérisés pour les clusters 1 et 2, mais 

avec plus de variabilité de profils entre plongées. Ce profil moyen met en évidence la phase de 

descente plus longue que celle de remontée pour ces plongées du cluster 5, ce qui concorde avec 

l’effort de nage plus faible en descente. 

 Distribution individuelle des plongées et PCAs par cluster 

Les plongées et PCAs effectuées par les individus des deux espèces sont distribués 

globalement de la même manière au sein des cinq clusters de plongées, malgré quelques 

différences interindividuelles (Figure 26). Parmi les clusters de chasse probable (clusters 1, 2 et 

3), les clusters 1 et 2 incluent en moyenne 52 ± 15% des plongées individuelles de phoques 

veaux-marins et 60 ± 8% de celles de phoques gris, ce qui correspond à la majorité des PCAs 

détectées pour chaque individu (80 ± 19% et 87 ± 10% respectivement). Les différences 

interindividuelles de distribution dans ces deux clusters sont plus marquées entre phoques 

veaux-marins qu’entre phoques gris. En effet, les plongées du cluster 1 sont majoritaires pour 

certains phoques veaux-marins (S11 et S24) alors que celles du cluster 2 le sont pour d’autres 

individus (e.g. S12, S13, S14). En revanche, les différences entre phoques gris sont plus 

restreintes puisque les proportions de plongées au sein des clusters 1 et 2 sont globalement 

équivalentes entre chaque cas individuel. Pour cette espèce, la majorité des PCAs par individu 

(66 ± 14%) sont réalisées lors des plongées du cluster 1. 
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Figure 26 : Distribution des plongées des 15 phoques veaux-marins et des 12 phoques gris 

suivis au sein des cinq clusters (A) et distribution des tentatives de capture de proies (PCAs) 

détectées au cours de ces plongées au sein de ces clusters (B). [Distribution of the dives 

performed by the 15 harbour seals and 12 grey seals tracked in each of the five clusters (A) 

and distribution of the Prey Capture Attempts (PCAs) detected during these dives in each of 

these clusters (B)].  

Parmi tous les individus, seuls six phoques veaux-marins (S15, S16, S17, S19, S20 et S21) 

et deux phoques gris (G18 et G21) ont au moins 5% de leurs plongées associées au cluster 3, 

incluant une part conséquente des PCAs individuelles (de 14% à 35%). Ces plongées du cluster 

3 sont peu ou pas représentées pour les autres. 

Environ un tiers à la moitié des plongées individuelles sont associées au cluster 4 (excepté 

pour le phoque gris G16, 8%), mais ce type de plongée n’inclut qu’une faible proportion de 

PCAs individuelles, excepté pour le phoque veau-marin S15 (32% des PCAs). Enfin, les 

plongées associées au cluster 5 ne représentent qu’une faible proportion (< 10%) des plongées 

pour la majorité des individus. Toutefois, cette proportion est légèrement supérieure pour les 

phoques veaux-marins que les phoques gris, et ces plongées n’incluent presque aucune PCA   
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(< 1%). Le phoque G16 est exceptionnel à cet égard puisque 38% de ses plongées appartiennent 

au cluster 5 et 23% de ses PCAs sont associées à ce type de plongée. 

3.3.3 Composante benthique des plongées 

Les plongées associées aux cinq clusters sont représentées en Figure 27 selon leur 

profondeur maximale en fonction de la profondeur d’eau disponible (bathymétrie + correction 

de la hauteur d’eau) afin d’évaluer si ces plongées s’approchent ou non du fond marin (voir les 

régressions théoriques X = Y en lignes noires).  

Le ratio de la profondeur maximale de plongée sur la hauteur d’eau disponible permet 

d’identifier la part des plongées de chaque cluster s’approchant du fond (ratio proche ou 

supérieur à 1 ; Figure 28). Parmi les plongées issues des clusters de chasse probable (clusters 1, 

2 et 3), celles associées aux clusters 1 et 2 sont essentiellement à proximité des fonds marins 

(distribuées essentiellement atour de la régression X = Y en Figure 27), et pourraient alors être 

considérées comme benthiques dans la plupart des cas. En effet, 95% et 98% des plongées de 

phoques veaux-marins et gris du cluster 1 sont respectivement marquées par un ratio ≥ 0.8. Il 

en est de même pour 87% et 92% des plongées du cluster 2. Seules quelques plongées du cluster 

2 sont marquées par une profondeur maximale bien plus faible que la profondeur d’eau 

disponible (voir Figure 27). Les plongées du cluster 3 des deux espèces de phoques sont quant 

à elles moins nombreuses à être marquées par une profondeur maximale s’approchant des fonds 

marins :  55% des plongées de phoques veaux-marins et 70% des plongées de phoques gris 

associées à ces clusters sont marquées par un ratio ≥ 0.8. Les plongées du cluster 4 des deux 

espèces suivent également ce même schéma, puisque seulement environ la moitié d’entre elles 

ont une profondeur maximale s’approchant des fonds marins : 55% et 46% des plongées de 

phoques veaux-marins et gris, respectivement, sont marquées par un ratio ≥ 0.8. Il en va de 

même pour les plongées de phoques gris associées au cluster 5 (52%; ratio ≥ 0.8), mais les 

plongées de phoques veaux-marins de ce même cluster sont plus nombreuses à s’approcher du 

fond marin (73%; ratio ≥ 0.8).  
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Figure 27 : Profondeur maximale des plongées de phoques veaux-marins (A) et gris (B) par 

cluster en fonction de la profondeur d’eau disponible à leur localisation (bathymétrie + 

correction de la hauteur d’eau). Chaque point caractérise une plongée. Le gradient de couleurs 

montre la densité de plongées. Les lignes noires sont des régressions linéaires théoriques où la 

profondeur maximale des plongées est égale à la profondeur d’eau (X = Y). Seules les plongées 

dans l’aire de 60 km autour de la baie de Somme sont présentées. [Maximum depth of harbour 

seal (A) and grey seal (B) dives by cluster according to the water depth available at their 

location (bathymetry + water level correction). Each point characterises a dive. Colour 

gradient shows the dive density. Black lines are theorical linear regressions where dive 

maximum depth is equal to water depth (X = Y). Only dives in the 60 km area around the 

Baie de Somme are presented]. 
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Figure 28 : Distribution des plongées de chaque cluster selon leur valeur de ratio de la 

profondeur maximale de plongée sur la hauteur d’eau disponible à leur localisation. Les points 

sont les valeurs moyennes, les traits épais indiquent la distribution à 50% (entre les quantiles 

à 25% et 75%) et les traits fins la distribution à 95% (entre les quantiles à 2.5% et 97.5%).  Les 

pourcentages en haut de figure correspondent aux proportions de plongées du cluster qui ont 

une profondeur maximale s’approchant du fond marin (ratio ≥ 0.8, cf. ligne pointillée). [Dive 

distribution by cluster according to the ratio of dive maximum depth on water depth available 

at their location. Points are mean values, thick lines show the 50% distribution (between 25-

75% quantiles) and thin lines the 95% distribution (between 2.5-97.5% quantiles). Percentages 

at the top of the figure are proportions of cluster dives that are characterised by a maximum 

depth close to the sea bottom (ratio ≥ 0.8, cf. dashed line)].  

 

3.4 Zones de chasse : comparaison entre approches 

horizontale, verticale et clusters de plongées 

La comparaison des zones de chasse selon l’approche utilisée – plongées de chasse probable 

sélectionnées par approche horizontale, approche verticale ou par clustering des plongées – est 

ici basée sur les résultats d’analyses des données issues des balises GPS/GSM avec 

accéléromètres (suivis de 2019). De même que précédemment (suivis de 2008-2012, section 3.2), 

seules les données acquises hors période de reproduction ont été conservées, ce qui implique de 

ne conserver des données que pour 11 phoques veaux-marins (S15 à S25) et 10 phoques gris 

(G13 à G22). Considérant que les tentatives de capture de proies (PCAs) caractérisent bien un 

comportement de chasse, cette donnée nous permet ici d’évaluer quelle est la capacité des 

approches utilisées pour sélectionner les plongées de chasse probable, afin de les spatialiser pour 

identifier les zones de chasse probable. 



 

112 

 

Dans la dimension horizontale, les analyses présentées ici portent sur 1380 trajets de 

phoques veaux-marins et 1305 trajets de phoques gris, incluant respectivement 43 924 et 54 938 

localisations GPS. Dans la dimension verticale, les analyses portent sur 369 417 plongées de 

phoques veaux-marins et 266 829 plongées de phoques gris. 

Ces résultats s’inscrivent dans la continuité de ceux présentés en section 3.2, mais cette 

fois-ci avec ajout d’une nouvelle approche (clustering) et avec un renforcement des conclusions 

grâce à la détection de PCAs. 

 Comportement de chasse détecté par l’approche horizontale (suivis 2019) 

Au moins une ARS a été détectée par l’analyse du FPT pour 652 des 1380 trajets de 

phoques veaux-marins et pour 567 des 1305 trajets de phoques gris. Ces trajets avec ARS 

représentent 96 ± 2% du temps passé en mer par les phoques veaux-marins et 90 ± 8% du 

temps passé en mer par les phoques gris. Les événements de comportement en ARS détectés 

pour les phoques gris sont en moyenne plus spatialement étendus que ceux effectués par les 

phoques veaux-marins : le rayon moyen d’ARS pour les phoques gris est de 5.3 ± 6.1 km et 

celui des phoques veaux-marins de 3.0 ± 3.3 km (P < 0.001, test de Wilcoxon). Des résultats 

complémentaires sont disponibles en Annexes 2 et 3.  

 Comportement de chasse détecté par l’approche verticale (suivis 2019) 

La vitesse de coût minimal de transport (MCTS) par individu est ici en moyenne de         

1.8 ± 0.2 m.s-1 pour les phoques veaux-marins et de 2.1 ± 0.3 m.s-1 pour les phoques gris. La 

sélection des 25% de plongées individuelles les plus en « U » (i.e. avec les plus hautes valeurs 

de TAD) a donné un seuil de TAD individuel de 0.9 ± 0.04 pour les phoques veaux-marins et 

0.93 ± 0.32 pour les phoques gris en moyenne. Le seuil de vitesse verticale de descente utilisé 

pour écarter les 10% de plongée en « U » les plus lentes est en moyenne de 0.57 ± 0.33 m.s-1 

pour les phoques veaux-marins et 0.92 ± 0.23 m.s-1 pour les phoques gris (plus de résultats en 

Annexes 2 et 3). 

 Comportement de chasse détecté par clustering (suivis 2019) 

Des 369 417 plongées de phoques veaux-marins retenues pour la période hors reproduction dans 

l’analyse de clustering hiérarchique, 55% des plongées ont été classifiée dans les clusters associés 

à un comportement de chasse probable (clusters 1, 2 ou 3), dont 54% incluant au moins une 



 

113 

 

PCA. Dans le cas des 266 829 plongées de phoque gris, 67% d’entre elles qui ont été classifiées 

dans les clusters de chasse probable, dont 46% incluant une ou plusieurs PCAs. 

 Comparaison des approches utilisées pour sélectionner les plongées de 

chasse probable (proportions et PCAs associées) 

Les proportions de plongées individuelles sélectionnées sont variables selon les approches 

appliquées (approche horizontale, approche verticale et clustering des plongées), mais plutôt 

similaires entre phoques veaux-marins et gris pour une même approche (Figure 29.A). 

Considérant que les PCAs sont un proxy pertinent du comportement de chasse de ces deux 

espèces, nous pouvons évaluer ici quelle est l’efficacité probable de chaque approche pour 

caractériser ce comportement. Ainsi, les plongées sélectionnées – en ARS, en U les plus rapides, 

ou associées aux clusters de chasse 1, 2, 3 – incluent des proportions variables de PCAs selon 

l’approche utilisée (Figure 29.A). Enfin il est possible de regarder la distribution des PCAs au 

sein des plongées sélectionnées, ou non, par les approches, ce qui renseigne sur l’efficacité de 

chaque approche à sélectionner des plongées caractérisant un comportement de chasse (dont 

une partie substantielle porte des PCAs) tout en excluant les plongées ne le caractérisant pas 

(avec le moins de PCAs possible) (Figure 29.B).  

L’approche horizontale sélectionne environ la moitié des plongées individuelles de phoques 

veaux-marins (45 ± 14%) et environ un tiers de celles de phoques gris (31 ± 7%), et ces plongées 

incluent respectivement 52 ± 13% et 40 ± 8% des PCAs détectées pour ces individus. La part 

de plongées sélectionnées par l’approche horizontale (en ARS) qui incluent au moins une PCA 

est du même ordre de grandeur que celle pour les plongées hors ARS, exclues par l’approche, 

que ça soit pour les phoques veaux-marins (40 ± 8% et 29 ± 6% respectivement) ou pour les 

phoques gris (39 ± 14% et 29 ± 11% respectivement). Les PCAs apparaissent alors être 

également reparties entre plongées en ARS (sélectionnées) et hors ARS (exclues).  

De même que pour l’approche horizontale, les plongées sélectionnées par l’approche 

verticale incluent environ la moitié des PCAs individuelles de phoques veaux-marins (48 ± 

11%) et de phoques gris (44 ± 9%). Cependant, la principale différence entre les deux approches 

réside dans la plus petite proportion de plongées sélectionnées par l’approche verticale (~22.5%) 

et portant ces PCAs, ce qui suggère un schéma différent de sélection des plongées et des PCAs 

associées. La majorité de ces plongées en U les plus rapides incluent ainsi au moins une PCA 

(60 ± 11% et 54 ± 19% pour les phoques veaux-marins et gris respectivement), alors que seul 
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un quart des plongées exclues par l’approche en intègrent au moins une (26 ± 6% et 25 ± 11% 

respectivement). Ainsi, bien qu’une part non négligeable des PCAs ne soient pas sélectionnées 

par l’approche verticale, les plongées en U les plus rapides sélectionnées incluent 

majoritairement des PCAs.  

 

Figure 29 : A : Proportions moyennes des plongées individuelles sélectionnées par les 

approches horizontale, verticale ou par classification des plongées (clusters 1, 2, 3) (gris clair) 

et proportions de toutes les PCAs détectées par individu incluses dans ces plongées (gris foncé). 

B : Proportions moyennes des plongées individuelles sélectionnées par les approches (vert) ou 

non (rouge) qui incluent au moins une PCA (couleurs les plus foncées). [A: Mean proportions 

of individual dives selected by the horizontal approach, the vertical approach or by dive 

clustering (clusters 1, 2, 3) (light grey) and proportions of all detected PCAs by individual 

included in these dives (dark grey). B: Mean proportion of dives selected (green) or unselected 

(red) by the approaches for each individual that comprised at least one PCA (darker colours)].  
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Les plongées issues des clusters de chasse 1, 2 et 3 (clustering hiérarchique) constituent un 

peu plus de la moitié de toutes les plongées individuelles de phoques veaux-marins (58 ± 11%) 

et de phoques gris (62 ± 8%) et incluent une grande majorité des PCAs enregistrées (91 ± 8% 

et 93% ± 6% respectivement). Ainsi, plus de la moitié des plongées de phoques veaux-marins 

et gris sélectionnées incluent au moins une PCA (52 ± 8% et 46 ± 15% respectivement), alors 

que moins d’un dixième des plongées écartées (clusters 4 et 5) incluent une PCA (9 ± 5% et   

8 ± 7% respectivement). Cette approche permet ainsi d’exclure essentiellement les plongées 

sans PCAs et de ne conserver que les plongées avec la plupart des PCAs. Nous pouvons ainsi 

considérer que cette approche est vraisemblablement celle des trois qui permet le mieux 

d’identifier un comportement de chasse.  

 Comparaison des zones de chasse à l’échelle de l’espèce selon les 

approches 

Les zones de chasse probable de phoques sont ici caractérisées par les densités spatiales de 

plongées en ARS (approche horizontale), de plongées en U les plus rapides (approche verticale) 

et de plongées issues des clusters de chasse probable (clustering). La distribution spatiale de 

toutes les plongées sans application d’une approche, i.e. sans critère comportemental, est 

également représentée comme cas contrôle afin d’être comparée aux zones de chasse probable. 

Les zones de chasse évaluées par les différentes approches sont marquées par un chevauchement 

spatial conséquent lorsque les données de tous les individus d’une même espèce sont regroupées, 

que ça soit pour les phoques veaux-marins (Figure 30) ou pour les phoques gris (Figure 31). Le 

chevauchement spatial entre ces zones de chasse, quantifié avec l’indice de différences spatiales 

(IDSP), est cependant différent selon les approches comparées deux à deux (Figure 32).  

Les zones de chasse évaluées par les différentes approches à l’échelle de l’ensemble des 

individus d’une même espèce sont visuellement assez similaires sur les cartes. Pour les deux 

espèces, les principales différences portent essentiellement sur les zones de chasse issues de 

l’approche horizontale. Celles-ci sont caractérisées par un schéma de distribution spatiale 

légèrement différent en leur cœur et en leur périphérie par rapport aux zones de chasse issues 

des autres approches. Pour les phoques gris, et comme attendu, l’approche horizontale implique 

l’exclusion de la plupart des plongées en dehors des ARS, c’est-à-dire pendant les phases de 

transits entre zones de chasse théoriques. La particularité de l’approche verticale et des clusters 

de chasse est d’avoir conservé une part conséquente de plongées durant les phases plus linéaires 
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du trajet (hors ARS), ce qui résulte en une distribution plus diffuse des zones de chasse 

comparativement à l’approche horizontale. 

 

 

Figure 30 : Zones de chasse probable de l’ensemble des phoques veaux-marins rassemblés (11 

individus suivis à partir de 2019) déterminées en utilisant l’approche horizontale, l’approche 

verticale, le clustering des plongées, ou avec l’ensemble des plongées sans aucune sélection (cas 

contrôle). Les zones de chasse sont représentées sur un quadrillage de 2.5 × 2.5 km de maille et 

caractérisées par la densité spatiale de plongées sélectionnées par les approches, ou de toutes 

les plongées (contrôle). Les densités de Kernels à 90% des localisations de chasse sont également 

représentées (lignes noires). BDS Baie de Somme, le site de capture. [Harbour seal foraging 

areas (11 individuals tracked from 2019) determined using the horizontal approach, the vertical 

approach, the dive clustering, or with all dives without any selection (control) . The foraging 

areas are represented on grids of 2.5 × 2.5 km cells and characterised by the spatial density of 

dives selected by the approaches, or of all dives (control). Cores to extended foraging areas are 

represented by 90% kernel densities of foraging locations (black lines). BDS Baie de Somme, 

the capture site]. 
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Figure 31 : Zones de chasse probable de l’ensemble des phoques gris rassemblés (10 individus 

suivis à partir de 2019) déterminées en utilisant l’approche horizontale, l’approche verticale, le 

clustering des plongées, ou avec l’ensemble des plongées sans aucune sélection (cas contrôle). 

Les zones de chasse sont représentées sur un quadrillage de 2.5 × 2.5 km de maille et 

caractérisées par la densité spatiale de plongées sélectionnées par les approches, ou de toutes 

les plongées (contrôle). Les densités de Kernels à 90% des localisations de chasse sont également 

représentées (lignes noires). BDS Baie de Somme, le site de capture. [Grey seal foraging areas 

(10 individuals tracked from 2019) determined using the horizontal approach, the vertical 

approach, the dive clustering, or with all dives without any selection (control) . The foraging 

areas are represented on grids of 2.5 × 2.5 km cells and characterised by the spatial density of 

dives selected by the approaches, or of all dives (control). Cores to extended foraging areas are 

represented by 90% kernel densities of foraging locations (black lines). BDS Baie de Somme, 

the capture site]. 

Si l’on compare les zones de chasse à l’échelle de l’espèce (Figure 32), les approches offrant 

les meilleurs chevauchements (IDSP plus faibles) sont : le clustering vs approche verticale, puis 

clustering vs cas contrôle. Ainsi, le chevauchement spatial est plus important en comparant les 

plongées des clusters de chasse (clustering) aux plongées en U les plus rapides (approche 

verticale) qu’en les comparant aux plongées sélectionnées aléatoirement (cas contrôle). Les 

valeurs d’IDSP pour ces deux cas de comparaisons sont donc respectivement de 0.099 [0.095-
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0.102] et 0.210 [0.207-0.216] pour les phoques veaux-marins, et de 0.222 [0.218-0.226] et 0.237 

[0.232-0.241] pour les phoques gris. Le degré de différence entre ces deux premiers cas de 

comparaisons est cependant plus faible pour les phoques gris (valeurs d’IDSP proches par 

rapport aux autres cas de comparaison). Enfin, ces plongées des clusters 1, 2, 3 se chevauchent 

spatialement moins avec les plongées en ARS (approche horizontale) qu’avec les deux autres 

types de plongées (approche verticale et cas contrôle), que ce soit pour les phoques veaux-

marins (IDSP = 0.224 [0.220-0.228]) ou pour les phoques gris (IDSP = 0.344 [0.340-0.348]). 

 

 

Figure 32 : Valeurs de l’indice de différences dans la tendance spatiale (IDSP) calculées en 

comparant deux à deux les distributions spatiales des zones de chasse de tous les phoques 

veaux-marins et gris rassemblés, déterminées par l’approche horizontale (plongées en ARS), 

par l’approche verticale (plongées en U les plus rapides), par clustering (plongées des clusters 

1, 2, 3) ou avec des plongées sélectionnées aléatoirement (contrôle), pour les phoques capturés 

en 2019. Chaque boîte décrit la distribution des valeurs d’IDSP générées à partie de 100 

itérations de bootstrap. [Index of Differences in Spatial Pattern (IDSP) values calculated when 

comparing two at the time the spatial distribution of foraging areas of all harbour and grey 

seals pooled, determined by the horizontal approach (dives in ARS), by the vertical approach 

(faster U-shaped dives), by clustering (dives in clusters 1, 2, 3) or by using dives selected 

randomly (control), for seals captured in 2019. Each box describes the distribution of IDSP 

values generated from 100 bootstrap iterations]. 

La comparaison des zones de chasse de tous les phoques gris suivis en 2019 regroupés, 

identifiées par les approches horizontale et verticale suit un schéma de chevauchement similaire 

à celui détecté précédemment en section 3.2 – suivis par balises GPS/GSM sans accéléromètres 
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en 2008-2012. En effet, pour les zones de chasse de tous les phoques gris regroupés, le 

chevauchement spatial est plus important en comparant les plongées en ARS (approche 

horizontale) aux plongées en U les plus rapides (approche verticale) (IDSP (2) = 0.349 [0.347-

0.351]) qu’en les comparant aux plongées sélectionnées aléatoirement (cas contrôle)             

(IDSP (1) = 0.406 [0.4-0.412]). Cependant, le schéma de chevauchement est inverse pour les 

phoques veaux-marins en 2019 : le chevauchement spatial est plus faible en comparant les 

plongées en ARS (approche horizontale) aux plongées en U les plus rapides (approche verticale) 

(IDSP (2) = 0.262 [0.259-0.266]) qu’en les comparant aux plongées sélectionnées aléatoirement 

(cas contrôle) (IDSP (1) = 0.220 [0.216-0.225]). Le schéma de chevauchement entre ces 

approches est donc différent pour les phoques veaux-marins selon les données utilisées, i.e. entre 

les suivis de 2008 sans accéléromètres et ceux de 2019 avec accéléromètres. En 2019, la 

comparaison des zones de chasse identifiées par les approches horizontale vs verticale produit 

d’ailleurs le chevauchement spatial le plus faible des six comparaisons testées pour les phoques 

veaux-marins. Dans tous les cas, le chevauchement de zones de chasse entre approches 

horizontale et verticale est systématiquement plus faible que celui calculé en comparant 

l’approche de clustering avec ces deux premières approches.  

 Comparaison des zones de chasse à l’échelle individuelle selon les 

approches 

La comparaison spatiale des zones de chasse à l’échelle individuelle selon les approches 

utilisées révèle quelques différences d’un individu à l’autre. Les six cas de comparaisons 

spatiales testées ont été classés pour chaque individu, du chevauchement le plus important  

(rang 1) au plus faible (rang 6), et ces résultats par rang de chevauchement individuel sont 

synthétisés par espèce en Figure 33. Les zones de chasse issues de l’approche verticale et de 

l’analyse en clustering sont celles marquées par le plus fort chevauchement spatial dans la 

majorité des cas individuels, à la fois pour les phoques veaux-marins (9 des 11 individus) et 

pour les phoques gris (7 des 10 individus). Le chevauchement entre les zones de chasse issues 

de l’analyse en clustering et du cas contrôle est le plus important (rang 1) pour les cas 

individuels restants (2 phoques veaux-marins et 3 phoques gris), et est de rang 2 pour près de 

la moitié des individus, puis de rang 3, 4 ou 6 pour quelques individus.  
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Figure 33 : Distribution des rangs de chevauchement spatial entre les zones de chasse 

individuelles évaluées par l’approche horizontale, par l’approche verticale, par clustering ou 

par le cas contrôle. Les approches sont comparées deux à deux pour chaque individu et les 

rangs de chevauchement sont attribués en fonction de la valeur d’IDSP, du chevauchement le 

plus important (rang 1, en rouge) au plus faible (rang 6, en bleu). Le même rang de 

chevauchement individuel est attribué à deux cas de comparaisons lorsque les valeurs moyennes 

d’IDSP ne sont significativement pas différentes (P > 0.05, t-test). [Distribution of ranks of 

spatial overlap between individual foraging areas determined by the horizontal approach, by 

the vertical approach, by clustering or with the control case. Approaches were compared two 

at the time for each individual, and overlap ranks were assigned according to IDSP values, 

from the highest overlap (rank 1, in red) to the lowest one (rank 6, in blue). The same individual 

overlap rank was assigned to two different comparison cases when the averaged IDSP values 

were not significantly different (P > 0.05, t-test)]. 

Parmi toutes les comparaisons testées, celle des zones de chasse identifiées par les 

approches horizontale et verticale produit le plus faible chevauchement spatial (rang 6) pour 

environ la moitié des phoques veaux-marins (5 sur 11) et pour un phoque gris, et est de rang 

3, 4 ou 5 pour les autres individus. La comparaison des zones de chasse entre l’approche 

horizontale et le cas contrôle induit quant à elle des rangs individuels de chevauchement 

globalement supérieurs à la comparaison horizontale-verticale pour les phoques veaux-marins, 

alors que cette comparaison produit le plus faible chevauchement spatial pour sept des phoques 

gris. Le chevauchement spatial entre zones de chasse issues des approches horizontale et 

verticale (IDSP (2)) est donc plus important que celui entre l’approche horizontale et le cas 

contrôle (IDSP (1)) pour la majorité des individus de phoques gris (8 sur 10) mais seulement 

pour quelques individus de phoques veaux-marins (3 sur 11). Ce résultat obtenu à l’échelle 
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individuelle explique le schéma de chevauchement mesuré à l’échelle de l’espèce – 

chevauchement horizontal-vertical inférieur au cas contrôle (horizontal-contrôle) pour les 

phoques veaux-marins mais supérieur pour les phoques gris. Ces résultats sur les suivis de 2019 

sont également contrastés par rapport à ceux obtenus sur les suivis de 2008-2012, où un 

chevauchement horizontal-vertical supérieur au cas contrôle est observé à l’échelle des deux 

espèces et pour cinq des neuf individus de phoques veaux-marins et pour cinq des huit individus 

de phoques gris (cf. Figure 21). 

Les zones de chasse du phoque gris G13 montrent un exemple des schémas de 

chevauchements spatiaux observés à l’échelle individuelle (Figure 34). Les zones de chasse 

probable de cet individu sont marquées par un plus fort chevauchement spatial en comparant 

l’approche de clustering avec l’approche verticale (IDSP = 0.263 [0.25-0.274]) qu’en la 

comparant avec un cas contrôle (IDSP = 0.304 [0.291-0.319]). Les plongées associées aux 

clusters de chasse probable sont donc plus localisées à l’endroit des plongées en U les plus 

rapides qu’elles ne sont distribuées de façon aléatoire au cours du trajet. Les plongées 

sélectionnées par analyses en clustering sont également marquées par une plus forte différence 

spatiale avec les plongées en ARS (IDSP = 0.38 [0.368-0.391]) qu’avec les autres types de 

plongées, ce qui s’explique par la présence conséquente de plongées de clusters de chasse au 

niveau de phases plus linéaires des trajets en mer, c’est-à-dire hors des ARS. Enfin, les zones 

de chasse issues de l’approche horizontale se chevauchent plus avec celles de l’approche 

verticale (IDSP = 0.322 [0.312-0.33]) qu’avec celles issues du cas contrôle (IDSP = 0.516 [0.5-

0.529]), ce qui signifie que les plongées en U les plus rapides sont plus localisées au niveau des 

ARS que de façon aléatoire le long des trajets. Ainsi, bien que les plongées de l’individu G13 

issues du clustering soient à la fois localisées à l’intérieur et à l’extérieur des ARS, elles restent 

plus présentes à l’endroit des plongées en U les plus rapides que si elles étaient distribuées 

aléatoirement. 
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Figure 34 : Zones de chasse probable du phoque gris G13 déterminées par les différentes 

approches (horizontale, verticale, clustering), ou avec l’ensemble des plongées sans aucune 

sélection (cas contrôle). Les zones de chasse sont représentées sur un quadrillage de 2.5 × 2.5 km 

de maille et caractérisées par la densité spatiale de plongées. Les densités de Kernels à 90% des 

localisations de chasse sont également représentées (lignes noires). Le chevauchement spatial 

entre ces zones de chasse est quantifié par IDSP (distributions en bas à droite).  [Likely foraging 

areas of the grey seal G13 determined using different approaches (horizontal, vertical and 

clustering), or with all dives without any selection (control). The foraging areas are represented 

on grids of 2.5 × 2.5 km cells and characterised by the spatial density of dives. Cores to extended 

foraging areas are represented by 90% kernel densities of foraging locations (black lines). Spatial 

overlap between these foraging areas is quantified with IDSP (distributions at the bottom 

right)]. 

  

Grey seal G13 
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3.5 Discussion 

Ce chapitre est construit selon trois étapes qui correspondent à la chronologie du 

raisonnement scientifique (voir quelques rappels en Figure 18). Les éléments de discussion 

présentés ci-dessous suivent donc un cheminement progressif dépendant des questions posées 

sur l’évaluation des stratégies et zones de chasse de phoques veaux-marins et gris, et des 

données acquises progressivement pour y répondre (i.e. suivis télémétriques sans accéléromètres 

en 2008-2012 et avec accéléromètres en 2019).  

3.5.1 Première étape : la comparaison des zones de chasse 

détectées par les approches horizontale et verticale sans 

tentatives de capture de proies 

Les résultats de la première étape ce chapitre (Figure 18), basés sur l’identification des 

zones de chasse sans preuve directe du comportement de chasse, i.e. sans indice de tentatives 

de capture de proies (données 2008-2012), montrent que les approches horizontale et verticale 

permettent toutes deux de détecter les mêmes principales zones de chasse probable des phoques 

veaux-marins et gris, en combinant les données de tous les individus par espèce. Ce résultat 

s’avère crucial puisqu’il pourrait signifier que chacune des approches est probablement efficace 

pour spatialiser l’effort de chasse des deux espèces à l’échelle de la colonie (parmi laquelle seuls 

quelques individus ont été sous-échantillonnés). Cependant, l’intensité du chevauchement 

spatial entre les deux approches est beaucoup plus variable lorsque les zones de chasse sont 

évaluées à l’échelle individuelle. Un peu plus de la moitié des individus de chaque espèce est 

caractérisée par un bon chevauchement entre les zones de chasse issues des approches 

horizontale et verticale, alors que ce chevauchement est plus faible pour les autres individus. 

Ces différences interindividuelles pourraient alors suggérer que les stratégies individuelles ont 

une influence majeure sur l’efficacité des approches dans la détection des zones de chasse. Dans 

le cas d’un faible chevauchement, au moins l’une des deux approches devrait mal représenter 

spatialement l’effort de chasse à l’échelle individuelle (le surestimer ou le sous-estimer).  
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 Implications à l’échelle de la colonie 

Les approches horizontale et verticale permettent d’identifier des principales zones de 

chasse similaires en regroupant plusieurs individus par espèce. La convergence des zones 

identifiées entre les deux méthodes indique donc que les plongées en U les plus rapides 

(approche verticale) sont généralement plus localisées là où les phoques ont effectué un 

comportement en ARS (approche horizontale) que distribuées de façon aléatoire le long du 

trajet (cas contrôle). De nombreuses études se basent uniquement sur un seul des deux types 

d’approches (horizontal ou vertical) pour évaluer le comportement de chasse de prédateurs 

marins (e.g. Nordstrom et al. 2013; Oksanen et al. 2015; Vincent et al. 2016). Dans le cas 

présent, la correspondance spatiale entre deux types de comportements théoriques différents 

(ARS vs plongées en U rapides) nous apporte une plus grande confiance dans la capacité de ces 

approches à détecter des zones de chasse à une échelle globale (plusieurs individus). Cet exercice 

permet alors d’avoir une première évaluation de la crédibilité des zones de chasse, en l’absence 

d’indices plus directs de comportements de chasse (utilisation de caméras embarquées, e.g. 

Bowen et al. 2002 ; détection de tentatives de capture de proies, e.g. Viviant et al. 2010; 

Vacquié-Garcia et al. 2015; Heerah et al. 2019; Vance et al. 2021, etc.). 

 Influence des stratégies individuelles ? 

Les stratégies de chasse individuelles semblent avoir ici une forte influence sur le degré de 

chevauchement entre les zones de chasse déterminées par les approches horizontale et verticale.  

Certains individus (e.g. phoque gris G08) ont effectué l’essentiel de leurs plongées en U les plus 

rapides (approche verticale) là où ils avaient un comportement en ARS (approche horizontale). 

Dans ce cas, les mouvements de ces prédateurs ont suivi la théorie de l’approvisionnement 

optimal dans les deux dimensions, ce qui s’inscrit dans la continuité d’autres études (e.g. 

Dragon et al. 2012; Ramasco et al. 2015). Dans le cas inverse, lorsque le chevauchement entre 

les deux approches est plus faible (e.g. phoque gris G07), il est probable qu’au moins une des 

deux approches ne permette pas de caractériser correctement le comportement de chasse 

individuel. Admettant que les plongées en U les plus rapides constituent ici l’outil le plus adapté 

au comportement de chasse benthique de ces deux espèces (Thompson et al. 1991; Lesage et 

al. 1999; Baechler et al. 2002; Beck et al. 2003; Spitz et al. 2015, et voir Chapitre 4), nous 

pouvons supposer que leur détection en partie en dehors des ARS pourrait caractériser un 

comportement de chasse opportuniste de certains individus lors de mouvements linéaires en 
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mer, de voyage, entre les patchs de proies ciblés (Thompson et al. 1991; Weimerskirch et al. 

2007; Vincent et al. 2016; Riaz et al. 2021). Dans ce cas, le comportement théorique en ARS 

dans la dimension horizontale pourrait ne pas complètement refléter le comportement de chasse 

de certains individus. Le manque de chevauchement entre les zones de chasse issues des deux 

approches pourrait également signifier qu’un individu peut utiliser plusieurs stratégies 

différentes pour s’alimenter. Bien qu’aucune des approches horizontale et verticale ne soit 

totalement inefficace dans la détection du comportement de chasse, aucune ne pourrait à elle 

seule détecter toutes les stratégies d’un individu. Le comportement en ARS pourrait alors être 

une part du comportement de chasse d’un individu, mais ce dernier pourrait aussi avoir des 

stratégies complémentaires telles que « chasser en transit » détectables par d’autres approches 

(e.g. ici verticale). Les phoques veaux-marins et gris sont également connus pour se reposer 

(voire même dormir) en plongée (Ramasco et al. 2014, 2015) ou en surface durant de longues 

périodes (plusieurs heures) lors de longs trajets en mer (Russell et al. 2015). Ce type de 

comportement peut alors aussi mener à un comportement en ARS, ce qui est un facteur de 

confusion avec des ARS liées à un comportement de chasse (Weimerskirch et al. 2007; 

Sommerfeld et al. 2013a). 

 Qu’en conclure à ce stade ? 

Au vue de ces premiers résultats, nous pouvons ici suggérer qu’une approche horizontale 

basée exclusivement sur l’analyse des localisations en surface peut vraisemblablement 

permettre la détection des principales zones de chasse de phoques veaux-marins et gris à large 

échelle (plusieurs individus combinés), comme similairement suggéré par Sommerfeld et al. 

(2013a) sur les fous masqués (Sula dactylatra). Cependant, la sensibilité des résultats à l’échelle 

individuelle nous suggère aussi que l’étude du comportement de chasse de prédateurs marins 

plongeurs avec exclusivement une approche horizontale peut probablement provoquer des 

imprécisions dans l’évaluation de zones de chasse à fine échelle et mener à des interprétations 

trop simplistes (Bailleul et al. 2008; McClintock et al. 2013; Bestley et al. 2015; Carter et al. 

2016). 

On ne peut également écarter que l’approche verticale appliquée ici ait exclu des plongées 

de chasse à tort. En effet, cette approche sur deux critères (forme et vitesse verticale) est 

volontairement restrictive (sélection de ~22.5% des plongées les plus en U et rapides) afin de 

ne garder que les plongées qui devraient caractériser un comportement de chasse benthique 
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« intensif », et d’exclure au plus des plongées de non-chasse. Bien que le comportement de 

chasse des phoques veaux-marins et gris soit principalement considéré comme benthique, et ce 

d’autant plus dans notre contexte d’étude (voir importance des proies benthiques et démersales 

dans leur régime alimentaire, Chapitre 4), d’autres types de comportements de chasse en 

plongée secondaires pourraient également exister chez ces espèces (plongées pélagiques et/ou 

ne suivant pas un « U parfait », e.g. Tollit et al. 1998; Lesage et al. 1999; Jessopp et al. 2013). 

Il est alors probable que le choix méthodologique fait ici, en l’absence de preuve directe d’un 

comportement de chasse, n’ait pas permis de représenter la totalité du comportement de chasse.  

À ce stade, il apparaissait intéressant que ces résultats puissent être confrontés à des 

informations directes sur les événements de captures de proies acquises avec des moyens 

technologiques tels que des caméras embarquées (e.g. Bowen et al. 2002), des sondes de 

température stomachale (e.g. Lesage et al. 1999) ou des accéléromètres (e.g. Viviant et al. 

2010). 

3.5.2 Seconde étape : une analyse plus approfondie du 

comportement en plongée renforcée par des accéléromètres 

 Accéléromètres récemment implémentés aux balises GPS/GSM 

Au cours de la dernière décennie, un nombre conséquent d’études ont équipé des phocidés 

de balises incluant (ou jointes à) des accéléromètres, afin de mesurer des tentatives de capture 

de proies et d’avoir ainsi un indice direct du comportement de chasse (Naito et al. 2010; Viviant 

et al. 2010; Gallon et al. 2013; Ydesen et al. 2014; Guinet et al. 2014; Cox et al. 2018; Heerah 

et al. 2019; Vance et al. 2021). Dans le cadre de ces études, les données d’accélération ont été 

généralement acquises à l’état brut, à haute fréquence, par récupération des équipements 

déployés puis analysées a posteriori pour détecter des tentatives de capture de proies (PCAs) 

(e.g. Gallon et al. 2013; Guinet et al. 2014; Vance et al. 2021). Cependant, l’enregistrement et 

le stockage de telles données haute-fréquence peuvent être des facteurs limitants de la durée de 

suivi (e.g. moins d’un mois de suivi pour chaque phoque veau-marin dans l’étude de Vance et 

al. 2021). Des efforts de recherche ont alors été déployés pour développer des méthodes de pré-

traitement des données à bord des balises, avant transmission de données résumées dont les 

PCAs détectées (e.g. via le système ARGOS) (Cox et al. 2018). L’implémentation très récente 

de tels algorithmes de traitements des données d’accélération dans les balises GPS/GSM par 

leur constructeur (Sea Mammal Research Unit, University of StAndrews, UK, Lovell non 



 

127 

 

publié) nous a permis ici de suivre le déplacement en mer, le comportement en plongée et plus 

spécifiquement le comportement de chasse de 15 phoques veaux-marins et de 12 phoques gris 

durant plusieurs mois (84 ± 33 jours et 131 ± 57 jours de suivi respectivement, par individu, 

en moyenne). Le seuil d’accélération défini par le constructeur pour détecter des PCAs a été 

choisi sur la base d’études réalisées en captivité sur un phoque veau-marin (Ydesen et al. 2014). 

De nombreuses incertitudes sur ce critère méthodologique peuvent persister puisqu’il repose 

sur un seul individu étudié en captivité, et a aussi été appliqué ici aux phoques gris alors qu’il 

repose sur des données comportementales de phoque veau-marin. Les résultats acquis dans 

notre cas d’étude sont donc les premiers du genre sur des balises GPS/GSM déployées sur ces 

deux espèces de phoques et doivent donc être interprétés avec précautions. Le nombre de PCAs 

enregistrées ici quotidiennement pour chaque individu est équivalent pour les phoques veaux-

marins et gris (251 ± 68 et 209 ± 81 PCAs/jour/individu en moyenne respectivement) et 

apparaît cohérent avec le comportement de ces espèces. Bien que de futurs efforts de recherche 

amèneront très certainement à améliorer les critères de détection des PCAs pour ces espèces, 

nous considèrerons que les PCAs détectées ici apportent un bon premier indice de leur 

comportement de chasse. Ces nouveaux équipements pourraient alors offrir de nouvelles 

opportunités pour étudier le comportement d’individus de ces espèces et évaluer leurs zones de 

chasse sur des durées suffisantes (quelques mois) et cohérentes avec leur écologie.  

 Caractéristiques des plongées de chasse confirmées par les 

accéléromètres (détection de PCAs) 

La classification des plongées des 15 phoques veaux-marins et 12 phoques gris suivis par 

balises GPS/GSM avec accéléromètres a permis d’identifier ici cinq principaux types (clusters) 

de plongées qui se distinguent selon plusieurs caractéristiques : forme des plongées, vitesses 

verticales de descente/remontée, effort de nage et orientation de la tête. Les plongées associées 

à trois de ces cinq clusters rassemblent plus de la moitié (60%) de toutes les plongées et incluent 

la quasi-totalité (93%) de toutes les PCAs enregistrées, ce qui nous amène à suggérer que ces 

plongées peuvent ici caractériser l’essentiel du comportement de chasse de ces espèces. Les 

PCAs nous apportent ainsi un indice permettant d’identifier les types de plongées 

vraisemblablement associés à un effort de chasse (étape 2 en Figure 18). 

  



 

128 

 

● Importance du comportement de chasse benthique en plongée 

Parmi les trois clusters associés à un comportement de chasse, les plongées des clusters 1 

et 2 (56% de toutes les plongées) rassemblent la plus grande proportion de PCAs (85%) et ont 

des caractéristiques comportementales cohérentes avec le comportement de chasse de ces 

espèces décrites dans la littérature scientifique : une forme en « U » (Thompson et al. 1991; 

Bjørge et al. 1995; Lesage et al. 1999; Baechler et al. 2002; Beck et al. 2003; Bowen et al. 2006) 

et une vitesse de descente et de remontée plus élevée que pour d’autres types de 

plongées/comportements (Thompson et al. 1991; Sjöberg et Ball 2000; Ramasco et al. 2014). 

Ce résultat nous suggère alors que les deux critères précédemment choisis pour appliquer une 

approche verticale (sélection des plongées en U les plus rapides) sont probablement cohérents 

avec l’essentiel du comportement de chasse. L’effort de chasse illustre aussi le caractère actif 

de ces plongées, à la fois en descente, au fond et en remontée, ce qui pourrait être cohérent 

avec la recherche ou la poursuite de proies (e.g. Gallon et al. 2007). La comparaison entre la 

profondeur de plongée et la profondeur d’eau disponible a montré que ces deux types de 

plongées en U étaient essentiellement benthiques en phases de fond. Ceci est en accord avec le 

comportement de chasse de ces deux espèces qui est majoritairement considéré comme 

benthique ou démersal (Thompson et al. 1991; Baechler et al. 2002; Beck et al. 2003; Brown et 

al. 2012), et plus spécifiquement ici avec l’importance de poissons plats benthiques (voire de 

poissons démersaux) dans le régime alimentaire des phoques en baie de Somme (voir Chapitre 

4 et Article 2 en annexe). L’importance de ce comportement benthique est aussi cohérente avec 

la faible bathymétrie rencontrée en Manche Est et en mer du Nord (quelques dizaines de mètres 

au maximum) qui donne ici la possibilité aux deux espèces de phoques d’accéder aisément aux 

fonds marins, quelle que soit leur localisation en mer. Lors de la phase de fond de ces plongées 

benthiques, les phoques ont la tête orientée vers le bas, ce qui pourrait s’expliquer par un 

comportement de recherche de proies à proximité ou sur les fonds marins (Vance et al. 2021). 

Ceci serait particulièrement vrai pour des proies benthiques tel les que les poissons 

plats puisqu’ils sont à proximité ou sur les fonds marins, et sont cryptiques et discrets sur ce 

milieu. Les phoques pourraient alors garder la tête vers le bas lorsqu’ils cherchent ce type de 

proies, jusqu’à en détecter une – la détection et localisation de ce type de proies chez les 

phoques veaux-marins peut se faire par leur système sensoriel hydrodynamique au niveau de 

leurs vibrisses. Niesterok et al. (2017a, b) ont par exemple mis en évidence la détection de 

stimuli de mouvements d’eau par des phoques veaux-marins en captivité pouvant être assimilés 
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à la respiration de poissons plats. Ainsi, ce type de plongée en U, benthique, avec un effort de 

nage élevé, pourrait illustrer un optimum typique où les phoques priorisent leur temps à la 

profondeur à laquelle ils cherchent leurs proies (fonds marins), comme le prévoit la théorie de 

la plongée optimale (Kramer 1988; Houston et Carbone 1992; Carbone et Houston 1996). 

● Comportement de chasse complémentaire (moins benthique) 

Les plongées associées au cluster 3 constituent une faible part des plongées de phoques 

veaux-marins et gris (4%), mais pourraient avoir une importance non négligeable dans la 

stratégie de chasse de ces espèces puisqu’elles rassemblent 8% des PCAs. Le comportement 

associé à ce type de plongées diffère nettement des deux types précédents : ces plongées sont 

moins en U, avec une proportion de temps en phase de fond plus réduite,  et sont essentiellement 

moins benthiques / plus pélagiques. Elles s’écartent alors des plongées de chasse « classiques » 

attendues pour ces espèces. Ceci coïncide avec d’autres études qui ont précédemment détecté 

que toutes les plongées assimilables à un comportement de chasse ne sont pas forcément en 

forme de U, bien que celles-ci restent majoritaires (Lesage et al. 1999; Baechler et al. 2002). La 

forme spécifique de ces plongées n’a pas été étudiée en détails, mais nous pouvons supposer 

que les phoques ont pu passer du temps en plongées à des profondeurs variables en phase de 

fond. Ceci correspondrait alors à un comportement « tortueux » (wiggles), utilisé par de 

nombreuses espèces de pinnipèdes ou de manchots pour s’alimenter sur des proies pélagiques 

dans la colonne d’eau (e.g. Hindell et al. 1991; Schreer et Testa 1996; Bost et al. 2007). Ce 

comportement pourrait résulter de la poursuite et/ou capture de proies hautement mobiles 

dans la colonne d’eau, hypothétiquement de poissons démersaux ou pélagiques ou de 

céphalopodes pélagiques dans notre contexte d’étude. Cette hypothèse est également renforcée 

par un effort de nage plus important que pour toutes les autres plongées (en descente, au fond 

et en remontée) : les individus seraient alors potentiellement plus actifs en plongée afin de 

poursuivre de nombreuses petites/moyennes proies visibles dans la colonne d’eau et qui tentent 

d’échapper à la prédation (e.g. clupéidés). Le nombre important de PCAs au cours de ces 

plongées suppose des rencontres régulières avec des proies, ou la poursuite multiple d’une 

unique proie. Une autre hypothèse serait la poursuite d’une proie de taille inhabituellement 

importante et qui s’avère profitable (e.g. large gadidé, mulet) : une fois capturée, le phoque 

pourrait alors rapidement remonter à la surface pour la consommer (Vance et al. 2021). Cette 

hypothèse pourrait aussi être appuyée par la courte durée de ce type de plongée. Ainsi, le 

comportement moins benthique / plus pélagique pourrait ne pas être détecté par des approches 
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plus classiques de détection de plongées de chasse des phoques veaux-marins et gris (basées sur 

la forme et vitesse des plongées ; approche verticale utilisée dans cette thèse), ce qui pourrait 

avoir des implications sur les résultats écologiques (cf. zones de chasse). Il illustre aussi que ces 

espèces peuvent également parfois chasser lors de plongées plus pélagiques que benthiques 

(Tollit et al. 1998; Jessopp et al. 2013). Ce comportement reste secondaire dans notre cas 

d’étude et n’est observé que pour certains individus spécifiques, ce qui nous amène à suggérer 

que ce comportement en plongée est une stratégie de chasse déployée par quelques individus, 

en complément de la chasse benthique. 

● D’autres types de plongées pour d’autres types de comportements ? 

Les plongées du cluster 4, qui tendent également plus vers une forme en V qu’en U (comme 

pour celles du cluster 3), constituent une part importante des plongées de phoques veaux-

marins et gris (36% des plongées) mais ne caractérisent vraisemblablement qu’une très faible 

part de l’effort de chasse de ces espèces (7% des PCAs, et seules 6% de ces plongées ont au 

moins une PCA). Les caractéristiques de ces plongées (forme, faibles vitesses verticales) 

pourraient illustrer d’autres types de comportements que de la chasse tels que du transit en 

mer (e.g. Thompson et al. 1991; Bjørge et al. 1995; Lesage et al. 1999). Cette hypothèse repose 

également sur la courte durée de ces plongées, leur faible profondeur, et leur caractéristique 

parfois plus pélagique que benthique. Comme pour les plongées de chasse, l’effort de nage est 

important. Cependant, nous pouvons supposer que ce type de plongées n’est pas totalement 

exempt d’événements de captures de proies, bien que leur objectif initial soit potentiellement 

différent d’un effort de chasse. Ces PCAs pourraient alors peut-être caractériser un 

comportement de chasse opportuniste lors de plongées de transit. Ce comportement est plus ou 

moins utilisé selon les individus, mais nous pouvons admettre qu’il reste négligeable par rapport 

au reste de l’effort de chasse (plongées des clusters de chasse), et que ce type de plongée ne 

caractérise donc pas spécifiquement un comportement de chasse.  

 Les plongées du cluster 5 sont proportionnellement peu nombreuses (4%) et apparaissent 

presque exclusivement sans comportement de chasse (0.2% de PCAs). Ces plongées sont 

généralement de longue durée et tendent parfois vers une forme en U, où la proportion de temps 

passé au fond est conséquente, ce qui les rapproche alors fortement des plongées de chasse 

probablement benthique (voir clusters 1 et 2). Cependant, malgré ces facteurs de confusion, les 

plongées du cluster 5 se distinguent ici par un effort de nage quasi nul au cours de la descente 
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et de la phase de fond de la plongée, ce qui suggère que le phoque se « laisse couler » 

passivement et est ensuite statique une fois arrivé au fond. Il est probable que ces plongées 

correspondent au comportement de repos/sommeil en plongée, largement décrit chez ces deux 

espèces (Thompson et al. 1991; Lesage et al. 1999; Sjöberg et Ball 2000; Ramasco et al. 2014), 

et qui peut former une plongée en U penchée (plus passive) en descente (voir la revue de Carter 

et al. 2016). Ce type de plongées pourrait en partie être comparé aux plongées dites de « dérive 

passive » (drift dives) observées chez les éléphants de mer qui leur permettent de se 

reposer/dormir durant la phase de descente avant d’arriver à leur profondeur de chasse (Boeuf 

et al. 1988; Hindell et al. 1991; Crocker et al. 1997). Étant donné que les phoques veaux-marins 

et gris évoluent ici en zones peu profondes, le fond marin peut être rapidement atteint, ce qui 

amène finalement à poursuivre un comportement de repos/sommeil au cours de la phase de 

fond, pendant un temps conséquent, avant de devoir revenir en surface pour respirer (phase de 

remontée plus active). Ceci est d’autant plus vrai pour les phoques veaux-marins très côtiers 

dans notre cas d’étude, ce qui induit une caractéristique plus benthique de leurs plongées du 

cluster 5 par rapport à celles des phoques gris. Enfin, l’orientation de la « tête vers le haut » 

en phase de descente passive est un comportement qui a déjà été observé chez les éléphants de 

mer (Sala et al. 2011). Cette même orientation de « tête vers le haut » a ici été observée au 

cours des phases de descente et de fond des plongées du cluster 5, et renforce ainsi l’hypothèse 

que ces plongées illustrent un comportement de repos/sommeil. Bien que ce comportement ait 

déjà pu être décrit par des observations naturalistes en zone côtière, il n’a à ma connaissance 

pas encore été décrit dans la littérature scientifique pour les phoques veaux-marins et gris. La 

détection de ces plongées permet finalement de les distinguer des plongées de chasse probable, 

qui ont parfois des caractéristiques similaires.  

● Quelles plongées sont associées à un effort de chasse ? Sélection pour analyses 

des zones de chasse 

Dans la présente thèse, j’ai choisi de considérer que le comportement de chasse des phoques 

veaux-marins et gris en mer, et en plongée, correspond à la fois à : l’effort de chasse déployé 

pour trouver la ressource, la rencontre avec une proie, la tentative de capture (PCA) et, le cas 

échéant, sa consommation. Les PCAs apportent un proxy direct de rencontres avec des proies 

et de tentatives de leur capture, ce qui permet de détecter une partie de l’effort de chasse des 

phoques. Cependant, l’effort de prospection alimentaire sans succès de rencontre de proie fait 

directement partie du comportement de chasse, mais ne peut être détecté par les PCAs. Dans 
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ce sens, les approches classiques de détection d’un comportement de chasse telles que les 

approches horizontale et verticale se focalisent sur l’effort de chasse au sens large. Ainsi, 

l’analyse de classification a permis de mettre en évidence que trois clusters caractériseraient 

bien un comportement de chasse (par confirmation avec les PCAs). Par analyse en clustering, 

les plongées de ces clusters sans PCAs possèdent donc des caractéristiques similaires à celles 

avec des PCAs, et sont donc aussi considérées comme des plongées de chasse probable (au sens 

de recherche alimentaire), mais vraisemblablement sans rencontre de proie ni succès de chasse. 

L’ensemble des plongées issues des clusters 1, 2 et 3, qui concentrent l’essentiel des PCAs, 

correspondent alors aux plongées de chasse probable sélectionnés par cette analyse. Ces 

plongées peuvent finalement être utiles à l’identification des zones de chasse probable, et il 

serait alors possible de les comparer à celles détectées par des approches heuristiques 

horizontales et verticales exclusivement basées sur les connaissances comportementales a priori 

sans confirmation directe du comportement de chasse.  

3.5.3 Troisième étape : des conclusions plus précises sur la capacité 

de différentes approches à détecter les zones de chasse 

La détection de tentatives de capture de proies probables (PCAs) au cours des suivis 

télémétriques les plus récents (balises avec accéléromètres déployées en 2019) a permis de 

confirmer que certains types de plongées sont vraisemblablement associés à un comportement 

de chasse. Il s’agirait ici des plongées associées aux clusters 1, 2 et 3 (clusters de chasse 

probable), qui sont marquées par des caractéristiques similaires : principalement des plongées 

en U benthiques avec un important effort de nage, complétées par quelques plongées moins en 

U et moins benthiques. Les zones de chasse évaluées grâce à ces plongées pourraient plus 

fidèlement représenter un comportement de chasse que celles évaluées avec les approches 

horizontale ou verticale qui reposent exclusivement sur des critères comportementaux, sans 

preuve directe de la chasse. Ces zones de chassent fournissent ainsi une référence qui nous 

permet de mieux tester l’efficacité des approches horizontale et verticale dans la spatialisation 

de l’effort de chasse (continuité de la section 3.5.1, cf. étape 3 en Figure 18). 
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 Approches horizontale et verticale : quelles conclusions sur les zones de 

chasse à l’échelle de la colonie ? 

Les résultats issus de la première étape de ce chapitre avaient mis en évidence que les 

approches horizontale et verticale permettaient de détecter les mêmes principales zones de 

chasse, en combinant les données de tous les individus par espèce (i.e. quelques individus qui 

constituent un sous-échantillonnage de la colonie) et qu’elles seraient donc pertinentes. Le 

même schéma de chevauchement a été observé pour les phoques gris, en appliquant la même 

méthodologie sur les données de localisations et de plongées issues des suivis de 2019, mais le 

schéma inverse a cette fois-ci été constaté pour les phoques veaux-marins (Figure 35). Dans ce 

second cas, la sélection des plongées en U les plus rapides (approche verticale) fournit un moins 

bon chevauchement spatial avec les zones en ARS (approche horizontale) qu’en sélectionnant 

les plongées aléatoirement (cas contrôle). Cette variabilité de résultats pour une même espèce, 

selon les données utilisées, soulève la prudence à avoir sur la relation spatiale entre les 

comportements de chasse théoriques dans les dimensions horizontale et verticale . Au moins un 

de ces deux types d’approches pourrait alors s’avérer fragile dans la détection spatiale du 

comportement de chasse, peut-être par une trop forte simplification par ces approches d’un 

comportement complexe (Robinson et al. 2007; Bailleul et al. 2008; Bestley et al. 2015; Riaz et 

al. 2021).  
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Figure 35 : Schéma synthétisant les principaux résultats de chevauchement spatial identifiés 

entre les zones de chasse de tous les phoques veaux-marins et gris rassemblés (données de 2019), 

évaluées par l’approche horizontale (plongées en ARS), par l’approche verticale (plongées en 

U les plus rapides) et par clustering (plongées associées aux clusters de chasse probable).  Les 

conclusions sur le chevauchement spatial ont été déterminées par comparaisons spatiales avec 

un cas contrôle (plongées sélectionnées aléatoirement). Les chiffres 1 à 3 indiquent le rang de 

fiabilité donné à chaque approche pour correctement spatialiser les zones de chasse. [Schematic 

figure summarising the main spatial overlap results obtained between the foraging areas of all 

harbour and grey seals pooled (data from 2019), identified from the horizontal approach (dives 

in ARS), the vertical approach (faster U-shaped dives), and with the dive clustering (dives in 

likely foraging clusters). Conclusions on spatial overlap were determined by spatial comparisons 

with a control case (dives selected randomly). The numbers 1 to 3 indicate the rank of reliability 

gave to each approach in its ability to accurately spatialise foraging areas]. 

 

● Une approche verticale plus pertinente que l’approche horizontale 

Les résultats de la troisième partie de ce chapitre mettent en évidence que les zones de 

chasse des phoques veaux-marins et gris obtenues par l’approche verticale sont bien plus 

similaires à celles issues de l’analyse en clustering, validées par la détection de PCAs, que ne 

le sont celles issues de l’approche horizontale (Figure 35). Ce résultat central suggère que 

l’approche verticale devrait théoriquement mieux caractériser les zones de chasse de ces espèces 

que ne pourrait le faire l’approche horizontale. L’approche verticale est ainsi la seconde 
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meilleure méthode de détection des zones de chasse, après le clustering des plongées (utilisé 

comme référence du comportement de chasse, cf. PCAs). Ceci apparaît relativement cohérent 

puisque, par similarités de caractéristiques, la quasi-totalité des plongées en U les plus rapides 

sélectionnées par l’approche verticale sont incluses aux clusters de chasse probable (93% de ces 

plongées pour les phoques veaux-marins et 99% pour les phoques gris). Les critères 

comportementaux précédemment déterminés dans la dimension verticale, qui s’appuient sur 

un comportement de chasse benthique en plongée (e.g. Thompson et al. 1991; Bjørge et al. 

1995; Bowen et al. 2006), seraient donc ici vraisemblablement plus pertinents pour spatialiser 

l’effort de chasse de ces espèces que ceux basés sur la détection du comportement en ARS avec 

la méthode du FPT dans la dimension horizontale.  

La fragilité de l’approche horizontale dans la détection de zones de chasse chez les phoques 

veaux-marins et gris est ici également accentuée par le manque de chevauchement spatial entre 

les plongées associées aux clusters de chasse et celles en ARS, par rapport à un cas contrôle 

(Figure 35). Ce manque de chevauchement suggère que l’effort de chasse de ces espèces, 

confirmé par la détection de PCAs, est plus uniformément réparti le long des trajets en mer 

qu’il n’est spécifiquement inclus aux ARS. Cette hypothèse est également renforcée par le fort 

chevauchement spatial entre les plongées des clusters de chasse et celles sélectionnées 

aléatoirement (cas contrôle) – celui-ci correspond au second meilleur chevauchement pour ces 

deux espèces, après le chevauchement clustering vs approche verticale. Ces résultats pourraient 

alors confirmer que les phoques veaux-marins et gris peuvent déployer un effort de chasse non 

négligeable lorsqu’ils sont sur des phases plus linéaires de leur trajet (i.e. hors ARS), 

généralement associées à un transit. Cette stratégie pourrait suggérer que de tels prédateurs 

marins peuvent profiter de déplacements en mer pour chercher des proies et s’en alimenter 

(Thompson et al. 1991; Weimerskirch et al. 2007; Vincent et al. 2016; Riaz et al. 2021). Riaz 

et al. (2021) ont d’ailleurs très récemment montré que les manchots Adélie (Pygoscelis adeliae) 

chassaient de façon continue lors de leurs trajets en mer, et se reposaient en mer essentiellement 

en ARS (marquées par un moindre effort de chasse). Ils ont alors suggéré que cette stratégie 

pourrait s’avérer plus bénéfique pour les manchots Adélie dans un environnement marin 

imprédictible, plutôt que d’attendre de trouver un patch de proies profitable. Dans ce cas, les 

comportements théoriques attendus dans la dimension horizontale, suivant la théorie de 

l’approvisionnement optimal, ne seraient pas systématiquement représentatifs des stratégies de 

chasse chez certaines espèces (Robinson et al. 2007; Bailleul et al. 2008; Bestley et al. 2015; 
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Riaz et al. 2021), et pourraient même peut-être dépendre des individus et/ou les sites d’étude. 

Dans notre cas d’étude, les phoques veaux-marins et gris ne chassent pas continuellement 

puisque 40% des plongées ne caractériseraient pas ou peu un comportement de chasse – plongées 

des clusters 4 et 5 qui pourraient caractériser d’autres comportements tels que du voyage ou 

du repos/sommeil. Il est alors probable que ces espèces aient pu ponctuellement déployer un 

effort de chasse lorsqu’elle était en phase de trajets linéaires et rapides entre leur site de repos 

à terre et une ARS, mais des analyses complémentaires à l’échelle des trajets seraient 

nécessaires pour vérifier cette hypothèse. 

● Différents degrés de fiabilité des approches ? 

Le degré de fiabilité accordé aux différentes approches de détection du comportement de 

chasse est variable. Ici, l’approche en clustering est la méthode qui a permis de mieux distinguer 

les plongées de chasse des autres plongées, puisqu’elle est appuyée par la détection des PCAs. 

L’approche verticale apparaît ensuite être la seconde approche la plus efficace dans notre cas 

d’étude, et celle-ci est cohérente avec les stratégies alimentaires des deux espèces en Manche 

Est (importance des proies benthiques ; à suivre en Chapitre 4). Cependant, cette approche 

basée sur seulement deux critères, la forme des plongées et la vitesse verticale de descente, et 

restrictive (sélection de seulement ~22.5% des plongées), peut s’avérer inappropriée pour 

détecter d’autres types de comportement de chasse lors de plongées plus pélagiques et/ou moins 

en U. Ce type de plongée s’avère d’ordre secondaire dans notre contexte d’étude, et a donc 

une influence mineure sur les zones de chasse à large échelle (plusieurs individus rassemblés), 

cependant, il pourrait avoir un rôle majeur sur d’autres sites d’étude où le comportement de 

chasse pélagique des deux espèces de phoques s’avère bien plus fréquent (Tollit et al. 1998; 

Jessopp et al. 2013). L’approche horizontale apparaît ici comme l’option la moins fiable pour 

caractériser spatialement le comportement de chasse. Les informations complémentaires 

acquises sur les tentatives de capture de proies nous amènent finalement à reconsidérer les 

hypothèses précédemment établies en étape 1 du chapitre (section 3.5.1). Comme 

précédemment suggéré, chacune des approches horizontale et verticale est vraisemblablement 

imparfaite pour détecter un comportement de chasse, mais les résultats nous amènent 

finalement à conclure que l’approche horizontale est ici probablement le moins bon compromis. 

La relation spatiale entre les comportements horizontaux et verticaux théoriques, initialement 

suggérée, s’avère ici être remise en question. Ceci confirme la difficulté de caractériser de façon 

universelle le comportement de prédateurs marins plongeurs tels que les phoques veaux-marins 



 

137 

 

et gris avec des méthodologies qui simplifient la théorie de l’approvisionnement optimal (e.g. 

Bestley et al. 2015; Riaz et al. 2021), et rappelle le caractère complexe de comportement de 

tels prédateurs dans un environnement en trois dimensions. 

 Influence des stratégies individuelles 

Il avait été soulevé, lors de la première étape du chapitre, que les stratégies de chasse ont 

vraisemblablement une influence sur le degré de chevauchement entre les zones de chasse 

déterminées à l’échelle individuelle par les approches horizontale et verticale, et les résultats 

obtenus ici avec des PCAs tendent à confirmer cette hypothèse. L’intensité du chevauchement 

entre les plongées en ARS (dimension horizontale) et les plongées en U les plus rapides 

(dimension verticale) est variable selon les individus, et s’est avéré ici plus faible qu’avec un 

cas contrôle pour la majorité des phoques veaux-marins suivis. Ainsi, le résultat obtenu à 

l’échelle de tous les individus rassemblés est la résultante des stratégies des quelques individus 

échantillonnés au sein de la colonie. La capture et le suivi d’autres individus auraient 

probablement pu mener à une conclusion différente sur la comparaison spatiale des zones de 

chasse issues des approches horizontale et verticale. Ce résultat est cohérent avec d’autres 

études qui ont mis en avant l’existence de différentes stratégies individuelles de chasse dans 

l’espace et en plongée au sein d’une même espèce, chez les pinnipèdes (e.g. Lea et al. 2002; 

Villegas-Amtmann et al. 2008; Weise et al. 2010). Similairement, les résultats obtenus à large 

échelle (plusieurs individus regroupés) sur les zones de chasse issues du clustering des plongées 

sont le reflet de la majorité des cas individuels : la plupart des individus ont des zones de chasse 

issues de l’analyse en clustering qui se chevauchent plus aux zones de chasse issues de 

l’approche verticale (plongées en U les plus rapides) qu’à un cas contrôle (distribution aléatoire 

des plongées). 

Quelques cas individuels font parfois office d’exception. C’est le cas pour deux phoques 

veaux-marins et trois phoques gris pour lesquels les zones de chasse issues du clustering sont 

plus similaires à celles issues du cas contrôle qu’aux zones de chasse obtenues par l’approche 

verticale, i.e. l’inverse des résultats obtenus avec tous les individus rassemblés. Dans ces cas 

spécifiques, les critères appliqués dans la dimension verticale seraient trop restrictifs pour 

correctement caractériser le comportement de chasse individuel et/ou ne seraient pas 

totalement adaptés pour détecter l’essentiel de leurs stratégies de chasse. L’approche verticale 

pourrait alors parfois être trop réductrice pour identifier l’essentiel de l’effort de chasse de 
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certains individus. La variabilité des schémas de chevauchement de zones de chasse à l’échelle 

individuelle, selon les approches comparées, nous enseigne que les stratégies individuelles 

peuvent avoir un effet critique sur les conclusions à l’échelle de l’espèce. Le nombre d’individus 

suivis pourrait alors avoir un impact sur les résultats, ce qui doit nous amener à une certaine 

prudence avant de faire des généralités à l’échelle de la colonie/sous-population ou de l’espèce. 

 Choix de méthodologies  

Il existe une très grande diversité de méthodologies permettant d’évaluer un comportement 

de chasse de prédateurs marins, basées sur l’analyse de données de localisation et/ou de 

plongées, sans preuve directe d’un effort de chasse (voir plus de possibilités dans la revue de 

Carter et al. 2016). L’approche verticale utilisée ici a été spécifiquement construite et adaptée 

à nos connaissances sur l’écologie et le comportement en plongée des phoques veaux-marins et 

gris (Vincent et al. 2016 et Article 1 en annexe). Cependant, l’approche horizontale utilisée ici, 

l’analyse du temps de premier passage (FPT), a été choisie puisqu’elle se focalise exclusivement 

sur les mouvements horizontaux, et a largement été utilisée pour étudier les mouvements de 

prédateurs marins à partir de données de localisation (e.g. Fauchald et Tveraa 2003; Pinaud 

2007; Nordstrom et al. 2013), dont dans certaines études récentes (e.g. Oksanen et al. 2015; 

Corbeau et al. 2019). Cependant, d’autres outils de modélisation plus sophistiqués sont 

également utilisés pour étudier les mouvements horizontaux de prédateurs tels que les modèles 

état-espace (State-space models), appliqués en deux et en trois dimensions (Jonsen et al. 2005; 

Patterson et al. 2008; McClintock et al. 2013; Bestley et al. 2015; Russell et al. 2015). Il serait 

alors légitime de se demander si de telles approches permettraient (ou non) de plus fidèlement 

caractériser les zones de chasse de phoques veaux-marins et gris. L’incorporation simultanée de 

mouvements horizontaux et verticaux au sein d’une même approche apparaît également être 

plus précise pour évaluer le comportement de chasse de certains prédateurs marins plongeurs 

(Bailleul et al. 2008; Bestley et al. 2015; Vacquié-Garcia et al. 2015). Ainsi, les analyses de 

comparaison spatiale présentées dans cette thèse pourraient être étendues à l’avenir avec 

d’autres approches de ce type, en fonction des questions méthodologiques posées. 

L’analyse des mouvements horizontaux avec des données de localisation à une résolution 

et fréquence limitée (e.g. précision limitée des localisations de type ARGOS, Vincent et al. 

2002) peut parfois induire un sous-échantillonnage de la tortuosité des trajets, et donc limiter 

la détection de comportements de chasse à très fine échelle (Carter et al. 2016). Ici, les balises 
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déployées ont permis l’acquisition de localisations GPS fréquentes et précises (<50m), ce qui 

nous permet d’affirmer avec confiance que le manque de fiabilité accordé à l’approche 

horizontale est probablement plus d’ordre comportemental que lié à la définition des données 

utilisées.  

3.5.4 Quelles perspectives sur la détection des zones de chasse ? 

Les résultats de ce chapitre nous permettent d’avoir une meilleure compréhension des 

moyens méthodologiques utilisables pour caractériser les zones de chasse des phoques veaux-

marins et gris en Manche Est, et plus globalement de leur comportement en mer. Ces résultats 

nous permettent de tirer plusieurs enseignements qui pourraient s’avérer utiles pour mieux 

spatialiser l’effort de chasse de ces espèces, ou même d’autres espèces. Quelques conseils et 

perspectives peuvent donc être évoqués à ce stade, bien que les présents résultats pourraient à 

l’avenir être étendus (e.g. autres méthodologies) et/ou renforcés. 

 Quelle démarche suivre dans d’autres cas d’étude ?  

La principale conclusion est que les stratégies individuelles peuvent influencer la fiabilité 

des approches pour définir les zones de chasse, sur la base de mouvements théoriques de chasse 

dans les dimensions horizontale et verticale. Détecter des comportements de chasse complexes 

de prédateurs plongeurs avec des méthodes basées sur des mouvements théoriques simplifiés, 

suivant les théories de l’approvisionnement optimal et de la plongée optimale, est donc une 

tâche qui reste difficile (Bestley et al. 2015; Carter et al. 2016; Riaz et al. 2021). Il convient 

d’assumer qu’aucune approche, qu’elle soit basée sur l’analyse des mouvements horizontaux 

et/ou verticaux, ne peut avoir la prétention de caractériser l’intégralité du comportement de 

chasse d’un prédateur. L’objectif est alors de viser le meilleur compromis, adapté au 

comportement de l’espèce et au contexte d’étude. Il est aussi probable qu’aucune approche ne 

puisse universellement être pertinente sur un nombre conséquent d’espèces (Riaz et al. 2021). 

Ce chapitre de thèse illustre bien l’importance de considérer l’écologie des espèces selon le 

contexte spécifique d’étude : dans notre cas, l’approche verticale est plus cohérente avec le 

régime alimentaire des phoques veaux-marins et gris sur notre zone d’étude, principalement 

composé de proies benthiques et démersales (Spitz et al. 2015 et voir Chapitre 4). Cependant, 

cette même approche verticale pourrait s’avérer moins pertinente sur ces mêmes espèces, 

lorsque leurs stratégies alimentaires sont localement différentes. Par exemple, Tollit et al. 

(1998) et Jessopp et al. (2013) ont montré respectivement en Écosse et en Irlande que le 
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comportement de chasse de ces espèces peut être plus pélagique. La connaissance a priori de 

l’écologie alimentaire locale devrait être un facteur de décision complémentaire aux 

connaissances générales du comportement de l’espèce, pour choisir une approche appropriée. 

Considérant cette potentielle variabilité entre sites d’étude, il serait alors généralement 

nécessaire de ré-adopter la même démarche de comparaison des zones de chasse pour tester 

l’efficacité de différentes approches, horizontale ou verticale, et ainsi choisir le meilleur 

compromis. 

 Application à d’autres recherches (budget d’activité et utilisation 

d’habitat)  

Les résultats obtenus ici grâce aux balises GPS/GSM avec accéléromètres donnent 

l’opportunité d’effectuer à l’avenir des budgets d’activité des phoques veaux-marins et gris à 

l’échelle de la colonie/sous-population et/ou à l’échelle individuelle (McClintock et al. 2013; 

Russell et al. 2015). Les données de tentatives de capture de proies, ainsi que l’identification 

des types de plongées associés à un comportement de chasse (par analyse en clustering), 

pourraient permettre le calcul de tels budgets. Il serait alors possible d’avoir des informations 

plus précises sur l’écologie des individus et leurs stratégies comportementales. De tels budgets 

permettraient aussi de suivre à l’avenir l’état écologique des populations, et amèneraient peut-

être à des perspectives intéressantes sur des questions écologiques telles que les potentielles 

compétitions intra- et interspécifique (cf. questions posées au Chapitre 4). 

L’identification de zones de chasse précises peut aussi avoir un intérêt direct pour évaluer 

les habitats préférentiels de chasse de ces espèces avec plus de justesse (Huon 2017; Huon et al. 

2021 voir Article 3). Dans sa thèse, Mathilde Huon (2017) a montré que les résultats de 

modélisation d’habitat de phoques veaux-marins et gris pouvaient en partie être influencés par 

les données de localisation de plongées choisies a priori et injectées aux modèles. En effet, la 

sélection de localisations de plongées qui illustrent un comportement de chasse par une 

approche (horizontale ou verticale) apporte une vision probablement plus juste de l’habitat 

sélectionné par ces espèces pour chasser que l’utilisation de données de localisation brutes sans 

sélection comportementale (Huon 2017). Il est alors important de faire la différence entre la 

« sélection de l’habitat de chasse » (évaluée avec des localisations de chasse) vs la sélection de 

l’habitat « classique » (évaluée avec toutes les localisations) (Huon 2017). Ainsi, il a été 

récemment choisi d’évaluer la sélection d’habitat de chasse des phoques veaux-marins et gris 
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à fine échelle (depuis plusieurs sites en Europe, dont la baie de Somme) avec des plongées de 

chasse probable détectées par la même approche verticale que dans la présente thèse (Huon et 

al. 2021, cf. Article 3 en annexe). Incorporer des localisations spatiales cohérentes avec un 

comportement de chasse apparaît donc important pour inférer la sélection d’habitat d’une 

espèce (Riaz et al. 2021), et les nouvelles connaissances de ce chapitre sur les phoques veaux-

marins et gris dans un cas d’étude spécifique pourront alors continuer de directement servir de 

bases à des études sur l’habitat utilisé. 

 Choix d’approche pour identifier les zones de chasse : coûts, bénéfices et 

objectifs 

Les outils techniques de bio-télémétrie ou de bio-logging déployés sur des prédateurs 

marins, tels que les phoques veaux-marins et gris, sont en constante amélioration, ce qui nous 

permet d’accroître nos connaissances sur leur comportement en mer (Cooke et al. 2004; Ropert-

Coudert et al. 2009). Dans le présent chapitre de thèse, les approches de détection des zones 

de chasse caractérisent plus ou moins bien l’effort de chasse des deux espèces de phoques. Nous 

pourrions alors nous demander quels sont les choix d’approches à privilégier à l’avenir ? Quelles 

données doivent être acquises en priorité ? Ou comment réutiliser des données issues de suivis 

plus anciens qui n’apportent pas toutes le même degré d’information ? (cf. suivis par balises 

GPS/GSM sans accéléromètres jusqu’à récemment). La détection de PCAs grâce aux 

accéléromètres permet indéniablement d’avoir une compréhension plus précise du 

comportement en plongée et des zones de chasse. Ces données pourraient aussi s’avérer utiles 

pour aller plus loin sur le comportement de ces espèces, voire pour évaluer des budgets d’activité 

à l’échelle individuelle. Définir les zones de chasse de phoques et leur habitat exclusivement sur 

la base de localisations en surface apparaît être une option assez fragile, bien qu’elle soit la 

moins coûteuse (cf. balises avec moins de capteurs). L’acquisition a minima de données de 

plongée en complément des localisations permettrait alors d’avoir une identification plus juste 

des zones de chasse. L’utilisation d’une approche verticale devrait alors être privilégiée. Dans 

un contexte de gestion ou de conservation, où l’objectif est uniquement d’avoir une évaluation 

générale des zones de chasse principales de plusieurs individus rassemblés, il serait alors 

nécessaire d’acquérir au moins des données de localisations (cf. localisations GPS) couplées à 

des données de plongée résumées (avec les métriques nécessaires). Au-delà des nouveaux 

champs de recherche qu’apportent indéniablement les accéléromètres, la détection de PCAs 
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apparaît nécessaire si l’objectif d’un gestionnaire est d’avoir une évaluation plus précise des 

zones de chasse à l’échelle individuelle, et de mieux comprendre les stratégies de chasse des 

phoques veaux-marins et gris à l’échelle locale et individuelle. À titre d’exemple, de telles 

informations sur les PCAs probables seraient particulièrement utiles pour étudier les 

interactions directes entre phoques et activités de pêches : les PCAs permettraient ainsi de 

renforcer l’existence d’un effort de chasse sur des zones d’intérêt à très fine échelle. 

 Un outil de réponse aux enjeux de gestion et de conservation 

Au-delà de l’aspect fondamental, l’identification de zones de chasse robuste s’avère aussi 

critique pour répondre aux enjeux de gestion et de conservation de ces espèces (Huon et al. 

2015; Vincent et al. 2016, 2018). Parmi ces enjeux, les zones de chasse peuvent aider des 

gestionnaires du milieu marin (ministères et agences publiques de l’environnement) à évaluer 

la pertinence et l’efficacité de zones spécifiques de protection du milieu marin par rapport à 

l’écologie des espèces et l’échelle spatiale de leurs déplacements. De tels enjeux existent dans 

le contexte d’étude présent puisque les phoques veaux-marins et gris sont deux espèces 

protégées à l’échelle nationale et communautaire, et font l’objet de suivis spécifiques dans le 

cadre de la Directive-Cadre Stratégie pour le Milieu Marin (DCSMM / MSFD, 2008/56/EC) 

de l’Union Européenne. Les suivis télémétriques d’individus de ces espèces, et l’évaluation 

exhaustive de leurs zones de chasse, apportent alors des informations qui permettent de mieux 

apprécier l’échelle spatiale des colonies/sous-populations – échelle plus locale pour les phoques 

veaux-marins que pour les phoques gris (Vincent et al. 2017).  

L’identification de comportements spécifiques de chasse, et leur localisation en mer,  peut 

aussi s’avérer essentielle pour évaluer les interactions entre les prédateurs marins et les activités 

anthropiques, notamment de pêche (Cronin et al. 2012, 2016; Oksanen et al. 2014; Vincent et 

al. 2016; Murray et al. 2021). La comparaison spatiale entre les zones de chasse de phoques et 

la distribution spatiale de l’effort de pêche (e.g. par localisation VMS ou AIS des bateaux en 

temps réel) permet par exemple de mesurer l’intensité du chevauchement spatial phoques-

pêches qui peut exister sur des ressources d’intérêts commerciales (e.g. Cronin et al. 2012; 

Vincent et al. 2016). Il s’agit alors d’évaluer le potentiel de compétition entre prédateurs et 

activités de pêche. L’acquisition simultanée des localisations de phoques et de bateaux de pêche 

peut même parfois permettre d’identifier de potentielles associations spatiales directes qui 

pourraient avoir des impacts sur les pêches (déprédation) ou sur les phoques (captures 
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accidentelles) (e.g. Cronin et al. 2016). L’identification des zones de chasse peut également 

servir à mieux évaluer les interactions avec d’autres types d’activités anthropiques : il peut 

s’agir par exemple d’évaluer l’impact potentiel de l’installation d’éoliennes en mer (pendant 

et/ou après installation) (Russell et al. 2014, 2016; Hastie et al. 2015), ou de de dérangements 

liés au bruit d’origine anthropique (e.g. trafic maritime) (Chen et al. 2017; Mikkelsen et al. 

2019). Améliorer les méthodes d’identification du comportement et des zones de chasse s’inscrit 

donc également dans ce contexte, et peut permettre de mieux répondre aux questions posées 

par les acteurs en charge de la gestion/conservation de ces espèces, et cherchant parfois à 

mitiger les interactions phoques vs activités humaines. 

 Zones de chasse : de la méthodologie à l’écologie  

Le travail de recherche méthodologique suivi dans ce chapitre nous apporte finalement une 

compréhension précise de l’écologie des phoques veaux-marins et gris dans l’espace, ce qui a 

un intérêt direct pour évaluer correctement la dimension spatiale de leurs niches trophiques et 

ainsi explorer des questions d’ordre écologique telles que la compétition trophique (à voir dans 

la continuité de la thèse, au Chapitre 4, section 4.4). La meilleure compréhension du 

comportement de chasse en plongée, des schémas de zones de chasse et des bénéfices/limites 

des méthodologies utilisées pour les détecter fournit ici le cadre de connaissances nécessaires 

pour évaluer comment les phoques veaux-marins et gris se répartissent l’espace en Manche Est 

et mer du Nord pour s’alimenter. Dans le chapitre suivant, les zones de chasse seront alors 

utilisées comme un indice écologique de la dimension spatiale des niches trophiques de ces 

espèces, et pourront alors être comparées entre espèces et/ou individus pour mesurer le 

chevauchement spatial inter- et intraspécifique. 
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Points importants de la discussion 

 

• 1ere étape : Comparaison zones de chasse détectées par approches 

horizontale et verticale (sans tentative de captures de proies, données 2008-2012) 

→ efficacité pour spatialiser comportement chasse ? (section 3.5.1) 
 

- Mêmes principales zones de chasse entre approches à l’échelle de tous les individus 

groupés (~ colonie/sous-population) → correspondance spatiale entre ARS et 

plongées en U rapides 

▸ + grande confiance dans la capacité des approches à détecter zones de chasse 
 

- Variabilité du chevauchement spatial horizontal vs vertical à l’échelle individuelle 

▸ Influence potentielle des stratégies de chasse individuelles 

▸ Au moins 1 des approches → ne caractérise pas correctement comportement ind? 

▸ Plongées U rapides en mouvements linéaire (hors ARS) → chasse opportuniste ? 
 

- Nécessité de confronter résultats à un proxy direct de la chasse (e.g. captures proies). 

 

• 2nd étape : Analyse du comportement en plongée renforcée par 

accéléromètres (tentatives de capture de proies, PCAs, données 2019) (section 

3.5.2)  
 

- 5 types/clusters de plongées → 3 associés à un comportement de chasse (PCAs) 
 

- Importance du comportement de chasse benthique (2 principaux types) 

   ▸ Plongées en U benthiques, effort nage ++, tête vers le bas au fond 

   → caractérise l’essentiel du comportement de chasse 
  

- Plongées de chasse moins benthiques et moins en U → complémentaires 

   ▸ Comportement non détecté par approches classiques (cf. approche verticale)  

   ▸ Plus minoritaire → seulement chez certains individus (stratégies ind. ?) 
 

- 2 autres types de plongée → autres comportements (transit, repos/sommeil) 

   ▸ Plongées moins en U, plus en V, courtes → e.g. transit en mer 

   ▸ Plongées en U, semblables aux plongées de chasse (confusion possible), mais 

tête vers le haut et faible effort de nage → repos/sommeil  
 

 Sélection des plongées associées à un effort de chasse : référence pour 

spatialisation. 
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• 3e étape : Conclusions sur la capacité de différentes approches à détecter 

les zones de chasse (aidées par les PCAs, données 2019) (section 3.5.3)  
 

- Zones de chasse : clustering (ici, référence du comportement de chasse) vs approche 

horizontale vs approche verticale → approche verticale plus pertinente que 

l’approche horizontale à l’échelle des individus regroupés  
 

- Plongées en U rapides (approche verticale) → pertinentes pour évaluer l’essentiel 

du comportement de chasse, mais quelques exceptions individuelles 

   ▸ Influence des stratégies individuelles et autres comportements (plus pélagiques) 
 

- Approche horizontale (comportement en ARS) → la moins fiable dans le cas présent 

   ▸ Importance de l’effort de chasse hors ARS (~ en transit) 
 

- Influence des stratégies individuelles sur les conclusions 

   ▸ Chevauchement horizontal vs vertical → non vérifié pour les P. veaux-marins 

en 2019 (a contrario de 2008) 

   ▸ Résultats à l’échelle colonie/sous-pop. ↔ dépendent des individus capturés 

   ▸ Reconsidération des hypothèses émises précédemment (en 1ere étape) 
 

- Mise en évidence de la complexité du comportement de chasse des deux espèces 

   ▸ Difficulté à identifier zones de chasse par une méthode qui simplifie un 

       comportement complexe (dans les dimensions horizontale et/ou verticale). 

 

• Perspectives sur la détection des zones de chasse (section 3.5.4)  
 

- Difficulté à détecter un comportement complexe → aucune approche horizontale 

et/ou verticale ne peut caractériser l’intégralité du comportement de chasse 

   ▸ Probablement pas d’approche universelle  

   ▸ Bien considérer l’écologie des espèces et selon les sites d’étude 

   ▸ Choix du meilleur compromis en fonction de l’espèce et du contexte d’étude 

   → ici, approche verticale : cohérente avec stratégies alimentaires (cf. Chapitre 4) 
    

- Des résultats sur les méthodes d’identification du comportement et des zones de 

chasse qui servent à d’autres recherches + réponses aux enjeux de gestion et 

conservation : 

   ▸ Budgets d’activité → informations plus précises sur l’écologie et les stratégies 

   ▸ Identification des habitats de chasse (modélisation avec plongées de chasse)  

   ▸ Détermination des zones de chasse précises et à fine échelle pour conservation 

   ▸ Indispensable pour compréhension de l’écologie des espèces 

   → dimension spatiale de la niche trophique (cf. Chapitre 4). 
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CHAPITRE 4 

4 Niches trophiques 

 

 

 

 
 

Phoque veau-marin qui s’alimente sur un mulet en baie de Somme (photo non contractuelle). 

Photo Yann Planque 
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4.1 Démarche scientifique 

Ce chapitre de la thèse vise à mieux comprendre l’écologie trophique des phoques veaux-

marins et gris en limite de leur aire de répartition européenne (Manche Est), en évaluant leurs 

niches trophiques selon plusieurs dimensions. L’objectif principal est d’évaluer le 

chevauchement entre les niches trophiques des deux espèces afin d’évaluer le potentiel de 

compétition interspécifique. L’étude de l’écologie trophique s’effectue ici aussi au niveau 

intraspécifique afin d’évaluer l’importance des individus dans la structure de la niche trophique 

à l’échelle de la colonie/sous-population de phoques. Cette seconde information vise à évaluer 

le degré d’existence de stratégies individuelles et leur potentielle influence sur les conclusions 

écologiques. Elle permet aussi d’évaluer le potentiel d’interactions compétitives 

intraspécifiques, en complément de l’étude de la potentielle compétition interspécifique. 

Différentes analyses complémentaires sont utilisées dans ce chapitre pour définir précisément 

les niches trophiques des deux phoques veaux-marins et gris selon plusieurs dimensions : 

- L’identification du régime alimentaire par l’analyse du contenu de fèces en restes de 

proies (section 4.2) 

- L’évaluation des niches isotopiques avec les valeurs isotopiques en carbone (δ13C), en 

azote (δ15N), et dans certains cas en soufre (δ34S), mesurées sur les vibrisses des 

phoques capturés pour suivis télémétriques (section 4.3) 

- L’identification des zones de chasse d’individus équipés d’outils de suivis télémétriques 

(balises GPS/GSM) (section 4.4). Ainsi, les travaux réalisés au Chapitre 3 de la thèse 

sur les méthodologies d’identification des zones et comportements de chasse servent 

ici à mieux évaluer la dimension spatiale de la niche trophique. 

Grâce à ces trois types de méthodes, ce chapitre propose ainsi une évaluation préci se des niches 

trophiques des phoques veaux-marins et gris en Manche Est selon les dimensions qui les 

composent (spatiale, temporelle et alimentaire), de l’échelle individuelle à l’échelle de la 

colonie/sous-population. Ces résultats permettent finalement de débattre sur l’existence 

potentielle d’interactions compétitives, interspécifique et/ou intraspécifique, pour l’accès à la 

ressource, et d’émettre des hypothèses sur les potentielles évolutions futures (section 4.5). 
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4.2 Régime alimentaire 

4.2.1 Composition taxonomique du régime alimentaire 

La composition en proies des 196 fèces de phoques veaux-marins et 126 fèces de phoques 

gris – collectées sur les sites de repos à terre en baie de Somme en 2002-2019 et 2017-2019 

respectivement – est présentée à l’échelle taxonomique dans les Tableaux 7 et 8 respectivement. 

Parmi tous ces échantillons analysés, 193 fèces de phoques veaux-marins (i.e. 98%) et 77 fèces 

de phoques gris (i.e. 61%) contiennent des proies dites « mesurables », i.e. pour lesquelles il 

est possible de déterminer une masse et une taille corporelles relatives à partir des pièces 

diagnostiques. Les contenus taxonomiques des régimes alimentaires des phoques veaux-marins 

et gris sont tous deux marqués par une présence importante d’espèces de poissons plats 

benthiques. En termes de biomasse, les plies communes et flets d’Europe (Pleuronectes 

platessa/Platichthys flesus) représentent 25.6% [CI95% : 21–31.3%] et 32.2% [18.2–45.2%] de la 

masse en proies dans les fèces de phoques veaux-marins et gris respectivement, et les soles 

communes et soles poles (Solea solea/Pegusa lascaris) 36% [28.9–42.9%] et 20.1% [13.5–27.6] 

respectivement. Les petites soles jaunes et les soles-perdrix communes (Buglossidium 

luteum/Microchirus variegatus) représentent près d’un quart de la biomasse en proies pour les 

phoques veaux-marins (23.4% [17.8–29.6%]). Cependant, ces espèces sont très peu présentes 

dans les fèces de phoques gris (1.9% [0.6–3.4%]). Ainsi, des traces de ces poissons plats sont 

détectées dans plus de la moitié des fèces de phoques veaux-marins (occurrence de 52% à 

71.4%), cependant, seul un cinquième (19.8%) et un quart (26.2%) des fèces de phoques gris 

contiennent des traces de plies/flets et de soles communes/poles respectivement. En 

complément des poissons plats, les fèces de phoques veaux-marins contiennent quelques autres 

types de proies, dans de moindres mesures, telles que des dragonnets lyres Callionymus lyra 

(5.3% [2.6–8.9%]), des espèces de mulets (2.5% [0.8–4.8%]) ou des sardines communes Sardina 

pilchardus (1.8% [0.8–3.1%]). Les fèces de phoques gris incluent quant à elles des espèces peu 

ou pas détectées chez les phoques veaux-marins, telles que des encornets Loligo spp. (16.1% [4–

33.9%]), des harengs de l’Atlantique Clupea harengus (12.3% [5.2–23.5%]) ou des poissons 

démersaux (e.g. tacauds Trisopterus spp., 8.6% [4.6–13.4%]). Ces données brutes ont ainsi été 

utilisées pour l’analyse du contenu fonctionnel du régime alimentaire (cf. ci-après).
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Tableau 7 : Contenu en proies de 196 fèces de phoques veaux-marins collectées en baie de Somme de 2002 à 2019 (193 fèces incluent au moins 

une proie mesurable). Occurrence : nombre (Nscats) et pourcentage de fèces contenant cette proie. Nprey : nombre de proies individuelles. CI95% : 

intervalle de confiance à 95%. Und.: espèce non déterminée. [Details of harbour seal prey content found in 196 scats collected in the Baie de 

Somme between 2002 and 2019 (193 scats included at least one measurable prey). Occurrence: number (Nscats) and percentage of scats containing 

this prey type. Nprey: number of prey individuals. CI95%: confidence interval at 95%. Und.: undetermined species.]. 

Functional group Family Prey 

Measu- 

rable 

prey 

  Occurrence   Abundance   
Prey relative 

length (mm) 

Reconstructed 

prey mass (g) 
  Biomass (kg) 

  Nscats %   Nprey %N CI95%   Mean ± SD Mean ± SD   Mass 
%Total 

mass 
CI95% 

Small benthic flatfish 

(relative length < 200 mm) 

 

and 

 

Large benthic flatfish 

(relative length ≥ 200 mm) 

Pleuronectidea 
Pleuronectes platessa / 

Platichthys flesus 
1   140 71.4   1159 17.5 13.3–22.4   160 ± 65 57 ± 1   65.7 25.6 21–31.3 

Soleidae 
Solea solea / 

Pegusa lascaris 
1   119 60.7   1556 23.5 17.1–30.4   172 ± 52 59 ± 65   92.4 36.0 28.9–42.9 

  
Buglossidium luteum / 

Microchirus variegatus 
1   102 52.0   2370 35.8 27.7–43.6   138 ± 30 25 ± 16   60.0 23.4 17.8–29.6 

Bothidea Und. Bothidea 1   56 28.6   205 3.1 2.2–4.1   107 ± 17 18 ± 8   3.7 1.4 1–1.9 

Scophthalmidae Scophtalmus spp. 1   3 1.5   5 0.1 0–0.2   121 ± 24 26 ± 15   0.1 0.1 0–0.1 

  Phrynorhombus norvegicus 1   1 0.5   1 0.0 0–0.1   104 15   0.0 0.0 0–0 

  Und. Flatfish 0   4 2.0   6 0.1 0–0.2   – –   – – – 

Benthic non-flatfish 

Gobidae Und. Gobidae 1   30 15.3   274 4.1 0.8–9.9   64 ± 11 2 ± 1   0.6 0.2 0–0.6 

Trachinidae Trachinus draco 1   10 5.1   86 1.3 0.2–3   159 ± 23 52 ± 23   4.5 1.7 0.2–4 

Callionymidae Callionymus lyra 1   60 30.6   659 10.0 6–15.7   138 ± 32 21 ± 16   13.7 5.3 2.6–8.9 

Triglidae Und. Triglidae 1   1 0.5   1 0.0 0–0.1   116 33   0.0 0.0 0–0 

Demersal fish 

Gadidae Merlangius merlangus 1   5 2.6   9 0.1 0–0.3   187 ± 38 54 ± 34   0.5 0.2 0–0.4 

  Trisopterus spp. 1   2 1.0   4 0.1 0–0.2   176 ± 68 72 ± 46   0.3 0.1 0–0.4 

  Und. Gadidae 0   1 0.5   1 0.0 0–0.1   – –   – – – 

Ammodytidae  Und. Sandeels 1   9 4.6   203 3.1 0.6–6.7   157 ± 24 14 ± 5   2.9 1.1 0.1–2.7 

Mugilidae Und. Mullets 1   7 3.6   8 0.1 0–0.2   444 ± 54 802 ± 248   6.4 2.5 0.8–4.8 

Pelagic fish 

Clupeidea Clupea harengus 1   2 1.0   3 0.0 0–0.1   114 ± 62 15 ± 17   0.0 0.0 0–0.1 

  Sardina pilchardus 1   19 9.7   35 0.5 0.3–0.9   227 ± 32 131 ± 54   4.6 1.8 0.8–3.1 

  Sprattus sprattus 1   2 1.0   14 0.2 0–0.7   137 ± 22 26 ± 14   0.4 0.1 0–0.4 

Belonidae Belone belone 1   3 1.5   5 0.1 0–0.2   45 ± 3 101 ± 21   0.5 0.2 0–0.5 

Carangidae Trachurus trachurus 1   1 0.5   1 0.0 0–0.1   6 2   0.0 0.0 0–0 

Unidentified fish   Und. Fish 0   11 5.6   14 0.2 0.1–0.4   – –   – – – 
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Tableau 8 : Contenu en proies de 126 fèces de phoques gris collectées en baie de Somme de 2017 à 2019 (77 fèces incluent au moins une proie 

mesurable). Occurrence : nombre (Nscats) et pourcentage de fèces contenant cette proie. Nprey : nombre de proies individuelles. CI95% : intervalle 

de confiance à 95%. Und.: espèce non déterminée. [Details of grey seal prey content found in 126 scats collected in the Baie de Somme between 

2002 and 2019 (193 scats included at least one measurable prey). Occurrence: number (Nscats) and percentage of scats containing this prey type. 

Nprey: number of prey individuals. CI95%: confidence interval at 95%. Und.: undetermined species. ].  

Functional group Family Prey 

Measu- 

rable 

prey 

  Occurrence   Abundance   
Prey relative 

length (mm) 

Reconstructed 

prey mass (g) 
  Biomass (kg) 

  Nscats %   Nprey %N CI95%   Mean ± SD Mean ± SD   Mass 
%Total 

mass 
CI95% 

Small benthic flatfish 

(relative length < 200 mm) 

 

and 

 

Large benthic flatfish 

(relative length ≥ 200 mm) 

Pleuronectidea 
Pleuronectes platessa / 

Platichthys flesus 
1   25 19.8   136 12.3 6.5–18.3 

  
221 ± 74 146 ± 2   19.9 32.2 18.2–45.2 

Soleidae 
Solea solea / 

Pegusa lascaris 
1   33 26.2   161 14.6 8.9–21.6 

  
189 ± 53 77 ± 2   12.4 20.1 13.5–27.6 

  
Buglossidium luteum / 

Microchirus variegatus 
1   8 6.3   36 3.3 0.9–6.5 

  
148 ± 33 32 ± 6   1.1 1.9 0.6–3.4 

Bothidea Und. Bothidea 1   4 3.2   5 0.5 0.1–0.9   83 ± 19 9 ± 2   0.0 0.1 0–0.2 

  Und. Flatfish 0   6 4.8   17 1.5 0.2–4.1   – –   – – – 

Benthic non-flatfish 
Gobidae Und. Gobidae 1   1 0.8   1 0.1 0–0.3   48 1   0.0 0.0 0-0 

Trachinidae Und. Trachinidae 0   1 0.8   1 0.1 0–0.4   – –   – – – 

Demersal fish 

Gadidae Merlangius merlangus 1   19 15.1   72 6.5 3–11.4   185 ± 48 57 ± 1   4.1 6.7 3–11.5 

  Trisopterus spp. 1   17 13.5   132 11.9 4.6–21.6   152 ± 49 40 ± 0   5.3 8.6 4.6–13.4 

  

Gadus morhua / 

Pollachius spp. / 

Melanogrammus 

aeglefinus 

1   1 0.8   2 0.2 0–0.6   287 ± 38 214 ± 128   0.4 0.7 0–2.2 

  Und. Gadidae 0   1 0.8   1 0.1 0–0.3   – –   – – – 

Ammodytidae  Und. Sandeels 1   7 5.6   9 0.8 0.3–1.7   159 ± 62 18 ± 2   0.2 0.3 0–0.7 

Moronidea Dicentrarchus labrax 1   2 1.6   3 0.3 0–0.7   229 ± 68 191 ± 61   0.6 0.9 0–2.7 

Pelagic fish 

Clupeidea Clupea harengus 1   32 25.4   393 35.5 17.7–51.6   152 ± 66 19 ± 2   7.6 12.3 5.2–23.5 

  Sprattus sprattus 1   2 1.6   18 1.6 0–4.3   91 ± 21 7 ± 1   0.1 0.2 0–0.6 

Carangidae Trachurus trachurus 1   1 0.8   2 0.2 0–0.7   13 ± 2 23 ± 16   0.0 0.1 0–0.3 

Pelagic squids Loliginidae Loligo spp. 1   9 7.1   29 2.6 0.5–5.8   253 ± 330 342 ± 150   9.9 16.1 4–33.9 

Cephalopods   Und. Cephalopods 0   1 0.8   1 0.1 0–0.3   – –   – – – 

Cartilaginous fish   Und. Chondrichthyans 0   1 0.8   1 0.1 0–0.3   – –   – – – 

Unidentified fish   Und. Fish 0   56 44.4   86 7.8 4.8–13.2   – –   – – – 
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4.2.2 Comparaison interspécifique des tailles de proies  

Les distributions des individus proies identifiés dans les fèces de phoques veaux-marins et 

gris, et mesurables, sont présentées par groupe fonctionnel en fonction de leur taille corporelle 

relative (Figure 36). Les poissons plats benthiques mesurés dans les fèces de phoques veaux-

marins sont en moyenne de plus petite taille que ceux mesurés dans les fèces de phoques gris 

(155 ± 51 mm vs 196 ± 66 mm respectivement ; t-test non apparié, t = -11.03, P < 0.001). 

Bien que les poissons plats benthiques soient globalement de taille inférieure pour les phoques 

veaux-marins, les distributions des tailles de proies se chevauchent entre les deux espèces de 

phoques, sur des individus de taille corporelle relative d’environ 150-200 mm (Cohen’s OVL : 

72.6%). Les différences et similarités de tailles corporelles relatives de poissons plats benthiques 

entre les deux espèces de phoques ont amené à déterminer un seuil de 200 mm pour distinguer 

les petits et grands poissons plats benthiques (cf. ligne rouge en Figure 36). 

Les poissons démersaux identifiés dans les fèces de phoques veaux-marins et gris sont 

caractérisés, en moyenne, par des tailles corporelles relatives similaires (172 ± 62 mm vs 164 ± 

54 mm respectivement ; t-test non apparié, t = 1.33, P = 0.18), et les deux distributions se 

chevauchent fortement (Cohen’s OVL : 94.7%). Les poissons pélagiques identifiés dans les fèces 

de phoques sont en moyennes plus grands chez les phoques veaux-marins (184 ± 68 mm) qui 

se nourrissent essentiellement de sardines (Sardina pilchardis) comparativement aux phoques 

gris (149 ± 37 mm) qui se nourrissent surtout de harengs européens (Clupea harengus) (t-test 

non apparié, t = 3.69, P < 0.001). Il persiste toutefois un fort chevauchement entre les 

distributions de tailles entre les deux espèces de phoques (Cohen’s OVL : 75.2%). Les poissons 

benthiques non-plats, quasi-exclusivement identifiés dans les fèces de phoques veaux-marins, 

sont en moyenne de 155 ± 51 mm. Les encornets pélagiques, exclusivement dans les fèces de 

phoques gris, sont quant à eux de 252 ± 45 mm en moyenne.  
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Figure 36 : Distribution de la taille corporelle des proies fonctionnelles consommées par les 

phoques veaux-marins et gris (détectées dans le contenu de 77 et 193 fèces respectivement). 

Tailles relatives des proies (en mm) estimées à partir des mesures d’otolithes de poissons et de 

becs de céphalopodes. Les traits pleins (vert/bleu) sont les moyennes de tailles de proies. Les 

traits pointillés sont la taille corporelle correspondant à 50% de la biomasse totale de ces proies 

consommées par les phoques. P : P-value de différence de moyenne de taille (t-test). La 

statistique d de Cohen quantifie la différence entre les deux distributions. OVL : le pourcentage 

de chevauchement des distributions selon la statistique de Cohen. [Body size distribution of 

functional prey consumed by harbour and grey seals (detected in the content of 77 and 193 

scats respectively). Relative size of prey (in mm) estimated from fish otoliths and cephalopod 

beaks measurements. Solid lines (green/blue) are average prey sizes. Dotted lines are body size 

corresponding to 50% of total prey biomass consumed by seals. P: P-value of average size 

differences (t-test). Cohen’s d statistic quantifies the differences between the two distributions. 

OVL: percentage of distributions overlapping according to Cohen’s statistic.]   

 

Les proies de plus grande taille contribuent de manière plus importante à la biomasse 

totale ingérée par les phoques que les plus petites proies. Ainsi la taille médiane des proies 

associée à 50% de la biomasse consommée par chaque espèce de phoque a été calculée à titre 
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informatif pour chaque groupe fonctionnel (lignes pointillées en Figure 36). Par exemple, cette 

valeur indique que 50% de la biomasse de poissons plats benthiques consommés sont de taille 

relative inférieure à 196 mm pour les phoques veaux-marins et 256 mm pour les phoques gris. 

Pour les poissons démersaux, cette valeur médiane de la biomasse consommée est nettement 

inférieure pour les phoques gris (213 mm) par rapport aux phoques veaux-marins (427 mm). 

Ceci qui peut s’expliquer par la présence de petits poissons démersaux de taille et masse réduites 

(lançons), et par la présence de quelques poissons démersaux de grande taille et masse 

importantes (mulets) (cf. Tableau 7). Enfin, pour les poissons pélagiques, la valeur médiane de 

biomasse correspond à des proies de 236 mm pour les phoques veaux-marins et de 172 mm pour 

les phoques gris. 

4.2.3 Clusters alimentaires fonctionnels 

Les clusters alimentaires de phoques veaux-marins et gris (Figure 37.A) sont caractérisés 

par des compositions typiques en groupes de proies fonctionnels différents, reflétant des 

typologies différentes de contenu des fèces en restes de proies (Figure 37.C). Les fèces issues 

des clusters 3, 5 et 6 sont exclusivement composées d’un seul type fonctionnel de proies, alors 

que celles issues des clusters 1, 2 et 4 ont un contenu partagé entre plusieurs types fonctionnels 

de proies.  

Les fèces associées aux clusters 1 et 2 contiennent majoritairement des petits et grands 

poissons plats benthiques, complétés par une minorité d’autres types de proies (poissons non-

plats benthiques, démersaux et pélagiques). La proportion (en masse reconstruite) de grands 

poissons plats benthiques (≥ 200 mm) est significativement plus importante que celle des petits 

poissons plats (< 200 mm) dans les fèces du cluster 1 (~50-75%). A contrario, c’est la 

proportion de petits poissons plats qui est significativement supérieure à celles des grands 

poissons plats dans les fèces du cluster 2 (~50-75%). Les fèces du cluster 3 incluent presque 

exclusivement des poissons démersaux, et celles du cluster 5 des poissons pélagiques. Les fèces 

du cluster 4 sont quant à elles caractérisées par une prépondérance d’encornets pélagiques, 

ainsi que par des quantités modérées de poissons démersaux, de grands poissons plats 

benthiques, et de quelques poissons pélagiques. Enfin, les fèces du cluster 6 contiennent une 

majorité de poissons non-plats benthiques, complétés par des faibles quantités de poissons 

démersaux et de poissons plats benthiques.  
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Figure 37 : Clusters alimentaires identifiés avec le contenu de 193 et 77 fèces de phoques 

veaux-marins et gris respectivement. A : Identification des six clusters alimentaires selon leur 

composition en proies fonctionnelles, par clustering hiérarchique. B : Pourcentage de fèces dans 

chaque cluster alimentaire pour chaque espèce de phoque. C : Composition des clusters en 

proies (en % de masse) basée sur le contenu des fèces associées à ces clusters. Barres d’erreurs : 

intervalle de confiance à 95% (CI95%). [Dietary clusters identified from 193 harbour seal and 

77 grey seal scat samples. A: Identification of six diet clusters from scat samples according to 

prey composition (functional groups) by hierarchical clustering. B: Percentage of scat samples 

in each diet cluster for both seal species. C: The composition of each diet cluster (% prey mass) 

based on the scat samples associated with each cluster. Error bars: 95% confidence intervals 

(CI95%)]. 
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Les fèces de phoques veaux-marins et gris sont inégalement distribuées dans les différents 

clusters alimentaires (Figure 37.B). La plupart des fèces de phoques veaux-marins (85.5% [80.3-

90.2%]) et environ la moitié des fèces de phoques gris (46.8% [35.1-58.4%]) sont associées aux 

clusters 1 et 2. Ces deux clusters sont les seuls auxquels un haut pourcentage de fèces de 

chacune des deux espèces de phoques est associé. Ainsi, la plupart du chevauchement 

alimentaire interspécifique concerne les clusters 1 et 2. Le cluster 1, marqué par une forte 

prévalence de grands poissons plats benthiques, comptabilise environ un quart des fèces de 

phoques veaux-marins (29.0% [22.8-35.8%]) et gris (24.7% [14.3-35.1%]). Cependant, le     

cluster 2, caractérisé par une plus grande prévalence de petits poissons plats benthiques, compte 

près de la moitié des fèces de phoques veaux-marins (56.5% [49.2-63.2%]), mais un peu moins 

d’un quart des fèces de phoques gris (22.1% [13.0-32.5%]). 

Les clusters 3 à 6, essentiellement caractérisés par des hautes proportions de proies 

fonctionnelles autres que des poissons plats benthiques, incluent ainsi environ la  moitié des 

fèces de phoques gris (53.2% [41.6-64.9%]), et seulement environ un septième des fèces de 

phoques veaux-marins (14.5% [9.8-19.7%]). Parmi ces fèces, une part importante chez les 

phoques gris contient exclusivement des poissons démersaux (cluster 3 ; 14.3% [6.5-22.1%]) et 

pélagiques (cluster 5 ; 27.3% [18.2-37.7%]), alors que seule une faible part des fèces de phoques 

veaux-marins a une composition similaire en proies (6.2% [3.1-9.8%] et 2.1% [0.5-4.1%] pour 

les clusters 3 et 5 respectivement). Seules des fèces de phoques gris sont associées au cluster 4, 

marqué par une importante part d’encornets pélagiques et des traces modérées de poissons 

(démersaux ou benthiques), et représentent 11.7% [5.2-19.5%] de tous les échantillons. De la 

même façon, le cluster 6 est seulement défini par des fèces de phoques veaux-marins, avec une 

prévalence de poissons non-plats benthiques, et compte une faible part des échantillons (6.2% 

[3.1-9.3%]). 

Un fort degré de chevauchement interspécifique a été détecté entre les régimes alimentaires 

de phoques veaux-marins et gris, sur la base du contenu de toutes leurs fèces en proies 

fonctionnelles : valeur d’indice de Pianka de 0.72 [0.53-0.82]. 

 

4.2.4 Variations saisonnières et interannuelles 

Les variations saisonnières et interannuelles du régime alimentaire de phoques veaux-

marins et gris ont été ici décrites par la distribution des fèces de chaque cluster alimentaire au 
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cours de périodes de trois années d’échantillonnage, séparément pour le printemps/été et pour 

l’automne/hiver (Figure 38). Seuls les résultats basés sur au moins huit fèces de phoques sont 

présentés ici afin de réduire le biais dans la détermination des variabilités saisonnières et 

interannuelles. Cependant, les résultats basés sur uniquement huit fèces peuvent uniquement 

produire une information préliminaire sur le régime alimentaire, et doivent être pris avec 

beaucoup de précautions (cf. fèces de phoques veaux-marins en automne/hiver en 2018-2019). 

 

Figure 38 : Distribution en pourcentage des fèces de phoques au sein de chaque cluster 

alimentaire, au cours de six classes de 3 ans d’échantillonnages, de 2002 à 2019, au 

printemps/été et en automne/hiver, avec les barres d’erreur CI95%. Le nombre d’échantillons 

de fèces pour chaque classe d’année/saison est en-dessous des distributions. Seuls les résultats 

basés sur au moins 8 fèces sont ici présentés. [The percentage distribution of seal scat samples 

in each diet cluster along six 3-year sampling classes from 2002 to 2019, during spring/summer 

and autumn/winter periods, with CI95% error bars. The number of scats associated with each 

year-class/season is indicated under the distribution bars. Only results based on at least 8 scats 

are presented here.] 

 

La proportion de fèces de phoques veaux-marins au sein des clusters alimentaires est plus 

ou moins stable au printemps/été, au cours de trois classes successives de trois ans, entre 2006 

et 2014. Ainsi, au cours de ces neuf années, une grande part des fèces de phoques veaux-marins 

incluent essentiellement des petits et grands poissons plats benthiques (clusters 1 et 2) : 77.3% 

[65.9-88.6%] en 2006-2008 (N = 44), 87.2% [79.1-94.2%] en 2009-2011 (N = 86) et 88.6% [77.3-
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97.7%] en 2012-2014 (N = 44). Les échantillons marqués par une prévalence de petits poissons 

plats (cluster 2) sont dominants au cours de cette période : de 50% [34.1-63.6%] des fèces en 

2006-2008 jusqu’à 59.3% [47.7-69.8%] en 2009-2011. Le régime alimentaire printanier/estival 

des phoques veaux-marins est donc marqué par une faible variabilité interannuelle au cours de 

cette période. Malgré un nombre très restreint de fèces de phoques veaux-marins collectées en 

automne/hiver (N = 8 en 2018-2019), et l’exclusion des échantillons en 2002-2005 et en 2009-

2011, en très petits nombres, la distribution de ces fèces est relativement similaire à celle du 

printemps/été puisque 75% [49.7-100%] de ces échantillons font partie des clusters 1 et 2. 

La distribution des fèces de phoques gris au sein de chacun de ces clusters est beaucoup 

plus variable en automne/hiver pour cette espèce, que pour les phoques veaux-marins au 

printemps/été : un fort pourcentage de fèces collectées en 2015-2017 appartiennent aux   

clusters 1 (35.5% [19.4-51.6%]) et 5 (38.7% [22.6-58.1%]) – contenant des traces significatives 

de grands poissons plats et d’encornets pélagiques, respectivement – alors que les fèces collectées 

en 2018-2019 sont assez inégalement réparties entre clusters (13% [0-30.4%] pour le cluster 1, 

26.1% [8.7-47.8%] pour le cluster 2, 21.7% [4.3-39.1%] pour le cluster 3, 13% [0-26.1%] pour le 

cluster 4 et 26.1% [8.7-43.5%] pour le cluster 5). Parmi les fèces de phoques gris collectées entre 

2015 et 2019, seules 29.9% ont été trouvées au printemps/été, dont uniquement une trouvée en 

2018-2019. La distribution observée pour le printemps/été en 2015-2017 est différente des autres 

distributions obtenues en automne/hiver, puisqu’une grande proportion de ces fèces contient 

des traces substantielles de petits et grands poissons plats (22.7% [9.1-40.9%] pour le cluster 1 

et 45.5% [27.3-68.2%] pour le cluster 2). Les fèces de phoques gris sont ainsi caractérisées par 

des variabilités saisonnières et interannuelles plus élevées entre les différents clusters 

alimentaires que les fèces de phoques veaux-marins.  
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4.2.5  Structuration intraspécifique de l’image du régime 

alimentaire 

Le chevauchement cumulé moyen du régime alimentaire en fonction du nombre 

d’échantillons de fèces (par rapport à l’image finale de régime alimentaire) suit correctement 

un modèle sigmoïdal de Hill pour les deux espèces (R² > 0.999 dans les deux cas, Tableau 9 et 

Figure 39).  

Tableau 9 : Paramètres des modèles non-linéaires asymptotiques de Hill ajustés pour décrire 

la relation entre l’image cumulée moyenne du régime alimentaire et le nombre de fèces 

(chevauchement avec l’image finale du régime alimentaire mesuré par l’indice de Pianka) (cf. 

Figure 39). Les modèles ont été ajustés aux valeurs moyennes de Pianka déterminées par 

procédure de bootstrap avec rééchantillonnage aléatoire avec remise. Formule des modèles 

testés, selon les paramètres a, b, c et d : Y=d+(a–d)/(1+(b/X)c). [Parameters of non-linear 

asymptotic Hill’s models adjusted to describe the relationship between mean cumulative diet 

image and the number of scats (overlap with the final diet image measured with the Pianka 

index) (cf. Figure 39). Models adjusted to mean Pianka values estimated from a bootstrap 

procedure by resampling with replacement. Formula of model tested, with parameters a, b, c 

and d: Y=d+(a–d)/(1+(b/X)c)]. 

Species 
Model parameters estimated 

R² 
a b c d 

Harbour seals 1 1.18 1.1 0.52 > 0.999 

Grey seals 1 0.99 0.89 0.08 > 0.999 

 

Le modèle moyen ajusté aux données atteint un plateau (image cumulée du régime alimentaire 

fortement similaire de celle de l’image final, Pianka ≈ 1) pour un nombre de fèces analysées 

plus faible pour les phoques veaux-marins que pour les phoques gris (Figure 39). Ceci se 

caractérise par une valeur de Pianka de 0.95 (avec l’imagine finale du régime alimentaire) 

atteinte pour neuf fèces de phoques veaux-marins contre 23 fèces pour les phoques gris, et une 

valeur de Pianka de 0.98 atteinte pour 21 fèces de phoques veaux-marins et 58 fèces de phoques 

gris. Ce résultat illustre une plus forte variabilité intraspécifique de contenus de fèces pour les 

phoques gris que pour les phoques veaux-marins, et un plus fort degré de similarités de contenus 

entre fèces de phoques veaux-marins.  
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Figure 39 : Chevauchement cumulé entre l’image du régime alimentaire issue d’un nombre 

spécifique de fèces (successivement cumulées) et l’image finale du régime alimentaire avec 

toutes les fèces. Le chevauchement a été estimé avec l’indice de Pianka (0 : absence de 

chevauchement, 1 : chevauchement complet). Les valeurs moyennes (points) et l’intervalle de 

confiance à 95% (polygones) ont été estimées avec une procédure de bootstrap avec 

rééchantillonnage aléatoire avec remise de l’ensemble des fèces (par espèce de phoque). Les 

modèles non-linéaires asymptotiques de Hill ont été ajustés aux valeurs moyennes. Les lignes 

en tirets correspondent au nombre de fèces moyen pour Pianka = 0.95, et les lignes en pointillés 

au nombre de fèces moyen pour Pianka = 0.98. [Cumulative overlap between diet image from 

a specific number of scats (successively cumulated) and the final diet image with all scats.  

Overlap estimated with Pianka index (0: no overlap, 1: complete overlap). Mean values (points) 

and confidence interval at 95% (polygons) estimated from a bootstrap procedure by resampling 

scats with replacement (by seal species). Non-linear asymptotic Hill’s models fitted to mean 

values. Dashed lines correspond to the average number of scats for Pianka = 0.95, and dotted 

lines to the average number of scats for Pianka = 0.98]. 
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4.3 Niches isotopiques 

Les valeurs isotopiques de δ13C et δ15N mesurées le long des vibrisses prélevées sur les 

phoques veaux-marins et gris capturés en baie de Somme en 2008-2012 et en 2019 sont 

respectivement représentées en Figures 40 et 41. Considérant les potentielles variabilités de 

croissance de vibrisse entre les saisons et ces deux espèces, ces données sont ici représentées 

selon l’espèce et/ou le mois de prélèvement de la vibrisse. La représentation des valeurs par 

vibrisse sur ces figures, de la valeur la plus ancienne (extrémité de la vibrisse) à la valeur la 

plus récente (base de la vibrisse), renseigne sur la variabilité isotopique intra-individuelle. 

L’ensemble de ces données brutes ont été utilisées pour identifier les niches isotopiques (cf. 

sections ci-après). 

 

 

Figure 40 : Valeurs isotopiques brutes de δ13C et δ15N mesurées le long des vibrisses de huit 

phoques veaux-marins et dix phoques gris, capturés en baie de Somme en 2008 et 2012 

respectivement. Les données sont présentées selon leur distance sur la vibrisse par rapport à sa 

base (0 mm, cf. lignes pointillées grises), et ordonnées de l’extrémité à la base de la vibrisse, 

i.e. de la partie la plus âgée à la plus récente. [Raw δ13C and δ15N stable isotope values 

measured along the whiskers of the eight harbour seals and ten grey seals captured in the Baie 

de Somme in 2008 and 2012 respectively. Data are ordered by distance to the base of the 

whisker (0 mm, indicated by dotted vertical lines) from tip to base, i.e. from the oldest to the 

newest part of the whisker growth.] 
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Figure 41 : Valeurs isotopiques brutes de δ13C et δ15N mesurées le long des vibrisses de 15 

phoques veaux-marins et 12 phoques gris, capturés en baie de Somme en 2019 (A : individus 

capturés en mai 2019, B : individus capturés en octobre 2019). Les données sont ordonnées de 

l’extrémité à la base de la vibrisse. [Raw δ13C and δ15N stable isotope values measured along 

the whiskers of the 15 harbour seals and 12 grey seals captured in the Baie de Somme in 2019 

(A: individuals captured in May 2019, B: individuals captured in October 2019). Data are 

ordered from tip to base of the whisker.] 
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4.3.1 Variabilité interannuelle et chevauchement interspécifique 

La comparaison entre les deux périodes, 2008-2012 et 2019, des niches isotopiques (δ13C 

et δ15N) des phoques veaux-marins et gris, évaluées par modélisation Bayésienne sur la base 

de vibrisses individuelles, révèle des tendances similaires de localisation dans l’espace 

isotopique, de taille et de différences interspécifiques (Figure 42 ; probabilités d’appartenir aux 

niches en B).  

Les niches isotopiques de phoques veaux-marins sont d’aires plus restreintes que celles des 

phoques gris dans les deux cas temporels d’étude (Figure 42.A et Figure 43.A) : 3.9‰² 

[Intervalle de crédibilité à 95%: 1.1-8.2‰²] vs 5.9‰² [2.3-10.8‰²] respectivement en 2008 et 

2012, et 3.0‰² [1.4-5.1‰²] vs 14.7‰² [6.0-27.7‰²] en 2019. La probabilité que la niche 

isotopique des phoques gris soit plus grande que celle des phoques veaux-marins est 

respectivement de 0.775 en 2008-2012 et de 1 en 2019. La niche isotopique des phoques gris est 

vraisemblablement plus grande en 2019 qu’en 2012 (probabilité de supériorité : p = 0.95). 

Cependant, la niche isotopique des phoques veaux-marins est probablement assez similaire 

entre les deux périodes d’étude, puisque la probabilité que la niche de 2008 soit plus grande à 

celle de 2019 est faible (p = 0.64).  

Le chevauchement entre les niches isotopiques de phoques veaux-marins et gris (Figure 

43.B) représente 27% [9-45%] et 14% [4-26%] de l’aire totale de niche couverte par les deux 

espèces, sur la base des données acquises en 2008-2012 et en 2019 respectivement. Le 

pourcentage d’aire totale de niche chevauchante est vraisemblablement plus important en 2008-

2012 par rapport à 2019 (p = 0.882). Aux deux périodes, la part de l’aire de la niche isotopique 

des phoques veaux-marins incluse dans celle des phoques gris (58% [23-100%] pour 2008-2012 

et 72% [32-100%] pour 2019) est plus grande que la part de la niche isotopique des phoques 

gris incluse dans celle des phoques veaux-marins (36% [11-64%] pour 2008-2012 et 15% [5-29%] 

pour 2019). Ainsi, la niche des phoques veaux-marins est vraisemblablement plus incluse dans 

celle des phoques gris que le cas inverse, que ça soit en 2008-2012 (p = 0.775) ou en 2019          

(p = 1). La part de la niche des phoques veaux-marins incluse dans celle des phoques gris est 

potentiellement supérieure en 2019 par rapport à 2008-2012 (p = 0.677). A contrario, la part 

de la niche des phoques gris incluse dans celle des phoques veaux-marins est vraisemblablement 

supérieure en 2008-2012 par rapport à 2019 (p = 0.932).  
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Figure 42 : Niches isotopiques de phoques veaux-marins et gris évaluées par modélisation 

Bayésienne avec les ratios isotopiques δ13C et δ15N mesurés le long d’une vibrisse de 8 et 15 

phoques veaux-marins et de 10 et 12 phoques gris capturés en en 2008-2012 (gauche) et en 

2019 (droite). A : Niches isotopiques caractérisées par les ellipses standard (95% d’intervalle 

de confiance) pour les phoques veaux-marins (vert) et gris (bleu). B : Gammes de probabilité 

d’un point isotopique δ13C et δ15N d’appartenir aux niches. [Isotopic niches of harbour and 

grey seals estimated using Bayesian modelling run on δ13C and δ15N stable isotope ratios 

measured along a whisker of 8 and 15 harbour seals and 10 and 12 grey seals captured in 2008-

2012 (left) and in 2019 (right). A: Isotopic niches characterised by standard ellipses at a 95% 

confidence interval for harbour seals (green) and grey seals (blue). B: Ranges of probability of 

an isotopic point δ13C and δ15N to belong in the niches.] 
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Figure 43 : A : Aires des niches isotopiques de phoques veaux-marins et gris (en ‰²) évaluées 

par modélisation Bayésienne avec les valeurs isotopiques de δ13C et δ15N mesurées le long d’une 

vibrisse d’individus capturés en 2008-2012 et en 2019. B : Pourcentage de chevauchement 

d’aire entre les niches isotopiques des deux espèces de phoques, en 2008-2012 et 2019, mesuré 

pour l’aire totale de niche isotopique couverte par ces espèces (gauche), pour l’aire de la niche 

des phoques veaux-marins incluse dans celle des phoques gris (milieu), ou l’inverse (droite). 

Les boîtes sont les intervalles de crédibilité (CI) à 95%, 75% et 50%. Les triangles rouges sont 

les moyennes des valeurs prédites. [A: Areas of harbour and grey seal isotopic niches (in ‰²) 

identified from Bayesian modelling run on δ13C et δ15N isotopic values measured along a 

whisker of seal individuals captured in 2008-2012 and in 2019. B: Percentage of area overlap 

between both species’ isotopic niches, in 2008-2012 and in 2019, measured for the total area 

covered by the two species (left), for the harbour seal isotopic niche nested within grey seal 

ones (middle), or the reverse (right). The boxes are credibility intervals (CI) at 95%, 75% 

and 50%. Red triangles are mean of predicted values]. 
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4.3.2 Variabilité isotopique interindividuelle  

 Positionnement des individus sur le chevauchement interspécifique 

Les probabilités d’un point isotopique (en δ13C et δ15N) d’appartenir aux niches 

isotopiques (Figure 42.B) ont permis de calculer les probabilités d’être sur l’espace isotopique 

caractérisant un chevauchement entre les niches isotopiques de phoques veaux-marins et gris 

(Figure 44.A). 

La quasi-totalité des phoques veaux-marins étudiés dans cette thèse ont des valeurs 

isotopiques prédites (par le modèle) au cœur des plus hautes probabilités de chevauchement 

interspécifique entre les niches isotopiques de phoques veaux-marins et gris (Figure 44.A), que 

ça soit en 2008-2012 ou en 2019. Les probabilités de chevauchement interspécifique associées 

aux valeurs isotopiques prédites pour chaque individu varient de 0.46 [0.15-0.71] pour le phoque 

veau-marin S13 en 2019 jusqu’à 0.99 [0.95-1] pour l’individu S21 en 2019 (Figure 44.B).  

Seuls quelques individus de phoques gris tels que G03, G05 et G09 capturés en 2012, et 

G19 et G22 capturés en 2019 (et dans une moindre mesure G16), ont des valeurs isotopiques 

prédites proches de celles des phoques veaux-marins. Les valeurs isotopiques de ces individus 

sont donc caractérisées par des probabilités modérées de chevauchement interspécifique, (e.g. 

0.27 [0.03-0.70] pour G16) voire fortes (0.98 [0.75-0.99] pour G05). Pour les trois phoques gris 

de 2019, cette probabilité est plus faible que pour les trois individus de 2012, et marquée par 

de fortes incertitudes. Les autres phoques gris ont des valeurs isotopiques prédites dans des 

gammes de probabilité de chevauchement interspécifique plus faibles, voire quasi -nulles.  
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Figure 44 : A : Gammes de probabilité de chevauchement interspécifique des niches 

isotopiques de phoques veaux-marins et gris. Les points sont les moyennes des valeurs 

isotopiques prédites pour chaque individu de phoque veau-marin et gris étudié, et les barres 

d’erreurs sont les intervalles de crédibilité à 95%. B : Probabilités de chevauchement 

interspécifique associées aux valeurs isotopiques prédites par le modèle pour chaque individu. 

[A: Ranges of probability of interspecific overlap between harbour and grey seal isotopic niches. 

Points are averages of predicted isotopic values for observed harbour and grey seal individuals, 

and error bars are credibility intervals at 95%. B: Probabilities of interspecific overlap related 

to predicted isotopic values for observed individuals]. 
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 Variabilité interindividuelle intraspécifique 

La variabilité interindividuelle intraspécifique des niches isotopiques de phoques veaux-

marins et gris (cf. Figure 42.A) en δ13C et en δ15N a été caractérisée par le paramètre d’échelle 

donné en sortie de modèle (dans la matrice Ω) (Figure 45). La variabilité intraspécifique en 

δ13C est de même ordre de grandeur entre les phoques veaux-marins et gris pour le cas d’étude 

le plus ancien (2008-2012) (0.5‰ [0.2-0.9‰] et 0.4‰ [0.2-0.7‰] respectivement), avec une 

probabilité 0.725 d’être plus restreinte pour les phoques gris. En revanche, pour le cas d’étude 

le plus récent (2019), la variabilité intraspécifique en δ13C est supérieure pour les phoques gris 

(0.8‰ [0.4-1.2‰]) par rapport aux phoques veaux-marins (0.4‰ [0.3-0.7‰]) (probabilité de 

supériorité, p = 0.956). La variabilité intraspécifique en δ15N est semblable pour les phoques 

veaux-marins en 2008 (0.4‰ [0.2-0.7‰]) et en 2019 (0.4‰ [0.2-0.6‰]). Pour les phoques 

gris, cette variabilité est de deux fois (0.8‰ [0.4-1.3‰] en 2012) à trois fois (1.1‰ [0.6-1.7‰]) 

supérieure à celle évaluée pour les phoques veaux-marins (p = 0.943 et 0.999 respectivement).  

 

Figure 45 : Variabilité interindividuelle intraspécifique en δ13C et en δ15N des niches 

isotopiques de phoques veaux-marins et gris (évaluées par modélisation Bayésienne), 

caractérisée par le paramètre d’échelle de la matrice Ω en sortie de modèle. Les boîtes sont les 

intervalles de crédibilité (CI) à 95%, 75% et 50%. Les triangles rouges sont les moyennes des 

valeurs prédites. [Interindividual intraspecific variability in δ13C and in δ15N of harbour and 

grey seal isotopic niches (determined from Bayesian modelling), characterised by the scale 

parameter in the matrix Ω in model outputs. The boxes are credibility intervals (CI) at 95%, 

75% and 50%. Red triangles are mean of predicted values].  
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4.3.3 Positionnement des valeurs isotopiques de proies potentielles 

par rapport aux niches isotopiques de phoques 

Aux deux périodes d’étude, les compositions isotopiques de proies potentielles de phoques, 

après application de facteurs d’enrichissement trophiques (TEFs), sont localisées dans les 

gammes de probabilité des niches isotopiques de phoques veaux-marins et gris (Figure 46). 

 

Figure 46 : Positionnement des valeurs isotopiques de proies potentielles en Manche Est par 

rapport aux niches isotopiques de phoques veaux-marins et gris. Données isotopiques de proies 

potentielles issues de Kopp et al. (2015). TEF : Facteur d’Enrichissement Trophique. [Position 

of isotopic values of seal potential prey in the Eastern English Channel on harbour and grey 

seal isotopic niches. Isotopic data of potential prey from Kopp et al. (2015). TEF: Trophic 

Enrichment Factor]. 

Les poissons plats benthiques, qui constituent une part importante du régime alimentaire 

des phoques veaux-marins et une part notable de celui des phoques gris (cf. section 4.2 et 

Tableaux 7 et 8), sont isotopiquement localisés au cœur des niches de phoques veaux-marins 

(plus hautes probabilités de niches), à la fois en 2008 et en 2019. Seule la sole-perdrix commune 
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(Microchirus variegatus) est au niveau de plus faibles probabilités de niche. Ces mêmes espèces 

proies sont également localisées au cœur des niches isotopiques de phoques gris, excepté aussi 

pour les soles-perdrix en 2008-2012. Deux espèces de poissons démersaux, essentiellement 

observés dans le régime alimentaire des phoques gris, ont des valeurs isotopiques (+TEF) 

localisées au cœur des niches de phoques gris. Cependant, pour les phoques veaux-marins, ces 

proies sont soit au niveau des plus faibles probabilités de leurs niches (tacauds communs, 

Trisopterus luscus) soit en dehors de ces niches (merlans, Merlangius merlangus). Les encornets 

(Loligo vulgaris) pélagiques, identifiés comme proies potentielles pour les phoques gris, sont 

caractérisés par des valeurs isotopiques (+TEF) localisées exclusivement au niveau de hautes 

probabilités des niches de phoques gris, à la fois en 2012 et en 2019. Les dragonnets lyres 

(Callionymus lyra) sont situés au cœur des niches isotopiques des deux espèces de phoques, 

bien que ce type de poisson non-plat est exclusivement observé dans le régime alimentaire des 

phoques veaux-marins. De la même façon, les harengs de l’Atlantique (Clupea harengus) – 

poissons pélagiques exclusivement observés dans le régime alimentaire des phoques gris – ont 

des valeurs isotopiques (+TEF) localisées au cœur des niches isotopiques des deux espèces de 

phoques, pour les harengs échantillonnés en zones peu profondes (0-20m, détectés dans une voie 

benthique du réseau trophique ; cf. Kopp et al. 2015). Cependant, les valeurs isotopiques des 

harengs échantillonnés en zones plus profondes (20-38m, détectés sur une voie pélagique du 

réseau trophique), sont à la limite des niches isotopiques des deux espèces de phoques en 2008-

2012, et au niveau de probabilités plus importantes de la niche des phoques gris en 2019 (bien 

que toujours essentiellement en dehors de la niche des phoques veaux-marins).   

4.3.4 Isotope stable du soufre δ34S dans les vibrisses de quatre 

individus 

La mesure complémentaire de l’isotope stable du soufre δ34S sur les vibrisses de deux 

phoques veaux-marins (S06 et S08) et de deux phoques gris (G03 et G05), aux segments suivant 

ceux utilisés pour les mesures de δ13C et de δ15N, a permis d’acquérir 6, 9, 12 et 10 valeurs de 

δ34S pour les individus S06, S08, G03 et G08 respectivement (Figure 47). Les valeurs isotopiques 

en δ13C, δ15N et δ34S mesurées le long de la vibrisse (prélevée sur chacun des quatre individus) 

sont présentées des valeurs les plus anciennes aux plus récentes (i.e. de l’extrémité à la base 

de la vibrisse) (Figure 47.A). Cette figure montre la variabilité isotopique intra-individuelle au 

cours de la croissance de la vibrisse. Ces quatre individus avaient été sélectionnés pour analyses, 
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au vu de leur localisation au sein des niches isotopiques en δ13C et δ15N des phoques veaux-

marins et gris, et du chevauchement interspécifique (cf. Figures 42 et 44) : individus S06 et S08 

au cœur de la niche de phoques veaux-marins avec des valeurs isotopiques similaires, phoque 

gris G03 avec des valeurs isotopiques proches des phoques veaux-marins et donc au cœur du 

chevauchement interspécifique, et phoque gris G08 se distinguant par des valeurs prédites en 

δ15N supérieures à celles des précédents individus (dans des gammes de probabilité de 

chevauchement interspécifique plus faibles). 

Les δ34S moyens diffèrent significativement entre les quatre individus (ANOVA, F = 34.9, 

P < 0.001), avec des comparaisons par paires significatives (Post Hoc de Tuckey, P < 0.001), 

excepté entre S06 et S08 (P = 0.14) et entre G03 et G05 (P = 0.052) (Figure 47.B). L’ensemble 

de ces valeurs isotopiques individuelles brutes en δ13C, δ15N et δ34S ont été utilisées pour 

évaluer les niches isotopiques individuelles dans ces trois dimensions (Figure 48). 

 

 

Figure 47 : Valeurs isotopiques brutes de δ13C, δ15N et de δ34S mesurées le long des vibrisses 

de deux phoques veaux-marins (S06 et S08) et de deux phoques gris (G03 et G05). A : données 

ordonnées de l’extrémité à la base de la vibrisse. B : distribution des valeurs isotopiques par 

individu. [Raw δ13C, δ15N and δ34S stable isotope values measured along the whiskers of two 

harbour seals (S06 et S08) and two grey seals (G03 et G05). A: Data are ordered from tip to 

base of the whisker. B: distribution of individual isotopic values]. 
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Figure 48 : Niches isotopiques individuelles de deux phoques veaux-marins (S06 et S08) et de 

deux phoques gris (G03 et G05) évaluées par modélisation Bayésienne dans avec les ratios 

isotopiques δ13C, δ15N et δ34S mesurés le long de leurs vibrisses. Les mesures de δ34S ont été 

obtenues pour le segment de vibrisse suivant celui pour les mesures en δ13C et δ15N. A, B, C : 

Niches isotopiques individuelles en δ13C-δ15N, δ34S-δ15N et δ13C-δ34S respectivement. L’ellipse 

en ligne solide correspond à la moyenne des ellipses issues du modèle, et les ellipses en pointillés 

à la moyenne des 10% des ellipses les plus petites et grandes. Points : valeurs isotopiques brutes. 

D : Positionnement des valeurs isotopiques de proies potentielles par rapport aux niches 

isotopiques individuelles (voir détails en légende de la Figure 46). [Individual isotopic niches of 

two harbour seals (S06 and S08) and two grey seals (G03 and G08) estimated using Bayesian 

modelling run on δ13C, δ15N et δ34S stable isotope ratios measured along their whisker. δ34S 

measures were obtained for the whisker segment following those with δ13C and δ15N measures. 

A, B, C: Individual niches in δ13C-δ15N, δ34S-δ15N and δ13C-δ34S respectively. Solid ellipse is 

the average of all ellipses from the model, and dashed ellipses are the average of 10% smallest 

and largest ellipses. Points: raw isotopic values. D: Position of isotopic values of seal potential 

prey on isotopic niches (details in the caption and in the legend of Figure 46)]. 
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Les niches isotopiques en δ13C-δ15N des quatre individus sont caractérisées par une aire 

plus restreinte pour le phoque veau-marin S06 (0.5‰ [0.2-0.9‰]), expliquée par la faible 

variabilité intra-individuelle en δ15N, par rapport aux trois autres individus (jusqu’à une aire 

de 2.3‰ [1.2-3.7‰] pour le phoque gris G03) (Figure 48.A). La niche isotopique du phoque 

veau-marin S06 est également bien plus restreinte dans l’espace isotopique δ34S-δ15N (0.4‰ 

[0.2-0.7‰]), découlant de la faible variabilité des valeurs de ces deux isotopes stables pour cet 

individu, par rapport aux niches des trois autres individus (de 3.2‰ [1.7-5.6‰] pour S08 

jusqu’à 11.1‰ [5.9-18.0‰] pour G03) (Figure 48.B). Enfin, les niches isotopiques en δ13C-

δ34S sont caractérisées par des aires s’échelonnant de 0.7‰ [0.3-1.2‰] pour le phoque veau-

marin S06 à 3.5‰ [1.6-5.5‰] pour le phoque gris G03. Dans les deux espaces isotopiques avec 

la nouvelle dimension en δ34S, les niches isotopiques des deux phoques gris sont donc étendues 

sur une gamme de δ34S plus large et de valeurs globalement plus élevées que les niches des 

deux phoques veaux-marins. 

Les niches isotopiques individuelles se chevauchent de façon inégale entre les trois espaces 

isotopiques testés (δ13C-δ15N, δ34S-δ15N et δ13C-δ34S). Ainsi, par exemple, la part des niches 

isotopiques du phoque veau-marin S06 incluses dans celles du phoque gris G03 est élevée en 

δ13C-δ15N (41% [16-63%] de l’aire de sa niche), mais vraisemblablement plus restreinte en   

δ34S-δ15N (7% [0-54%]) et en δ13C-δ34S (17% [0-57%]) – les probabilités d’avoir un 

chevauchement inférieur à celui en δ13C-δ15N sont respectivement de 0.925 et 0.836. Dans ce 

cas de comparaison, l’ajout d’une troisième dimension (δ34S) induit un chevauchement moins 

élevé. Inversement, la part des niches isotopiques du phoque veau-marin S08 incluses dans 

celles du phoque gris G03 est quant à elle plus restreinte en δ13C-δ15N (10% [0-27%]) qu’en            

δ34S-δ15N (46% [15-100%]) (probabilité d’être inférieure en δ13C-δ15N de 0.946), et 

intermédiaire en δ13C-δ34S (27% [0-69%]). Enfin, la ségrégation observée entre la niche 

isotopique du phoque gris G08 et celles des phoques veaux-marins S06 et S08 en δ13C-δ15N est 

renforcée par les niches évaluées dans les deux autres espaces isotopiques avec ajout du δ34S. 

Les compositions isotopiques des proies potentielles de phoques δ13C et en δ15N, après 

application de facteurs d’enrichissement trophiques (TEFs), sont localisées au niveau des niches 

individuelles des quatre individus testés, excepté pour les soles-perdrix communes (Microchirus 

variegatus, MV) (Figure 48.D). Les poissons plats benthiques, identifiés comme proies 

principales dans les fèces de phoques veaux-marins et majeures dans les fèces de phoques gris, 

sont positionnés au niveau des niches isotopiques individuelles des phoques veaux-marins S06 



 

175 

 

et S08, ainsi qu’au niveau d’une partie de la niche du phoque gris G03. Les harengs de 

l’Atlantique (Clupea harengus) en zones peu profondes (0-20 m, CH1), exclusivement observés 

dans les fèces de phoques gris, sont uniquement en bordure de la niche de G03. Les dragonnets 

lyres (Callionymus lyra, CL), considérés comme proie potentielle exclusivement pour les 

phoques veaux-marins, sont au niveau des niches individuelles de phoques veaux-marins. Au 

niveau de gammes isotopiques correspondant aux valeurs des poissons plats benthiques et des 

poissons pélagiques (+TEFs) (~-16--13 ‰ en δ13C et ~15-17 ‰ en δ15N), les niches isotopiques 

de G03 en δ34S-δ15N et en δ13C-δ34S s’étendent vers des valeurs de δ34S plus élevées que pour 

les deux phoques veaux-marins (cf. Figure 48.B et C). Enfin, les poissons démersaux, 

principalement identifiés dans les fèces de phoques gris, sont positionnés au niveau de la niche 

du phoque gris G08, ainsi qu’une partie de la niche de G03. À valeurs isotopiques de δ15N 

équivalentes aux poissons démersaux, la niche de G03 tend vers des valeurs plus faibles en δ34S. 

 

4.4 Zones de chasse  

4.4.1 Comparaison interspécifique 

Les zones de chasse de phoques veaux-marins et gris, évaluées en regroupant l’ensemble 

des individus par espèce, sont globalement caractérisées par des étendues spatiales de même 

tendance entre les individus suivis depuis la baie de Somme en 2008 et 2012 (9 phoques veaux-

marins et 11 phoques gris respectivement ; Figure 49, à gauche) et ceux suivis en 2019             

(15 phoques veaux-marins et 12 phoques gris ; Figure 49, à droite).  
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Figure 49 : Zones de chasse de l’ensemble des phoques veaux-marins et phoques gris capturés 

en baie de Somme (flèche rouge) en 2008 et 2012 respectivement (9 et 11 individus 

respectivement ; gauche) et en 2019 (15 et 12 individus respectivement ; droite), et suivis 

avec des balises GPS/GSM. Les zones de chasse probable de chaque individu sont caractérisées 

par les densités spatiales de Kernels (50%, 75% et 95%) des plongées de chasse probable. 

[Foraging areas of all of the harbour and grey seals captured in the Baie de Somme (red arrow) 

in 2008 and 2012 respectively (9 and 11 individuals respectively; left) and in 2019 (15 and 12 

individuals respectively; right), and tracked with GPS/GSM tags. Likely foraging areas of 

each individual are characterised by spatial kernel densities (50%, 75%, 95%) of likely foraging 

dives].  
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Figure 50 : A : Superficie des zones de chasse (km²) évaluées pour l’ensemble des phoques 

veaux-marins et phoques gris capturés en baie de Somme en 2008-2012 et en 2019, caractérisées 

par les densités de Kernels à 95%, 75% et 50% de plongées de chasse probable (cf. Figure 49). 

B : Pourcentage de chevauchement de superficie entre les zones de chasse des deux espèces de 

phoques, en 2008-2012 et en 2019, pour les trois types de kernels, mesuré pour l’aire totale de 

chasse couverte par ces espèces (gauche), pour l’aire des zones de chasse de phoques veaux-

marins incluses dans celles de phoques gris (milieu), ou l’inverse (droite). [A: Surface of 

foraging areas (km²) identified for all harbour and grey seals captured in the Baie de Somme 

in 2008-2012 and in 2019, characterised by kernel densities at 95%, 75% and 50% of likely 

foraging dives (cf. Figure 49). B: Percentage of surface overlap between the foraging areas of 

both species, in 2008-2012 and in 2019, for the three kernel types, for the total area covered by 

the two species (left), for the harbour seal foraging areas nested within grey seal ones (middle), 

or the reverse (right)]. 

Dans les deux cas temporels d’étude, les zones de chasse de l’ensemble des phoques veaux-

marins sont très côtières et sensiblement proches du site de capture (baie de Somme). Que ça 

soit pour les zones de chasse étendues (i.e. Kernels à 95%) ou les zones de chasse restreintes 

(i.e. Kernels à 50%) de phoques veaux-marins, celles-ci sont de superficies légèrement plus 
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restreintes en 2008 (656 km² et 85 km² respectivement) par rapport à 2019 (1076 km² et 211 

km² respectivement). Leurs zones de chasse étendues et restreintes sont donc respectivement 

1.6 et 2.5 fois plus étendues en 2019 qu’en 2012. 

Les zones de chasse de l’ensemble des phoques gris sont quant à elles plus largement 

étendues spatialement, jusqu’à plusieurs centaines de kilomètres de la baie de Somme, en 

Manche Est et en mer du Nord, ainsi qu’en zones côtières à proximité immédiate de ce site de 

capture et des estuaires adjacents (baie d’Authie et baie de Canche) similairement aux phoques 

veaux-marins. La superficie des zones de chasse de l’ensemble des phoques gris est 

considérablement supérieure à celles des phoques veaux-marins : 16465 km² et 888 km² en 2012, 

et 18520 km² et 1745 km² en 2019, pour les zones de chasse étendues et restreintes 

respectivement (Figure 50.A). Les zones de chasse étendues des phoques gris sont donc 25 et 

17 fois plus grandes que celles des phoques veaux-marins, en 2008 et 2019 respectivement. Les 

zones de chasse étendues de phoques gris sont relativement similaires entre 2012 et 2019, mais 

les zones de chasse restreintes sont quant à elles deux fois plus étendues en 2019 qu’en 2012.  

Sur la superficie totale couverte par les zones de chasse des deux espèces, seule une petite 

part était caractérisée par un chevauchement interspécifique (Figure 50.B) : 3% et 4% des zones 

de chasse (étendues et restreintes respectivement) se recoupent en 2008-2012, et 4% et 5% 

respectivement en 2019. Une grande part des zones de chasse de phoques veaux-marins, plus 

restreintes, sont englobées aux zones de chasse de phoques gris, plus étendues : 85% et 40% de 

recoupement des zones de chasse (étendues et restreintes respectivement) en 2008-2012, et 67% 

et 41% respectivement en 2019. Ceci correspond donc à plus d’un tiers des zones de chasse 

restreintes de phoques veaux-marins englobées dans celles des phoques gris, et plus de deux 

tiers des zones étendues. À l’inverse, la part des zones de chasse de phoques gris incluses dans 

celles de phoques veaux-marins est considérablement plus restreinte : 3% et 4% de recoupement 

des zones de chasse (étendues et restreintes respectivement) en 2008-2012, et 4% et 5% 

respectivement en 2019. 

Les zones de chasse de phoques veaux-marins sont marquées par de fortes similarités de 

localisation entre les deux périodes d’étude : 77% de superficie des zones de chasse étendues de 

2008 sont incluses à celles de 2019. En revanche, les zones de chasse de phoques gris sont plus 

variables entre ces deux périodes d’étude : celle-ci sont principalement localisées en Manche 

Est en 2012, et à la fois en Manche Est et en mer du Nord en 2019. Cependant, des similarités 
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persistent puisque 36% de superficie des zones de chasse étendues de phoques gris de 2012 sont 

incluses dans celles de 2019, et 32% dans le cas inverse). 

4.4.2 Variabilité intraspécifique des zones de chasse 

 Zones de chasse individuelles (superficie et localisation) 

L’ensemble des zones de chasse individuelles des phoques veaux-marins et gris étudiés dans 

cette thèse sont présentées en Figures 51 et 52 et les superficies associées indiquées en Tableau 

10. Les zones de chasse individuelles de phoques veaux-marins sont, en moyenne, de superficies 

bien plus restreintes que les zones de chasse des phoques gris, à la fois pour les zones de chasse 

étendues (334 ± 199 km² vs 2972 ± 2697 km² respectivement ; test de Wilcoxon, P < 0.001) 

et les zones de chasse restreintes (63 ± 55 km² vs 310 ± 328 km² respectivement ; test de 

Wilcoxon, P < 0.001). Les zones de chasse individuelles étendues de phoques gris sont donc en 

moyenne neuf fois plus grandes que celles des phoques veaux-marins, et les zones de chasse 

restreintes sont cinq fois plus grandes.  

 Aucune variabilité interannuelle de la superficie moyenne des zones de chasse 

individuelles, entre 2008-2012 et 2019, n’a été détectée pour les phoques veaux-marins à la fois 

pour les zones de chasse étendues (249 ± 128 km² vs 385 ± 220 128 km² respectivement ; test 

de Wilcoxon, P = 0.14) et les zones de chasse restreintes (42 ± 20 km² vs 76 ± 66 km² 

respectivement ; test de Wilcoxon, P = 0.17). Il en est de même pour les phoques gris, entre 

les deux périodes d’étude, à la fois pour les zones de chasse étendues (2670 ± 2471 km² vs 3249 

± 2970 km² respectivement ; test de Wilcoxon, P = 0.69) et les zones de chasse restreintes 

(268 ± 331 km² vs 348 ± 336 km² respectivement ; test de Wilcoxon, P = 0.69).  
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Tableau 10 : Surface des zones de chasse individuelles (en km²) de phoques veaux-marins (A) 

et gris (B), caractérisées par les densités de Kernels à 95%, 75% et 50% de plongées de chasse 

probable. [Surface of harbour (A) and grey seal (B) individual foraging areas (in km²), 

characterised by kernel densities at 95%, 75% and 50% of likely foraging dives]. 

A              B           

Capture 

year 

Indivi- 

dual 

  
Surface of individual 

Kernel densities (km²) 
  Capture 

year 

Indivi- 

dual 

  
Surface of individual 

Kernel densities (km²) 

  95% 75% 50%     95% 75% 50% 

2
0
0
8
 

S01   121 62 34   

2
0
1
2
 

G01   3896 1181 277 

S02   342 119 34   G02   1374 352 133 

S03   223 90 33   G03   861 139 51 

S04   228 99 32   G04   972 132 44 

S05   122 49 24   G05   425 195 91 

S06   131 65 32   G06   4029 1335 347 

S07   239 118 61   G07   2871 1023 197 

S08   510 206 89   G08   3778 1335 484 

S10   329 89 38   G10   352 141 61 

2
0
1
9
 

S11   236 90 36   G11   8813 3447 1171 

S12   100 22 8   G12   1995 341 92 

S13   317 149 73   

2
0
1
9
 

G13   3924 1660 589 

S14   220 44 10   G14   5326 2369 903 

S15   324 93 26   G15   3509 1265 467 

S16   444 224 108   G16   378 113 31 

S17   308 134 67   G17   2891 1057 363 

S18   1047 535 270   G18   184 69 32 

S19   486 212 93   G19   2453 834 368 

S20   387 175 88   G20   10337 3601 995 

S21   415 188 92   G21   1479 280 113 

S22   562 270 133   G22   648 148 34 

S23   457 187 78   G23   6449 1279 126 

S24   219 103 40   G24   1409 436 155 

S25   257 41 13               

 

Les zones de chasse individuelles de phoques veaux-marins sont essentiellement localisées 

le long des côtes à proximité de la baie de Somme et des estuaires adjacents (Figure 51), et 

marquées par quelques légères différences interindividuelles de localisation et de superficie 

(Tableau 10.A). Ainsi, 23 des 24 phoques veaux-marins suivis ont des zones de chasse étendues 

caractérisées par une superficie variant de 100 km² pour l’individu S12 jusqu’à 562 km² pour 

l’individu S22. Le dernier individu S18 est quant à lui marqué par des zones de chasse étendues 

sensiblement plus étendues aux autres individus (1047 km²). Les zones de chasse probable de 

nombreux individus sont restreintes autour de la baie de Somme, à seulement quelques 
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kilomètres de cet estuaire (e.g. S01, S03, S05, S06, S07, S10, S15, S16, S17, S19). Celles d’autres 

individus s’étendent un peu plus sur des zones côtières vers le Nord (e.g. S02, S11, S18, S20, 

S21) ou vers le Sud (e.g. S04, S08, S13, S14, S15, S20, S24, S25) du site de capture. Dans tous 

les cas, ces zones de chasse sont toutes de superficies très restreintes par rapport à celles de 

phoques gris. 

Les zones de chasse individuelles de phoques gris sont marquées par une forte variabilité 

interindividuelle de localisation (Figure 52) et de superficie (Tableau 10.B). Parmi les 23 

phoques gris suivis, huit individus ont la majorité de leurs zones de chasse les plus denses en 

zone côtière, à proximité de la baie de Somme et/ou en périphérie des estuaires adjacents plus 

au nord (baies d’Authie et de Canche), i.e. sur des zones similaires et/ou proches aux phoques 

veaux-marins (G03, G05, G10, G16, G18, G19, G22 et G24). Les zones de chasse étendues de 

ces huit phoques gris sont, en moyenne, d’une superficie environ cinq fois inférieure à celles des 

15 autres individus (838.6 ± 757.4 km² vs 4109.6 ± 2674.5 km² respectivement ; test de 

Wilcoxon, P = 0.69). Il est intéressant de noter que, parmi ces individus, les phoques gris G03, 

G05, G16, G19 et G22 font partie des individus avec les valeurs isotopiques prédites de δ13C 

et de δ15N les plus similaires aux phoques veaux-marins, et donc associées aux plus hautes 

valeurs de probabilité de chevauchement isotopique interspécifique (cf. Figure 44). Les zones 

de chasse des individus G10, G16 et G18 doivent cependant être traitées avec beaucoup de 

précautions puisque leur durée de suivi est très courte (< 1 mois, cf. Tableau 2). Une partie 

des zones de chasse des individus G11, G12 et G17 est également localisée à proximité de cette 

même zone côtière (baie de Somme et estuaires adjacents), bien qu’étant également plus 

étendues spatialement en mer du Nord. Ainsi, l’ensemble des phoques gris restants ont des 

zones de chasse de superficie plus étendues, plus éloignées du site de capture, et essentiellement 

localisées en Manche (G01, G02, G06, G07 et G08), en mer du Nord (G04, G14 et G15), ou 

inégalement dans ces deux mers (G13, G20, G21 et G23).  
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Figure 51 : Zones de chasse de 24 phoques veaux-marins capturés en baie de Somme en 2008 

(A) et en 2019 (B), et suivis avec des balises GPS/GSM (Sea Mammal Research Unit, 

University of StAndrews, UK). Les zones de chasse probable de chaque individu sont 

caractérisées par les densités spatiales de Kernels (50%, 75% et 95%) des plongées de chasse 

probable. Étoile rouge : la baie de Somme. [Foraging areas of 24 harbour seals captured in the 

Baie de Somme in 2008 (A) and in 2019 (B), and tracked with GPS/GSM tags (Sea Mammal 

Research Unit, University of StAndrews, UK). Likely foraging areas of each individual are 

characterised by spatial kernel densities (50%, 75%, 95%) of likely foraging dives] . 

(Suite de la figure à la page suivante [Continuing figure to the next page])   
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Figure 51 : (suite [continuing]) 
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Figure 52 : Zones de chasse de 23 phoques gris capturés en baie de Somme en 2012 (A) et en 

2019 (B), et suivis avec des balises GPS/GSM. [Foraging areas of 23 grey seals captured in the 

Baie de Somme in 2012 (A) and in 2019 (B), and tracked with GPS/GSM tags]. 
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Figure 52 : (suite [continuing]) 
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 Chevauchement interindividuel des zones de chasse  

Le chevauchement des zones de chasse individuelles de chaque phoque veau-marin avec 

celles des autres individus de la même espèce est élevé dans la plupart des cas individuels 

(Figure 53.A, boxplots verts). Ainsi, en moyenne, 36 ± 25% de la surface des zones de chasse 

étendues de chaque phoque veau-marin est couverte par celles des autres congénères (de 19 ± 

15% pour S22 jusqu’à 57 ± 33% pour S01). Cependant, ce chevauchement interindividuel est 

plus restreint pour les zones de chasse restreintes, puisqu’il est en moyenne de 10% ± 5% de 

surface couverte, et est quasi nul dans de nombreux cas (de 2 ± 6% pour S14 à 21 ± 24% pour 

S01). Les zones de chasse de chaque phoque veau-marin se chevauchent inégalement avec celles 

des individus de phoques gris (Figure 53.A, boxplots bleus). En moyenne, 20 ± 11% des 

superficies de zones de chasse étendues des phoques veaux-marins sont incluses dans celles des 

phoques gris. Pour certains phoques veaux-marins, le chevauchement des leurs zones de chasse 

étendues est conséquent avec la plupart des phoques gris (e.g. 35 ± 34% de chevauchement 

pour S01, 31 ± 27% pour S20). À l’inverse, certains individus ont des zones de chasse étendues 

qui se chevauchent peu avec la plupart des phoques gris (e.g. 5 ± 13% pour S12). De même 

que pour le chevauchement entre congénères, le chevauchement entre individus des deux 

espèces est plus réduit pour les zones de chasse restreintes.  

Le chevauchement des zones de chasse individuelles de phoques gris avec celles des 

congénères de la même espèce (Figure 53.B, boxplots bleus) (15 ± 16% de superficie en 

moyenne, pour les zones de chasse étendues) ou celles des phoques veaux-marins (Figure 53.B, 

boxplots verts) (6 ± 8%) est nettement plus réduit que pour les cas individuels de phoques 

veaux-marins. Seuls six phoques gris (G03, G05, G10, G18, G22 et G24) ont une part 

substantielle de leurs zones de chasse étendues incluses dans celles de plusieurs phoques veaux-

marins (de 7 ± 9% de superficie chevauchante pour G03 jusqu’à 31 ± 16% pour G10). Ces 

mêmes six individus sont aussi marqués par les plus hauts pourcentages de recouvrement avec 

les autres phoques gris (e.g. chevauchements de 37 ± 32% pour G05, 44 ± 41% pour G18). Il 

en est de même pour que quelques autres individus, dans une moindre mesure (e.g. 17 ± 16% 

pour G16, 14 ± 11% pour G17). De même que pour les cas de comparaisons interindividuelles 

de phoques veaux-marins, le chevauchement entre zones de chasse étendues est plus élevé 

qu’entre zones de chasse restreintes. 
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Figure 53 : Chevauchement des zones de chasse individuelles caractérisées par le pourcentage 

de superficie des zones de chasse de chaque individu de phoque veau-marin (A) et gris (B) 

incluses dans les zones de chasse des autres individus de phoques veaux-marins (vert) et gris 

(bleu). Les mesures ont été effectuées pour les densités de kernels à 95% et 50%. [Overlap of 

individual foraging areas characterised by the percentage of foraging areas surface of each 

harbour (A) and grey seal individual (B) included in the foraging areas of all other harbour 

(green) and grey seals (blue). These measures were done for kernel densities at 95% and 50%].  
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 Variabilité intraspécifique des zones de chasse  

Les superficies couvertes par les zones de chasse individuelles – étendues (Kernels à 95%) 

ou restreintes (Kernels à 50%) – successivement cumulées en fonction du nombre d’individus 

suivis (par rééchantillonnage de bootstrap sans remise), puis moyennées, suivent correctement 

un modèle sigmoïdal de Hill pour les deux espèces (R² > 0.999 pour les 4 modèles non-linéaires 

ajustés, Figure 54.A ; les paramètres estimés pour ces modèles sont indiqués en Tableau 11).  

Tableau 11 : Paramètres des modèles non-linéaires asymptotiques de Hill ajustés pour décrire 

la relation entre la superficie cumulée moyenne Y couverte par les zones de chasse individuelles 

(densités de Kernels à 95% et 50% des plongées de chasse probable) et le nombre d’individus 

observés X (cf. Figure 54). Les valeurs moyennes de superficie ont été déterminées par 

procédure de bootstrap avec rééchantillonnage aléatoire sans remise. Formule des modèles 

testés, selon les paramètres a, b, c et d : Y=d+(a–d)/(1+(b/X)c). [Parameters of non-linear 

asymptotic Hill’s models adjusted to describe the relationship between mean cumulative surface 

covered by individual foraging areas Y (Kernel densities of likely foraging dives at 95% and 

50%) and the number of observed individuals X (cf. Figure 54). Mean surface values estimated 

from a bootstrap procedure by resampling without replacement. Formula of model tested, with 

parameters a, b, c and d: Y=d+(a–d)/(1+(b/X)c)]. 

Species 
Kernels 

type 

Model parameters estimated 

R² 
a b c d 

Harbour seals 
Kernels 95% 1204.014 3.49 1.276 108.549 > 0.999 

Kernels 50% 240.151 5.22 1.481 16.053 > 0.999 

Grey seals 
Kernels 95% 50710.309 24.119 0.973 30.57 > 0.999 

Kernels 50% 4308.557 31.568 1.015 8.276 > 0.999 
 

 

Les régressions non-linéaires, ajustées aux valeurs moyennes de superficie cumulée, sont 

marquées par des tendances assez similaires entre les deux types de Kernels d’une même espèce, 

mais par une forte différence de tendance entre les deux espèces de phoques (Figure 54.A). En 

effet, les courbes ajustées aux superficies cumulées de zones de chasse de phoques veaux-marins 

(à 95% et 50%) sont marquées par une pente plus forte que les courbes ajustées aux zones de 

chasse de phoques gris (cf. paramètre « c » de l’équation de la courbe en Tableau 11, autrement 

nommé « coefficient de Hill »). Bien que le nombre d’individus observés pour chacune des 

espèces soit relativement similaire (24 phoques veaux-marins et 23 phoques gris), les courbes 

de superficie cumulées montrent une tendance à la stabilisation pour un faible nombre de 

phoques veaux-marins. Cependant, aucune tendance à la stabilisation n’est observée pour les 

phoques gris.  
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Figure 54 : Superficie cumulée (km²) couverte par les zones de chasse individuelles, étendues 

(Kernels à 95%) et restreintes (Kernels à 50%), en fonction du nombre d’individus de phoques 

veaux-marins et gris échantillonnés. L’application d’une procédure de bootstrap avec 

rééchantillonnage aléatoire et sans remise de l’ensemble des individus (par espèce et par type 

de kernel) a permis d’évaluer les valeurs moyennes de superficie cumulée (points) et l’intervalle 

de confiance à 95% associée (polygones). Courbes rouges (A) : les modèles non-linéaires 

asymptotiques de Hill ajustés aux valeurs moyennes. Courbes pointillées (B) : les mêmes 

modèles ajustés sur les valeurs moyennes, pour les kernels à 95%, tracés à titre indicatif au -

delà des données observées. [Cumulative surface (km²) covered by individual foraging areas, 

extended (Kernels at 95%) or restricted (Kernels at 50%), according to the number of harbour 

and grey seal individual sampled. Bootstrap procedure by resampling individuals without 

replacement (by species and kernel type) was run to assess mean cumulative surface (points) 

and the associated confidence interval at 95% (polygons). Red curves (A): non-linear 

asymptotic Hill’s models fitted to mean values. Dotted curves (B): the same models fitted to 

mean values, for Kerneks at 95%, additionally layout beyond observed individuals].  
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En supposant que les tendances issues des équations, évaluées ici avec les données 

observées, puissent potentiellement être les mêmes avec un plus grand nombre d’individus 

suivis, les courbes de ces équations ont été tracées à titre indicatif pour les Kernels à 95% 

jusqu’à un nombre théorique de 100 individus (Figure 54.B). Cette représentation illustre ainsi 

la stabilisation de la superficie cumulée des zones de chasse dès un faible nombre de phoques 

veaux-marins, mais vraisemblablement pour un nombre bien plus élevé de phoques gris 

(supérieur au nombre d’individus observés). Le paramètre « a » des équations décrit 

l’asymptote vers laquelle tendent les courbes (Tableau 11), et indique donc vers quelle superficie 

cumulée de zones de chasse la courbe pourrait tendre. Selon les tendances, les superficies des 

zones de chasse évaluées pour tous les individus par espèce représentent plus de neuf dixième 

de la superficie asymptotique pour les phoques veaux-marins (92% et 93%, pour les Kernels à 

95% et 50% respectivement), et environ la moitié de la superficie asymptotique pour les phoques 

gris (50% et 48% respectivement). 
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4.5 Discussion 

4.5.1 Chevauchement des niches trophiques évaluées par 

différentes approches 

 Une forte complémentarité entre les résultats issus de chaque approche 

Les niches trophiques d’espèces étant structurées par de multiples dimensions sur lesquelles 

les ressources peuvent varier (Hutchinson 1957; Pianka 1974), il apparaît crucial de décrire de 

façon exhaustive plusieurs dimensions de ces niches afin de les définir le plus justement possible 

(e.g. Friedemann et al. 2016; Gulka et al. 2019; Costa-Pereira et al. 2019), et ainsi de mieux 

identifier les potentielles interactions écologiques. L’enjeu de ce chapitre est donc d’identifier 

les niches des phoques veaux-marins et gris, en leur limite d’aire de répartition européenne, en 

utilisant trois approches différentes et complémentaires. L’ensemble des résultats issus de ces 

approches convergent vers une conclusion commune sur l’intensité et le schéma du 

chevauchement entre les niches trophiques des deux espèces de phoques, et sur le type de proies 

menant à ce chevauchement : poissons plats benthiques. La localisation spatiale de ce 

chevauchement a également été mise en lumière. 

● Complémentarité entre le régime alimentaire et les niches isotopiques  

Dans un premier temps, l’analyse du régime alimentaire des deux espèces de phoques 

(contenu de fèces collectées en baie de Somme) a permis d’identifier le type de proies impliquant 

un chevauchement alimentaire, et de quantifier l’intensité de ce chevauchement (via les clusters 

alimentaires fonctionnels, cf. section 4.2). Les tailles des proies consommées peuvent également 

apporter une précision écologique essentielle sur le chevauchement trophique entre espèces (e.g. 

De Roos et al. 2008; Costa-Pereira et al. 2019), ce qui a également pu être exploré ici par la 

mesure des pièces diagnostiques. Ici, le régime alimentaire des phoques veaux-marins inclut des 

poissons plats de plus petite taille que celui des phoques gris, bien qu’un chevauchement persiste 

sur de nombreuses gammes de taille de poissons plats. Ce résultat pourrait alors révéler des 

différences écologiques majeures sur les proies consommées. En effet, les poissons plats juvéniles 

dépendent de nurseries en zones côtières et estuariennes durant leurs premières années de vie 

(e.g. 2 ans pour la sole commune en Manche Est), puis sont recrutés au stade adulte à partir 

duquel ils peuvent se disperser sur des zones plus profondes pour s’alimenter (e.g. Riou et al., 
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2001; Rochette et al., 2010 ; Figure 55). Cette différence écologique pourrait donc s’expliquer 

par des stratégies de chasse partiellement différentes entre les deux espèces de phoques.  

L’identification des niches isotopiques de phoques veaux-marins et gris en δ13C et δ15N a 

été le deuxième outil utilisé pour mesurer l’intensité du chevauchement trophique entre ces 

espèces. Sur les deux périodes testées (2008-2012 vs 2019), la niche isotopique plus restreinte 

des phoques veaux-marins est imbriquée dans la niche isotopique plus étendue des phoques 

gris. Ce résultat suggère que les phoques veaux-marins s’alimentent vraisemblablement sur une 

plus faible diversité de proies que les phoques gris et/ou sur plusieurs proies avec de fortes 

similarités isotopiques. Ce chevauchement isotopique pourrait donc découler de la 

consommation de proies similaires, voire de proies différentes avec des valeurs isotopiques 

semblables. Le positionnement isotopique de proies potentielles – sélectionnées sur la base des 

contenus de fèces – sur les niches isotopiques des phoques a renforcé l’importance des poissons 

plats benthiques dans le chevauchement des niches trophiques. Cependant, un chevauchement 

isotopique ne caractérise pas systématiquement un chevauchement alimentaire complet puisque 

deux prédateurs peuvent avoir consommé des proies différentes mais marquées par des valeurs 

isotopiques similaires (voir la revue de Phillips et al. 2014 qui indique des précautions d’usage 

sur les isotopes stables). Dans le cas d’étude présent, le chevauchement isotopique entre 

phoques veaux-marins et gris pourrait aussi s’expliquer par d’autres proies aux valeurs 

isotopiques similaires aux poissons plats benthiques en Manche Est, mais exclusivement 

observées dans les régimes alimentaires des phoques veaux-marins (dragonnets lyres, 

Callionymus lyra, poissons non-plats benthiques) ou des phoques gris (harengs de l’Atlantique, 

Clupea harengus, poissons pélagiques, à 0-20 m de profondeur). À l’inverse, les marqueurs 

écologiques que sont le δ13C et le δ15N peuvent parfois s’avérer utiles pour préciser l’écologie 

des proies consommées, et donc par association du consommateur. Kopp et al. (2015) ont 

identifié de fortes différences isotopiques entre les harengs en eaux peu profondes (0-20 m) où 

ils étaient intégrés dans une voie benthique de la chaîne trophique, et ceux des eaux plus 

profondes (20-38 m) où ils chassaient de façon plus pélagique. Ceci indiquerait que les phoques 

gris se sont surtout alimentés sur des harengs au comportement de chasse benthique, dans des 

eaux côtières peu profondes. La complémentarité entre résultats de régime alimentaire et des 

niches isotopiques illustre bien l’importance d’avoir une démarche multi-approches pour 

identifier le chevauchement trophique entre espèces, chacune des méthodologies précisant des 
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éléments écologiques non fournis par l’autre (e.g. précision sur la taille des proies consommées 

avec les fèces) (Costa-Pereira et al. 2019).  

 La superposition des valeurs isotopiques de proies potentielles aux niches isotopiques de 

phoques vise ici à vérifier la cohérence avec les résultats de régime alimentaire sur l’origine du 

chevauchement trophique. Cependant, cet exercice ne vise pas à détecter de nouvelles proies 

potentielles par isotopie, non détectées dans les fèces. En présence des données isotopiques des 

proies et des prédateurs, il aurait été techniquement possible d’appliquer un modèle à mélange 

développé dans un cadre Bayésien pour évaluer la contribution potentielle de chacune des proies 

au régime alimentaire des phoques (e.g. Parnell et al. 2010; Smith et al. 2013; Phillips et al. 

2014; Stock et al. 2018). Ce type d’approche peut s’avérer intéressant lorsque le régime 

alimentaire d’un prédateur est peu ou non connu, puisqu’il permet d’identifier la probabilité 

de consommation de proies potentielles, souvent regroupées en groupes isotopiquement distincts 

(e.g. Smith et al. 2013). Comme soulevé par Phillips et al. (2014), la pertinence de ce type de 

méthodologie sur des données isotopiques est dépendante de la question posée, et son 

application n’est donc pas nécessaire à chaque contexte d’étude. Ici, la connaissance a priori 

du régime alimentaire par analyses de fèces nous informe déjà sur les préférences alimentaires 

potentielles des deux espèces de phoques, malgré l’existence des nombres limites (cf. nombre 

d’échantillons). La trop forte similarité isotopique entre différentes proies peut également être 

une limite à la bonne application d’un modèle à mélange (Phillips et al. 2014), ce qui est le cas 

pour les proies potentielles de phoques en Manche Est. Ainsi, en donnant le même poids 

statistique à chaque proie potentielle en entrée du modèle, sans priors informatifs, cette 

méthode peut faussement indiquer une préférence alimentaire sur des proies vraisemblablement 

non sélectionnées. Ce type de modèle pourrait également être appliqué en donnant des priors 

informatifs en entrée de modèle, sur la base du régime alimentaire déjà connu (Parnell et al. 

2010; Stock et al. 2018). Cependant, dans un cas d’étude où les valeurs isotopiques de proies 

sont peu ségrégées et sont au même niveau que les niches des consommateurs, comme dans le 

cas présent, le modèle avec priors informatifs produira mécaniquement une image du régime 

alimentaire très similaire aux priors. Des tests ont été réalisés sur les données présentes, avec 

un modèle implémenté dans le package MixSIAR sur R : voir Annexes 4 et 5. Considérant 

toutes ces limites, il a été choisi ici de ne pas présenter les résultats issus de modèles à mélange, 

bien que testés, puisqu’ils apportent peu/pas d’informations spécifiques aux niches trophiques 

de phoques.  
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● Cohérence avec les zones de chasse  

Connaître avec précision les zones spatiales où un chevauchement trophique interspécifique 

peut avoir lieu s’avère crucial pour interpréter correctement les potentielles interactions entre 

espèces. Ceci amène alors couramment à confronter la dimension spatiale des niches trophiques 

aux autres dimensions (ici marqueurs écologiques, régime alimentaire) (e.g. Brodeur et al. 2008; 

Gulka et al. 2019; Dehnhard et al. 2020; Petalas et al. 2021). Dans le cas présent, les zones de 

chasse des phoques veaux-marins et gris, évaluées à partir des mêmes individus que les niches 

isotopiques (2008-2012 vs 2019) suivent un schéma de chevauchement similaire à ceux décelés 

pour le régime alimentaire et les niches isotopiques. En effet, les zones de chasse côtières de 

phoques veaux-marins de superficie très restreintes sont substantiellement imbriquées aux zones 

de chasse de phoques gris, plus étendues, et distribuées de façon plus homogènes en 

Manche/mer du Nord, en zones côtières et plus au large (Figures 49 et 50 pour rappel). En 

revanche, la part des zones de chasse des phoques gris qui se chevauchent avec celles des 

phoques veaux-marins est bien plus réduite, ce qui peut s’expliquer par certains cas individuels.  
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Figure 55 : A : Localisation des nurseries de soles communes Solea solea (A1) et de plies 

communes Pleuronectes platessa (A2) en Manche Est, caractérisées par la densité potentielle 

de juvéniles d’âge 1 (cf. 1-group) (figures issues de Riou et al. 2001). B : Localisation des 

nurseries de soles communes en Manche Est (des plus faibles aux plus hautes densités, du jaune 

au rouge), et schématisation du cycle de vie des soles montrant la dérive des larves vers les 

zones côtières/estuariennes de nurseries (7 semaines, flèche orange), la dépendance des juvéniles 

aux nurseries (2 ans), et le recrutement vers le stade adulte reproducteur plus au large où les 

individus fraient (jusqu’à 15 ans, flèche bleue) (B : figure réalisée par Véron 2016, adaptée de 

Rochette et al. 2010 et Archambault 2014). [A : Location of nurseries of common soles Solea 

solea (A1) and European plaices Pleuronectes platessa (A2) in the Eastern English Channel, 

characterised by potential density of juveniles of first age (cf. 1-group) (figures from Riou et 

al. 2001). B : Location of common soles nurseries in the Eastern English Channel (from lower 

to upper densities, from yellow to red), and schematic representation of sole life cycle showing 

larval drift to coastal/estuarine nurseries (7 weeks, orange arrow), nursery-dependence of 

juveniles (2 years), and recruitment to the adult reproductive stage in more offshore waters 

where individuals spawn (until 15 years, blue arrow) (B: figure from Véron 2016, adapted from 

Rochette et al. 2010 and Archambault 2014)]. 

A1 A2 

B 
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Les zones de chasse de phoques veaux-marins sont remarquablement localisées au niveau 

des aires de nurserie des espèces de poissons plats telles que les soles communes Solea solea 

(Figure 55.A1 et B) et les plies communes Pleuronectes platessa (Figure 55.A2), à proximité 

de la baie de Somme et des côtes/estuaires adjacents (figures issues de Riou et al. 2001 et Véron 

2016). Cette localisation spatiale de l’effort de chasse des phoques veaux-marins en mer 

apparaît fortement concordante avec la présence importante de poissons plats de petite taille 

dans leur régime alimentaire, et qui proviennent donc vraisemblablement de nurseries. La plus 

grande diversité de zones de chasse de phoques gris (à la fois côtières sur les zones de nurseries 

de poissons plats, et plus au large) est aussi cohérente avec la plus grande diversité de leur 

régime alimentaire, qui inclut des poissons plats globalement plus grands que ceux du régime 

alimentaire des phoques veaux-marins. Ce résultat est donc cohérent avec la biologie des 

poissons plats qui, une fois recrutés au stade adulte (~2 ans) peuvent aller plus au large (Figure 

55.B) (Riou 2001; Rochette et al. 2010). 

 Limites des approches utilisées et liées à l’échantillonnage : comment les 

interpréter pour décrire les niches trophiques le plus justement possible ? 

Chacune des trois approches appliquées dans ce chapitre est basée sur des données de 

différentes nature et structure et informe ainsi sur les niches trophiques selon différentes 

dimensions, à des échelles spatiales et temporelles potentiellement différentes . Chaque approche 

implique également des tailles et périodes d’échantillonnages variables. Parmi les éléments de 

discussion ci-après, nous verrons que chacune des méthodes réalisées pour caractériser la niche 

trophique implique une intégration temporelle différente ; ces intégrations temporelles sont 

schématisées en Figure 56. C’est donc l’utilisation combinée de ces différentes approches qui 

permet de décrire correctement les niches trophiques des phoques veaux-marins et gris et de 

contrebalancer les limites associées : les limites d’une approche peuvent être partiellement 

compensées par une autre approche, et réciproquement. Ainsi, chacune des méthodes  ne peut 

se suffire à elle-même pour décrire toute la complexité des niches trophiques. 
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Figure 56 : Schéma synthétique de l’intégration temporelle des trois méthodes d’analyses 

utilisées pour décrire les niches trophiques de phoques veaux-marins et gris (régime alimentaire 

en rouge, niches isotopiques en vert, zones de chasse en bleu). L’intégration temporelle du 

régime alimentaire repose sur la collecte de fèces (aperçus instantanés). L’intégration temporelle 

des niches isotopiques et des zones de chasse dépend de la date à laquelle les individus suivis 

ont été capturés, soit après la mue (ML) pour la plupart des individus (lignes solides) ou avant 

la reproduction (BR) pour quelques individus (lignes pointillées). Boîtes grises (et lignes 

associées) : date de la capture. Pour rappel, les niches isotopiques (analyses sur des vibrisses) 

sont antérieures à la capture. [Schematic illustration of temporal integration of the three 

methodological analyses used to characterise harbour and grey seal trophic niches (diet in red, 

isotopic niches in green, foraging areas in blue). Diet temporal integration is based on the 

collection of scats (snapshots). Isotopic niches and foraging areas temporal integrations depend 

on the capture of sampled individuals, i.e. after the moult (ML) for most of the individuals 

(solid lines) or before breeding (BR) for some individuals (dotted lines). Grey boxes (and 

associated lines): capture date. Reminder: isotopic niches are prior to the capture]. 

  



 

198 

 

 ● Régime alimentaire (analyse du contenu de fèces) 

La littérature scientifique s’est largement penchée sur les nombreux biais et limites associés 

à l’analyse « classique » des contenus alimentaires de fèces ou d’estomacs de mammifères 

marins en restes de proies (pièces diagnostiques, parties dures non digérées) (e.g. Pierce et 

Boyle 1991; Bowen 2000; Phillips et Harvey 2009; Bowen et Iverson 2013). 

Il est important de noter que chaque fèces de phoque a ici informé sur un ou quelques 

événement(s) d’alimentation qui a eu lieu de quelques heures à quelques jours avant sa collecte, 

produisant ainsi une image instantanée du régime alimentaire d’un individu. La dimension 

temporelle (inter-saisonnière) associée à l’échantillonnage de fèces est schématiquement 

représentée en Figure 56. Le temps écoulé entre les événements d’alimentation et la production 

de fèces (avec les restes associés) n’a pas pu être estimé ici, puisque le temps de résidence des 

restes de proies dans le système digestif peut varier selon les types de proies et/ou les types de 

pièces diagnostiques (Harvey 1989). Il est donc quasi-impossible de déterminer avec précision 

quand et où les événements d’alimentation associés à une fèces ont pu avoir lieu. Une seule 

fèces peut caractériser un, ou quelques, événements d’alimentation d’un seul individu, à une 

échelle restreinte spatialement et temporellement. Ainsi, c’est l’addition d’un nombre suffisant 

d’échantillons à différents moments qui permet d’évaluer le régime alimentaire probable à 

l’échelle de la colonie / de l’espèce (Trites et Joy 2005). La collecte d’un nombre suffisant de 

fèces peut idéalement renseigner sur le comportement alimentaire des phoques à une large 

échelle temporelle, si un nombre suffisant d’échantillons sont collectés à différentes 

saisons/années. Cette large intégration temporelle peut être au moins aussi importante que 

celle des niches isotopiques évaluées dans cette thèse, mais pour un nombre supérieur 

d’individus (plusieurs dizaines de fèces) par rapport aux analyses isotopiques sur les vibrisses 

(quelques individus capturés). Cependant, nous ne pouvons pas exclure que deux (ou plusieurs) 

fèces collectées à différents moments puissent provenir d’un même individu. Il convient donc 

d’éviter de considérer un contenu alimentaire d’une fèces comme caractéristique d’une stratégie 

alimentaire d’un individu, mais plutôt de considérer que chaque contenu illustre ce qu’un 

individu a mangé à un moment précis. Néanmoins, la probabilité de rééchantillonner un même 

individu était probablement réduite, ici, au regard des faibles effectifs de phoques sur la zone 

d’étude et du faible nombre d’échantillons collectés simultanément lors de chaque session de 

terrain. 
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L’érosion des parties dures trouvées dans des fèces, liée à la digestion, peut être source de 

biais dans l’identification du régime alimentaire puisqu’elle est inégale selon les espèces proies 

et/ou les pièces diagnostiques concernées (Tollit et al. 1997; Grellier et Hammond 2006). Ce 

phénomène amène alors généralement à sous-estimer la taille et la masse des proies, 

reconstruites via les mesures de ces pièces érodées. De nombreux facteurs de correction ont été 

proposés dans la littérature pour s’affranchir de cette limite et prendre en compte la digestion 

et l’érosion des pièces diagnostiques calcifiées (essentiellement otolithes de poissons) (e.g. Tollit 

et al. 1997; Grellier et Hammond 2006). Cependant, la diversité des facteurs de correction 

proposés et/ou l’absence de facteurs pour certaines espèces proies (Hernández-Milián 2014), 

amènent parfois à faire des choix spécifiques de facteurs pour certaines proies : e.g. au taxon le 

plus proche. Ces choix peuvent amener à une surestimation de la taille et de la masse des 

proies, et donc ajouter un degré de biais lié au choix des facteurs eux-mêmes. L’utilisation de 

facteurs différents pourrait aussi amener à un manque d’uniformité et une impossibilité de 

comparaison avec des études déjà publiées (e.g. Spitz et al. 2015 sur ces mêmes données). Enfin 

l’utilisation de certains de ces facteurs correctifs nécessite d’avoir évalué le degré d’érosion de 

chaque pièce dure, ce qui n’a pas été réalisé pour les données présentes. Pour toutes ces raisons, 

il a donc été décidé dans cette thèse de ne pas appliquer de facteurs de correction, tout en 

sachant que les tailles et masses relatives évaluées pour chaque proie sont vraisemblablement 

sous-estimées.  

Il est important de noter que le nombre de fèces collectées à chaque saison/année est 

parfois très réduit, et parfois déséquilibré entre différentes périodes d’étude et/ou entre les deux 

espèces de phoques (Figures 38 et 56). Cette variabilité peut avoir une importance cruciale sur 

le degré de confiance à accorder au régime alimentaire estimé (e.g. Trites et Joy 2005). Les 

difficultés de terrain rencontrées sur les sites de repos à terre en baie de Somme (dont le nombre 

limité d’individu et leur accessibilité), ainsi que les réglementations visant à limiter le 

dérangement trop fréquent de ces deux espèces protégées au niveau national et communautaire 

(Vincent et al. 2017), et ce particulièrement au sein d’aires protégées, ont limité et contraint 

les opportunités de collecte. Ces contraintes ont ainsi réduit la possibilité d’avoir un 

échantillonnage convenablement équilibré entre les années, les saisons et les deux espèces. Il a 

donc été nécessaire de prioriser les sessions d’échantillonnage sur ce qui est peu ou pas connu.  

Malgré les biais sur l’échantillonnage, une forte stabilité du régime alimentaire des phoques 

veaux-marins au printemps/été a été détectée de 2006 et 2014, soit pendant la période où le 
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nombre de phoques veaux-marins a plus que doublé et durant laquelle un plus grand nombre 

de phoques gris a commencé à arriver sur ce site d’étude (Vincent et al. 2017). Cette série 

temporelle de données renforce le fait que les poissons plats benthiques (plus particulièrement 

les petits issus de nurseries) sont vraisemblablement d’importance majeure pour les phoques 

veaux-marins durant cette saison. Les efforts plus récents d’échantillonnage de fèces de phoques 

gris au cours de l’automne/hiver et du printemps/été (2017-2019) ont permis de révéler que les 

poissons plats constituent bien une forte proportion de leur régime alimentaire, étayant ainsi 

le chevauchement alimentaire avec les phoques veaux-marins. Cependant, par rapport aux 

phoques veaux-marins, il persiste un manque de données sur une plus longue série temporelle 

pour évaluer les potentielles variations interannuelles. Les résultats tendent à montrer de plus 

grandes différences entre les saisons/années échantillonnées pour les phoques gris que pour les 

phoques veaux-marins, mais ceux-ci doivent être considérés avec prudence : des incertitudes 

persistent puisque le nombre d’échantillons collectés reste faible pour cette espèce. Ces 

différences entre périodes sont cependant cohérentes avec les variations (saisonnières) observées 

ailleurs dans le régime alimentaire de phoques gris (e.g. Beck et al. 2007; Wilson et Hammond 

2019).  

Les contenus de fèces de phoques veaux-marins collectées en automne/hiver – échantillons 

acquis récemment dans l’optique de commencer à compenser les lacunes de connaissances à 

cette saison – peuvent nous amener à suggérer que le régime alimentaire de phoques veaux-

marins en automne/hiver pourrait être similaire à celui observé au printemps/été ( i.e. incluant 

essentiellement des poissons plats). L’hypothèse d’une stabilité inter-saisons du régime 

alimentaire de phoque veau-marin pourrait aussi être appuyée par la taille restreinte de leurs 

niches isotopiques (intégrant plusieurs mois d’informations), mais le nombre de fèces acquis au 

cours de l’automne/hiver s’avère bien trop faible pour conclure de façon raisonnable (N = 8). 

Cette hypothèse préliminaire doit d’autant plus être prise avec prudence que des variations 

saisonnières du régime alimentaire de cette espèce ont déjà pu souvent être constatées ailleurs 

(e.g. Hall et al. 1998; de la Vega et al. 2016; Damseaux et al. 2021). Dans notre cas d’étude, 

une des hypothèses possibles serait la présence additionnelle de proies en automne/hiver (peu 

ou non observées au printemps/été) dans le régime alimentaire des phoques veaux-marins – 

potentiellement avec des valeurs isotopiques en δ13C et δ15N similaires aux poissons plats – 

non détectées à cause de ce faible échantillonnage. Le hareng de l’Atlantique (Clupea harengus, 

poisson pélagique) pourrait être un candidat potentiel, sachant que la sous-population de 
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harengs des Downs (une des sous-population du stock de la mer du Nord) est connue pour 

migrer vers la Manche Est en hiver (décembre-janvier), afin de se reproduire et frayer 

(Maucorps 1969; Corten 2013). Cette espèce proie se retrouve donc saisonnièrement à proximité 

de la baie de Somme et des zones côtières adjacentes prospectées par les phoques veaux-marins. 

Ce poisson pélagique représente d’ailleurs une part conséquente du régime alimentaire des 

phoques gris en automne/hiver (Figure 37), suggérant la présence locale de cette proie. De 

nouvelles données sont donc nécessaires pour préciser le régime alimentaire des phoques veaux-

marins en automne/hiver, et voir s’il varie entre saisons ou non. Dans tous les cas, les biais liés 

à l’échantillonnage amènent ici à être très prudents sur l’interprétation de potentielles 

variations saisonnières du régime alimentaire des deux espèces.  

● Niches isotopiques (avec variabilité intra- et interindividuelle) 

La détermination de niches isotopiques (carbone δ13C et azote δ15N) à l’échelle des 

colonies/espèces sur la base d’un échantillonnage de taille réduite (cf. peu d’individus 

échantillonnés par rapport à l’échelle de cette colonie/espèce) amène usuellement à travailler 

dans un cadre Bayésien, afin de considérer la variabilité interindividuelle et l’incertitude liée 

au faible nombre d’individus échantillonnés (Jackson et al. 2011). C’est le choix qui a été fait 

dans cette thèse, puisque l’objectif est de déterminer les niches isotopiques des phoques veaux-

marins et gris sur la base de données acquises sur un faible nombre de vibrisses. Ce travail dans 

un cadre Bayésien, et donc probabilistique, permet d’avoir une représentation des niches plus 

proche de la réalité à l’échelle de la colonie qu’en ne représentant que les données brutes sans 

modélisation. L’aspect novateur du modèle hiérarchique développé ici – étendu sur la base de 

modèle plus classique considérant la variabilité interindividuelle (Jackson et al. 2011) – a été 

d’incorporer une dimension temporelle de moyen terme aux niches isotopiques, en y incluant 

la variabilité intra-individuelle du comportement alimentaire (plusieurs mesures par individus 

au cours du temps). Les niches isotopiques de phoques veaux-marins et gris évaluées par ce 

modèle intègrent donc aussi une large dimension spatiale du comportement alimentaire, 

correspondant aux aires de chasse prospectées par chaque individu au cours de la croissance de 

la vibrisse (Figure 56). 

L’intégration temporelle des patrons alimentaires d’espèces animales au cours de 

plusieurs semaines/mois, par mesure des isotopes stables le long de tissus à croissance modérée 

à longue (e.g. vibrisses, poils, dents, nageoires de poissons), est une thématique qui a largement 
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été explorée sur de nombreux modèles d’étude puisque ces types de tissus permettent d’étudier 

les potentielles variations temporelles intra-individuelles (e.g. Martin et al. 2011; Newsome et 

al. 2012; Drucker et al. 2012; Kim et al. 2012; Beltran et al. 2015; Hayden et al. 2015; Lehmann 

et al. 2015). Avec le modèle développé dans cette thèse, nous proposons donc ici d’inclure cette 

variabilité temporelle intra-individuelle en complément de la variabilité interindividuelle 

(Jackson et al. 2011) dans la définition des niches isotopiques sous formes d’ellipses standards, 

et également d’évaluer l’incertitude associée (méthodologie en sections 2.3.2 et 2.3.3). 

Les contraintes de terrain liées à la capture des individus pour les suivis télémétriques 

ont amené à collecter des vibrisses essentiellement après la période de mue des individus, soit 

à des périodes différentes de l’année entre les deux espèces de phoques. De plus, il est 

généralement impossible de recapturer deux fois un même individu, donc les données 

isotopiques mesurées sur les vibrisses sont antérieures aux données télémétriques, c’est-à-dire 

avant la capture. Ainsi, les niches isotopiques de phoques veaux-marins et gris ne représentent 

pas exactement la même période de l’année et ont une intégration temporelle différente (cf. 

Figure 56) : pendant les quelques mois (~4) précédant la capture pour les phoques veaux-marins 

capturé à l’automne (i.e. durant le printemps/été), pendant une plus longue période (~9 mois) 

pour les quatre phoques veaux-marins capturés en mai 2019 (de la fin de l’été 2018 au printemps 

2019), et pendant vraisemblablement au moins un an pour les phoques gris avant leur capture. 

Ces estimations restent très approximatives et sont à prendre avec beaucoup de précautions 

puisqu’elles sont basées sur des études qui incluent un nombre limité d’individus 

(principalement étudiés en captivité), et dont durée et le design peuvent apparaître fragiles 

(Greaves et al. 2004; Zhao et Schell 2004). Des études récentes montrent aussi que les vibrisses 

d’autres espèces de phocidés peuvent être maintenues jusqu’à la chute de la précédente (e.g. 

Beltran et al. 2015; Lübcker et al. 2016; Rogers et al. 2016b; McHuron et al. 2019). Toutes les 

vibrisses d’un phoque ne chuteraient pas systématiquement à chaque période de mue annuelle . 

Après la chute d’une vibrisse à la mue de l’année N, une nouvelle vibrisse devrait alors 

rapidement pousser (croissance asymptotique) avant d’être marquée par une croissance plus 

réduite, et d’être maintenue jusqu’à la mue de l’année N+2. Considérant que ce schéma de 

croissance et de chute est réaliste chez les phoques veaux-marins et gris, il apparaît possible 

que les vibrisses collectées ici aient pu intégrer des informations trophiques allant de un à deux 

ans, puisque ce sont toujours les plus longues qui ont été choisies lors de leur prélèvement. Les 

connaissances sur les schémas de croissance des vibrisses de phoques veaux-marins et gris 
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apparaissent encore limitées à l’heure actuelle, soulevant le besoin de connaissances 

complémentaires.  

Face aux limites rencontrées pour évaluer précisément la période associée à la croissance 

des vibrisses de phoques analysées, les seules certitudes que nous pouvons avoir sont que : 1) 

chaque vibrisse intègre une vision à moyen terme (plusieurs mois) du comportement de chasse, 

c’est-à-dire une potentielle variabilité isotopique temporelle/intra-individuelle (sans la définir 

précisément dans le temps), 2) quelles que soient les hypothèses faites sur la croissance des 

vibrisses, les niches isotopiques des deux espèces de phoques (en 2008-2012 ou en 2019) 

devraient intégrer le comportement alimentaire de la plupart des individus au cours de la 

période estivale. La représentation de la période estivale est ici essentielle pour étudier le 

chevauchement trophique entre les deux espèces puisqu’elle est suspectée être la saison de plus 

forte compétition : les phoques gris sont plus présents en Manche Est en été, alors que les 

phoques veaux-marins sont présents tout au long de l’année (Vincent et al. 2017). 

Une autre limite associée aux niches isotopiques pourrait être la variabilité isotopique des 

proies consommées, qu’elle soit saisonnière (e.g. Marsh et al. 2012) ou interannuelle (e.g. Kurle 

et al. 2011), ce qui pourrait impliquer une variabilité isotopique des niches reflétant celle des 

proies et non une variabilité associée à la consommation de différents types de proies. 

Cependant, la littérature ne semble pas faire mention de telles variations saisonnières ou 

interannuelles des valeurs isotopiques des communautés de poissons et/ou céphalopodes  en 

Manche Est. Cette hypothèse apparaît donc peu probable dans le cas présent au regard de la 

forte complémentarité obtenue entre l’ensemble des résultats. En Manche Est, la localisation 

spatiale semble avoir un effet plus marqué sur l’écologie trophique de certaines proies puisqu’un 

fort gradient côte-large y est observé, à cause d’un fort couplage pelagique-benthique en zone 

côtière (Kopp et al. 2015). Ceci est particulièrement bien illustré avec le cas du hareng de 

l’Atlantique C. harengus qui a été observé dans une voie benthique en zones peu profondes (0-

20 m), et pélagique en zones plus profondes (20-38 m) (Kopp et al. 2015). Les niches isotopiques 

de phoques pourraient ainsi être substantiellement influencées par la localisation de leurs proies 

en Manche Est. Enfin, la comparaison isotopique entre proies potentielles et phoques n’a été 

effectuée ici qu’en Manche Est, dans l’optique d’informer sur le potentiel chevauchement 

interspécifique dans cette zone. Cependant les phoques gris suivis dans cette thèse se sont 

également déplacés en mer du Nord, là où le régime alimentaire de cette espèce peut s’avérer 

partiellement différent de celui détecté en Manche Est (Wilson et Hammond 2019; Damseaux 
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et al. 2021). Il pourrait ainsi s’avérer intéressant à l’avenir de réitérer cet exercice avec les 

données isotopiques de proies potentielles de phoques gris en mer du Nord (e.g. de la Vega et 

al. 2016; Damseaux et al. 2021), afin de préciser les connaissances sur leur niche trophique et 

d’en expliquer la source potentielle (e.g. lançons qui constituent une part importante de leur 

régime alimentaire en mer du Nord).  

● Zones de chasse (spatialisation de données issues de suivis télémétriques) 

L’identification des zones de chasse est ici dépendante des choix qui ont été réalisés a 

priori pour sélectionner les plongées à spatialiser (plongées les plus rapides et en « U » ou issues 

de clusters), et l’ensemble des limites associées sont discutées dans le Chapitre 3 de la thèse. 

Les zones de chasse ont été évaluées à des périodes variables de l’année, en fonction de la 

date à laquelle chaque individu a été capturé. Ainsi, les zones de chasse de la plupart des 

phoques veaux-marins ont été étudiées en automne/hiver/printemps alors que celles des 

phoques gris l’ont été au printemps/été/automne voire jusqu’au début de l’hiver, i.e. après 

leur mue, lorsqu’ils augmentent leur effort de chasse afin de reconstituer leurs réserves 

(Thompson et al. 1994; McConnell et al. 1999; Beck et al. 2003; Breed et al. 2009) (cf. Figure 

56). Ce manque de chevauchement temporel entre les zones de chasse des deux espèces peut 

donc être une limite dans la comparaison spatiale de leurs niches trophiques. Cependant, cette 

différence d’échantillonnage liée à la biologie de ces espèces (cycles annuels reproduction/mue 

asynchroniques) a eu l’avantage de pouvoir suivre la plupart des phoques gris à partir de 

mai/juin et donc d’obtenir des informations en été, au moment où la compétition 

interspécifique pourrait être plus élevée (Vincent et al. 2017). Les zones de chasse des phoques 

veaux-marins, essentiellement obtenues au cours des autres saisons, sont probablement 

similaires (ou plus restreintes) en été, en zone côtière au niveau de leurs sites de repos à terre, 

puisqu’il s’agit de leur période de reproduction et de mue au cours desquelles l’activité en mer 

est réduite (Thompson et al. 1994; Van Parijs et al. 1997). 

Les niches isotopiques et les zones de chasse informent sur différentes dimensions 

complémentaires des niches trophiques, avec des mêmes individus, mais pas au même moment : 

niches isotopiques au cours des mois avant la capture (cf. croissance de la vibrisse) et zones de 

chasse au cours des semaines/mois après la capture. Les stratégies de chasse de certains 

prédateurs marins peuvent parfois s’avérer routinières au cours d’une année, un individu adulte 

répétant ses propres stratégies (e.g. Cook et al. 2006), mais ce phénomène est peu connu chez 
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les phoques veaux-marins et gris. Des données préliminaires obtenues sur des phoques gris 

capturés en mer d’Iroise, puis recapturés l’année suivante, mettent en avant une forte fidélité 

individuelle des zones de chasse d’une année sur l’autre (Vincent et al. 2015). Ceci suggère 

qu’un phénomène de routine pourrait exister chez cette espèce. Les zones de chasse de phoques 

gris évaluées ici auraient donc potentiellement pu être similaires au cours de l’été précédent, 

soit pendant la période intégrée aux niches isotopiques. Malgré ces limites, nous admettons ici 

que les zones de chasse et les niches isotopiques caractérisent les habitudes trophiques des deux 

espèces à une échelle temporelle moyenne (plusieurs mois), et reflètent les stratégies de chasse 

moyennes. 

En comparaison des niches isotopiques évaluées à l’échelle de la colonie par modélisation 

Bayésienne, les zones de chasse sont fortement dépendantes du nombre d’individus suivis. Le 

déploiement d’outils de suivis télémétriques implique usuellement d’effectuer un sous-

échantillonnage très restrictif d’une population animale en ne capturant que quelques individus, 

ce qui peut avoir une influence notable sur l’identification de la distribution spatiale et de 

l’habitat utilisé à l’échelle de la colonie/population (e.g. Girard et al. 2006; Lindberg et Walker 

2007). Tout est donc question de représentativité des résultats obtenus sur quelques individus 

pris en exemple à l’échelle des communautés animales. Dans le cas présent, la très faible 

variabilité intraspécifique des zones de chasse de phoques veaux-marins nous permet d’avoir 

une certaine confiance dans l’image finale de la dimension spatiale de leur niche trophique pour 

les périodes échantillonnées, à l’échelle de la colonie – les courbes de découverte de superficie 

des zones de chasse se stabilisent dès une vingtaine d’individus. Ceci est aussi renforcé par la 

faible différence entre les zones de chasse évaluées en 2008 et en 2019. En revanche, la plus 

forte variabilité intraspécifique (et donc interindividuelle) des zones de chasse de phoques gris 

nous amène à plus de prudence sur leur représentativité à l’échelle de la sous-population, 

puisqu’un plus grand nombre d’individus capturés et suivis auraient potentiellement permis de 

détecter de nouvelles zones de chasse – les courbes de découverte de superficie des zones de 

chasse se stabilisent au-delà de 100 individus. Il convient alors de plutôt considérer les zones 

de chasse de phoques gris comme un échantillon des nombreuses stratégies individuelles de 

chasse, c’est-à-dire une représentation de plusieurs exemples individuels. Cette limite doit alors 

être considérée lors de la comparaison spatiale des niches trophiques de phoques, et 

l’interprétation de leur superficie – un nombre plus important de phoques gris mènerait à des 

zones de chasse plus étendues.  
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 Une influence des types d’individus capturés sur les niches isotopiques 

et les zones de chasse ? 

L’âge et le sexe des individus capturés pourraient également avoir une influence majeure 

sur l’image des zones de chasse (et par association des niches isotopiques), et ce 

particulièrement puisque des différences de stratégies de chasse entre mâles et femelles et/ou 

entre individus juvéniles, subadultes et adultes peuvent exister chez les pinnipèdes tels que les 

phoques veaux-marins et gris (e.g. Thompson et al. 1998; Breed et al. 2006, 2009; Beck et al. 

2007; Tucker et al. 2007). À titre d’exemple, en Atlantique Ouest, Tucker et al. (2007) ont 

détecté des différences de niches isotopiques δ13C et δ15N de phoques gris selon le sexe et l’âge 

des individus, à la fois quantitativement (niches plus larges pour les mâles que pour les femelles, 

et plus larges pour les adultes que pour les juvéniles) et qualitativement (femelles qui se 

nourrissent majoritairement de proies pélagiques et les mâles de proies benthiques). Le sexe-

ratio des phoques veaux-marins et gris suivis ici est très déséquilibré, puisque 22 des 24 phoques 

veaux-marins et 22 des 23 phoques gris étaient des mâles. Ceci pourrait avoir une influence 

significative sur la représentativité des zones de chasse et des niches isotopiques à l’échelle de 

la colonie/population. 

Aucune donnée de sexe-ratio n’est disponible pour les phoques veaux-marins en baie de 

Somme, mais l’établissement de cette espèce en colonie reproductrice et sédentaire implique 

une présence à l’année de femelles adultes, qui restent à proximité des sites de repos à terre 

durant la période de reproduction (~juin-juillet). Les zones de chasse et niches isotopiques de 

phoques veaux-marins évaluées ici doivent donc malheureusement sous-représenter le 

comportement de chasse des femelles adultes. Cependant, il est probable que les stratégies de 

chasse des mâles et femelles de cette espèce puissent être assez similaires, au moins en été. En 

effet, Spitz et al. (2015) ont montré que les fèces produites par les mâles et femelles phoques 

veaux-marins en baie de Somme (sexe assigné par méthode de biologie moléculaire) ont un 

contenu similaire en restes de proies (majorité de petits poissons plats de nurseries), bien que 

les fèces de mâles incluent une plus grande diversité de proies secondaires.  Les poissons plats 

de nurseries étant vraisemblablement aussi importants pour les phoques veaux-marins mâles et 

femelles (au moins en été), et sachant la localisation de ces nurseries, nous pouvons supposer 

que les zones de chasse des femelles doivent être relativement similaires à celles des mâles , i.e. 

côtières et à proximité des estuaires. En revanche, il est plus cohérent de n’avoir presque 
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capturé que des mâles adultes ici, puisque le sexe-ratio est très déséquilibré dans la sous-

population de phoques gris observée en Manche Est (majorité de mâles adultes ; Vincent et al. 

2018). Les niches isotopiques et zones de chasse individuelles de cette espèce devraient donc 

plus correctement refléter la niche trophique des individus présents au sein de la zone d’étude. 

Réussir à intégrer quelques femelles au suivi de la niche trophique de phoques veaux-marins et 

gris reste un enjeu pour les suivis futurs afin d’arriver à une représentation plus juste à l’échelle 

de la colonie/population.  

4.5.2 Variabilité intraspécifique et stratégies individuelles 

 La variabilité intraspécifique comme indice des stratégies de chasse 

L’ensemble des résultats obtenus dans ce chapitre convergent vers le même schéma : la 

niche trophique des phoques gris est plus largement étendue que celles des phoques veaux-

marins, que ça soit pour leur régime alimentaire, leurs niches isotopiques et leurs zones de 

chasse. La niche des phoques gris se caractérise donc par une plus forte variabilité 

intraspécifique liée à de plus fortes différences interindividuelles des stratégies de chasse, alors 

que les phoques veaux-marins sont caractérisés par un haut degré de similarités entre individus. 

Cette caractéristique intraspécifique des niches est un élément pivot ici pour comprendre 

l’écologie des deux espèces de phoques et discuter du potentiel d’interactions compétitives pour 

la ressource, qu’elles soient intra- et/ou interspécifiques. Un plus fort partitionnement 

intraspécifique de la niche trophique va en théorie permettre une réduction de la compétition 

entre individus conspécifiques, et ainsi favoriser une plus haute capacité de charge à l’échelle 

d’une population, par exemple (Ratcliffe et al. 2013; Zhao et al. 2014; Jones et al. 2020). La 

ségrégation liée à la variabilité intraspécifique peut alors être issue d’une ségrégation sexuelle 

(e.g. Breed et al. 2006), de l’ontogénie de l’espèce (e.g. Field et al. 2005; Carter et al. 2020) 

et/ou de la spécialisation à l’échelle individuelle (e.g. Bolnick et al. 2003). Dans ce contexte, il 

s’agit ici de discuter des niches des deux espèces de phoques et de l’implication potentielle de 

la spécialisation dans leur structure.  

  



 

208 

 

● Variabilité interindividuelle plus forte pour les phoques gris : spécialisation 

individuelle ?  

La spécialisation individuelle au sein d’une population animale est d’importance majeure 

pour la compréhension de son écologie (Bolnick et al. 2003), et ce particulièrement puisqu’elle 

structure la niche à l’échelle de l’espèce (Sargeant 2007). La niche trophique des phoques gris 

tend à illustrer cette spécialisation individuelle, et ce particulièrement sur la dimension spatiale 

où les différences interindividuelles de zones de chasse sont très marquées. Les niches 

isotopiques illustrent aussi une variabilité interindividuelle plus forte pour les phoques gris que 

pour les phoques veaux-marins, ce qui est aussi suggéré par la plus grande diversité de régime 

alimentaire pour cette espèce. L’enjeu est ainsi de savoir si la niche trophique étendue des 

phoques gris est le reflet de nombreux individus généralistes qui s’alimentent sur une grande 

diversité de proies, ou si elle est le reflet de nombreux individus spécialisés qui s’alimentent sur 

des proies spécifiquement choisies. Bien que cette spécialisation individuelle apparaiss e ici 

clairement pour les zones de chasse, elle reste plus incertaine sur le contenu alimentaire de 

chaque individu. En effet, une fèces ne permet pas de détecter distinctement une stratégie 

individuelle sur plusieurs mois, et les valeurs isotopiques δ13C et δ15N ne permettent pas de 

préciser si chaque individu sélectionne un (ou quelques) type(s) de proie(s) (cf. valeurs 

isotopiques similaires pour plusieurs proies potentielles). Avec les résultats de ce chapitre, nous 

pourrions juste indiquer avec certitude que la variabilité interindividuelle est plus forte pour 

les phoques gris que pour les phoques veaux-marins. L’hypothèse d’une spécialisation 

alimentaire à l’échelle individuelle reste néanmoins la plus probable bien que cette espèce soit 

considérée comme généraliste à l’échelle populationnelle (e.g. Tucker et al. 2007; Gosch et al. 

2014).  

L’une des hypothèses possibles pouvant expliquer cette spécialisation spatiale (et 

potentiellement alimentaire) à l’échelle individuelle est le mécanisme d’ontogénie qui se met en 

place au cours des premiers mois de vie (Carter et al. 2020). En effet, en l’absence 

d’investissement parental ou allo-parental pour cette espèce, chaque nouveau-né a un effort de 

chasse très exploratoire au cours des premiers mois de sa vie, qui va se spécifier vers un 

comportement plus optimal permettant un succès alimentaire, et théoriquement mener à une 

stratégie de chasse mémorisée à l’âge adulte (Votier et al. 2017).  
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La variabilité interindividuelle au sein des niches isotopiques semble plus importante pour 

les suivis les plus récents (individus capturés en 2019) suggérant que la variabilité 

interindividuelle du contenu alimentaire a augmenté depuis 2012. Sachant que le nombre de 

phoques gris a doublé en Manche Est entre ces deux périodes (Vincent et al. 2017 et voir 

tendances en Figure 4.B pour rappel), nous pourrions émettre deux hypothèses pour expliquer 

cette tendance à l’augmentation de la variabilité : 

1) le plus grand nombre d’individus qui se sont déplacés de la mer du Nord vers la Manche 

Est pour s’alimenter a conduit à une augmentation de la diversité des stratégies 

individuelles au sein de cette sous-population, et donc augmenté la probabilité 

d’échantillonner des individus aux stratégies variées.  

2) le nombre d’individus plus important en Manche Est impliquerait une plus forte 

compétition intraspécifique entre phoques gris qu’auparavant, ce qui aurait mené à une 

plus forte ségrégation alimentaire interindividuelle. Suivant cette hypothèse, cet évitement 

d’une compétition intraspécifique pour accéder à la ressource induirait une augmentation 

de la diversité alimentaire à l’échelle de la sous-population (Svanbäck et Bolnick 2007), ce 

qui serait cohérent avec la tendance à l’augmentation de la niche isotopique des phoques 

gris. Cependant, cette hypothèse ne peut être vérifiée par le régime alimentaire puisque 

seules des fèces ont été collectées en 2017-2019, bien qu’il montre une certaine diversité de 

proies. 

La seconde hypothèse reste néanmoins à nuancer ici puisque les effectifs de phoques gris sont 

bien plus faibles en Manche Est qu’en mer du Nord. La présence d’un nombre croissant 

d’individus en Manche Est pourrait d’ailleurs être le résultat d’une compétition intraspécifique 

plus importante au cœur de leur distribution européenne (mer du Nord) : l’évitement d’une 

telle compétition mènerait alors certains individus à étendre leurs zones de chasse en périphérie 

de leur aire de répartition, jusqu’en Manche Est (Vincent et al. 2017). La première hypothèse 

apparaît donc être la plus probable dans le cas présent, bien que la seconde reste possible . 
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● Variabilité interindividuelle restreinte pour les phoques veaux-marins : 

habitudes alimentaires à l’échelle de la colonie ? Compétition intraspécifique ? 

Les résultats de cette thèse indiquent un haut degré de similarités trophiques entre 

individus de phoques veaux-marins, en baie de Somme. En effet, la variabilité interindividuelle 

des stratégies alimentaires est nettement plus faible pour les phoques veaux-marins que pour 

les phoques gris, ce qui est confirmé par un régime alimentaire moins diversifié et une niche 

isotopique plus restreinte. Ceci est conforté par une très faible variabilité entre les zones de 

chasse individuelles de phoques veaux-marins, qui sont bien plus concentrées autour des sites 

de repos à terre que pour les phoques gris. Ainsi, la plupart des phoques veaux-marins de la 

baie de Somme s’alimenteraient principalement sur une même ressource (poissons plats 

benthiques essentiellement juvéniles), au même endroit (au niveau des nurseries côtières de 

poissons, à proximité de la baie de Somme et des estuaires adjacents), et auraient des stratégies 

de chasse assez similaires. 

Le haut degré de similarités interindividuelles entre phoques veaux-marins pourrait 

difficilement s’expliquer par une spécialisation à l’échelle de l’espèce puisque cette dernière est 

considérée comme généraliste, ce qui se caractérise par une forte variabilité de régime 

alimentaire entre sites d’étude (Olsen et Bjørge 1995; Kavanagh et al. 2010; Spitz et al. 2015). 

Spitz et al. (2015) ont émis l’hypothèse que des habitudes alimentaires locales assimilables à 

des « traditions de chasse » peuvent exister au sein des colonies de phoques veaux-marins, 

impliquant ainsi la sélection de certains types de proies plutôt qu’une alimentation sur tous les 

types de proies disponibles dans leur environnement local. Suivant cette hypothèse, les 

individus de phoques veaux-marins pourraient ainsi filtrer certains types de proies spécifiques, 

bien que d’autres soient également disponibles. L’une des interprétations possibles pourrait 

être que les phoques privilégient les proies qui leur sont probablement le plus profitable, e.g. 

de qualité supérieure et/ou les plus accessibles, et ce particulièrement si les ressources 

disponibles sont suffisamment abondantes pour permettre cette sélection. Cependant, nous 

n’avons pas testé cette hypothèse ici qui nécessiterait d’avoir des données précises sur les 

qualités énergétiques de toutes les proies potentielles présentes au sein de leurs zones de chasse, 

ainsi que l’abondance et/ou la biomasse estimées des proies potentielles sur ces zones.  

Les « traditions de chasse » de phoques veaux-marins à l’échelle de la colonie pourraient 

s’expliquer par la présence d’un court investissement parental et alloparental chez cette espèce 
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au cours de la période de lactation (Spitz et al. 2015), a contrario des phoques gris. Bien que 

cette période soit très courte (2-4 semaines), la capacité d’un nouveau-né en plongée avec sa 

mère presque dès sa naissance (Bekkby et Bjørge 2003) pourrait permettre la transmission de 

quelques stratégies de chasse avant le sevrage, ce qui influencerait peut-être ensuite le 

développement des stratégies individuelles jusqu’à l’âge adulte. Cette théorie serait l’une des 

explications potentielles des schémas de variabilité intraspécifique observés ici pour les niches 

trophiques de phoques veaux-marins et gris. Ainsi, l’existence de stratégies individuelles de 

chasse apparaît ici moins probable pour les phoques veaux-marins que pour les phoques gris, 

ou est moins marquée. 

La niche trophique restreinte des phoques veaux-marins révèle ici un haut degré de 

chevauchement trophique interindividuel, et donc un potentiel de compétition intraspécifique 

sur les nurseries de poissons plats en zone côtière. Cependant, une compétition intraspécifique 

trop intense mène théoriquement au partitionnement intraspécifique (entre sexe, classes d’âges 

et/ou individus) et à la diversification de la niche (e.g. Svanbäck et Bolnick 2007; Jones et al. 

2020). La niche trophique des phoques veaux-marins est apparue stable au cours de ces 

dernières années, comme décelée par la stabilité des niches isotopiques sur une décennie 

(évaluées sur la base des individus capturés en 2008 et en 2019) et du régime alimentaire au 

printemps/été de 2006 à 2014. Le chevauchement trophique interindividuel est donc resté tout 

aussi important au cours de cette période. Ainsi, bien que le nombre d’individus a doublé voire 

triplé sur ces périodes (Vincent et al. 2017 et voir tendances en Figure 4.B pour rappel), il est 

probable que le phénomène de compétition trophique intraspécifique soit d’intensité 

suffisamment faible pour permettre un tel degré de similarités interindividuelles. Suivant ce 

raisonnement, on peut supposer que la quantité de poissons plats juvéniles au niveau des côtes 

françaises de la Manche Nord-Est est toujours en abondance suffisante pour le maintien des 

phoques veaux-marins, leur permettant ainsi de ne pas diversifier/d’élargir leur niche 

trophique. Bien qu’en forte augmentation, les effectifs de phoques veaux-marins en leur limite 

d’aire de répartition européenne (Manche) restent limités par rapport au cœur de leur aire de 

distribution (mer du Nord) (e.g. Brasseur et al. 2018; Thompson et al. 2019; Galatius et al. 

2020). Ces effectifs de phoques seraient alors ici suffisamment faibles par rapport à la quantité 

de ressources disponibles pour permettre de telles similarités. Cependant, chaque zone d’étude 

constitue un cas écologique à part entière, dépendant des ressources disponibles qui peuvent 

être de qualité et de quantité variables entre sites. Ainsi, la mise en place de mécanisme de 
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compétition intraspécifique en limite d’aire de répartition reste une hypothèse possible et qui 

mérite d’être considérée. 

Il convient aussi de noter que le chevauchement interindividuel entre phoques veaux-

marins n’est pas total, et ce plus particulièrement dans la dimension spatiale puisque les zones 

de chasse de certains individus se ségrégent partiellement à fine échelle. Cette ségrégation 

spatiale, bien que moins marquée qu’entre phoques gris, apparaissait d’ailleurs plus forte au 

cœur de leur zones de chasse (Kernels à 50%) suggérant que chaque individu possède des 

territoires privilégiés à l’échelle de quelques kilomètres malgré les similarités alimentaires. Une 

certaine ségrégation interindividuelle peut donc exister, et pourrait être un mécanisme 

permettant d’éviter une trop grande compétition directe entre congénère pour l’accès à la 

ressource au sein d’un même patch écologique (ici, celui des nurseries de poissons plats).  

Le schéma de variation intraspécifique de la niche trophique des phoques en Manche Est, 

en limite d’aire de répartition, est fortement différent de celui observé sur ces mêmes espèces 

en mer du Nord, au cœur de leur aire de distribution (Wilson et Hammond 2019; Damseaux et 

al. 2021). En effet, la niche alimentaire des phoques gris en Est-Écosse est sélective et 

majoritairement composée de lançons (Ammodytidae) et de poissons plats (plies et soles), alors 

que celle des phoques veaux-marins est plus largement diversifiée sur de nombreux types de 

proies (poissons démersaux, poissons plats benthiques et poissons pélagiques) (Damseaux et al. 

2021). De plus, la probabilité d’avoir une variabilité saisonnière du régime alimentaire des 

phoques veaux-marins semble plus élevée en mer du Nord (de la Vega et al. 2016; Wilson et 

Hammond 2019; Damseaux et al. 2021) qu’en Manche Est. Damseaux et al. (2021) ont ainsi 

suggéré que ceci est cohérent avec le caractère spécialiste des stratégies de chasse des phoques 

gris, et le caractère généraliste de celles des phoques veaux-marins (à l’échelle de l’espèce). Ce 

contraste de résultats nous enseigne que la structure de la niche trophique des phoques veaux-

marins et gris est considérablement dépendante des zones géographiques. La variabilité des 

écosystèmes marins rencontrés à différents endroits, avec des communautés de proies variables, 

en est vraisemblablement la cause. La mer du Nord présente un cas d’étude particulier où les 

lançons sont (ont été) une proie clé pour de nombreux prédateurs supérieurs marins, 

initialement abondants et dont leur surexploitation par la pêche industrielle ces dernières 

décennies a vraisemblablement eu un impact sur ces populations de prédateurs (e.g. Frederiksen 

et al. 2004). Ceci inclut de potentiels effets sur quelques populations locales de phoques veaux-

marins (Wilson et Hammond 2019). La Manche Est fournit un autre contexte écologique 
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spécifique, incluant la présence d’importantes nurseries de poissons plats en zone estuarienne 

(Riou 2001; Rochette et al. 2010), et une quasi-absence des lançons dans le régime alimentaire 

des phoques. Différentes stratégies de chasse ont alors pu être déployées par les phoques veaux-

marins et gris en leur limite d’aire de répartition. Le site d’étude a donc une importance 

majeure sur les stratégies déployées par ces espèces et l’habitat qu’elles utilisent, ce qui 

concorde avec le caractère généraliste à l’échelle de l’espèce (Huon et al. 2021).  

Les différences inter-sites de la variabilité intraspécifique de la niche trophique pourraient 

potentiellement refléter les pressions existantes pour l’accès à la ressource. La plus grande 

diversité alimentaire des phoques veaux-marins en mer du Nord pourrait potentiellement 

s’expliquer par une ressource plus limitée en synergie avec des interactions compétitives plus 

fortes. Celles-ci seraient liées au plus grand nombre d’individus conspécifiques, ou de phoques 

gris, ce qui forcerait les individus à diversifier leurs stratégies (cf. Svanbäck et Bolnick 2007). 

À l’inverse, la niche restreinte des phoques veaux-marins en Manche Est illustrerait peut-être 

que les individus ont une quantité de ressources suffisante à l’heure actuelle, leur permettant 

de se focaliser principalement sur certaines proies privilégiées (plus avantageuses).  

 Contribution des cas individuels au chevauchement interspécifique 

● Chevauchement interspécifique (isotopique et spatial) en lien avec les 

stratégies individuelles de phoques gris ?  

L’une des hypothèses majeures de cette thèse est que le chevauchement entre les niches 

trophiques des deux espèces de phoques est causé par les stratégies individuelles de certains 

phoques gris, marquées par de fortes similarités avec les phoques veaux-marins (zones de chasse 

et valeurs isotopiques similaires), alors que les autres phoques gris sont plutôt caractérisés par 

une forte ségrégation trophique et spatiale avec ces phoques veaux-marins. Cette hypothèse 

s’appuie sur le caractère spécialiste des phoques gris à l’échelle individuelle (Tucker et al. 2007; 

Gosch et al. 2014; Hernandez et al. 2019). Elle découle ici de la forte complémentarité observée 

à l’échelle individuelle entre les valeurs isotopiques et les zones de chasse de phoques gris. En 

effet, les phoques gris qui ont des valeurs isotopiques chevauchantes à celles de phoques veaux-

marins (individus G03, G05, G09, G16, G19 et G22) ont des zones de chasse de superficie 

relativement restreinte (par rapport aux autres individus) et essentiellement concentrées en 

zones côtières à proximité de la baie de Somme et des estuaires adjacents , c’est-à-dire où les 

phoques veaux-marins ont évolué.  
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Les stratégies de chasse de phoques gris impliquées dans le chevauchement trophique avec 

les phoques veaux-marins pourraient être dépendantes de l’âge et du sexe des individus 

concernés. En effet, les deux espèces de phoques sont parfois marquées par des différences de 

comportement de chasse liées au sexe (clairement identifiées dans plusieurs études) ou à l’âge 

(moins couramment observées) (e.g. Breed et al. 2011; Bromaghin et al. 2013; Russell et al. 

2015). Cela pourrait s’expliquer par leur dimorphisme morphologique, leur histoire de vie ou 

par des stratégies spécifiques. Aucun effet sexe n’a malheureusement pu être testé ici pour les 

niches isotopiques et les zones de chasse (cf. échantillonnage d’individus mâles, principalement). 

De plus, les phoques gris qui induisent le chevauchement interspécifique (isotopique et spatial) 

sont aléatoirement des individus plus jeunes ou plus âgés : taille corporelle variant de 140 cm 

pour G09 jusqu’à 204 cm pour G16 et G22. Contrairement à ce que nous avions émis comme 

hypothèse sur la base des données de 2008-2012 (cf. Article 2 en annexe), ce ne sont pas 

simplement les jeunes phoques gris qui impliquent un chevauchement avec les phoques veaux-

marins, mais ce sont également des individus plus adultes (résultats les plus récents, avec les 

données de 2019). Le chevauchement interspécifique serait donc plus induit par les stratégies 

de certains individus. 

Les résultats de niches isotopiques et de zones de chasse appuient l’hypothèse que le 

chevauchement trophique entre les deux espèces de phoques est lié à la consommation de proies 

similaires (poissons plats) sur une zone commune (proche baie de Somme et autres estuaires) 

par certains individus. Cette localisation spatiale correspond aux zones de nurserie de poissons 

plats, ce qui peut nous amener à suggérer que les phoques gris qui impliquent un chevauchement 

se sont hypothétiquement alimentés de poissons plats juvéniles. Par similarité isotopique, ces 

individus auraient également pu s’alimenter sur des harengs C. harengus en zone côtière. 

Cependant, cette hypothèse est moins probable en été puisque les harengs sont essentiellement 

présents en Manche Est au moment de leur période de reproduction/fraie (en décembre-janvier) 

(Maucorps 1969; Corten 2013). Ils sont donc moins abondants sur ce secteur en été, i.e. durant 

la période de plus fort chevauchement interspécifique (période essentiellement représentée par 

les zones de chasse de phoques gris). En revanche, il n’est pas à exclure que ce type de proie 

soit représenté dans les valeurs isotopiques des vibrisses de ces individus phoques gris puisque 

la période hivernale est incluse aux niches isotopiques.  
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● Une relation entre les dimensions isotopiques et spatiales ? 

La concordance détectée entre les valeurs isotopiques en δ13C et en δ15N et les zones de 

chasse à l’échelle individuelle amène naturellement à effectuer un lien écologique entre la 

localisation géographique et les habitats de chasse exploités, comme cela peut être fait 

couramment à une échelle spatiale bien plus large (e.g. gradient latitudinal de δ13C observé 

chez divers prédateurs supérieurs marins au niveau de l’océan austral, Cherel et Hobson 2007). 

Cependant, il est nécessaire de rester prudent dans notre cas d’étude, puisque les niches 

isotopiques donnent ici une image bi-dimensionnelle et résumée de la niche alimentaire, et se 

distinguent entre les deux espèces principalement sur une seule de ces dimensions : variation 

interindividuelle plus marquée en δ15N pour les phoques gris. Les proies potentielles de phoques 

en Manche sont regroupées sur un espace isotopique restreint, et ce plus particulièrement en 

δ13C, qui pourrait découler d’un fort couplage pélagique-benthique en zone côtière (Kopp et al. 

2015). Ces fortes similarités isotopiques entre proies nous amènent alors à être prudents, et 

restreignent la possibilité d’inférer un régime alimentaire individuel sur la base unique de ces 

deux dimensions isotopiques. À ce stade, il apparaissait donc intéressant de tester plus 

amplement l’hypothèse de chevauchement interspécifique individu-dépendant (cf. stratégies de 

phoques gris) en testant de nouvelles dimensions trophiques. Il pouvait alors s’agir par exemple 

de mesurer d’autres isotopes stables sur les vibrisses (e.g. isotope stable du soufre δ34S, Niño-

Torres et al. 2006; Pinzone et al. 2019) ou d’analyser les acides gras dans des biopsies de lard 

(e.g. Dalsgaard et al. 2003; Budge et al. 2006).  

● Ajout d’une dimension isotopique (δ34S) : des précisions sur la 

niche trophique ? 

L’analyse de l’isotope stable du soufre δ34S a été testée dans le cadre de cette thèse sur 

les vibrisses de deux phoques veaux-marins (S06 et S08) et de deux phoques gris (G03 et G08), 

sélectionnés selon leurs valeurs en δ13C et en δ15N et leurs zones de chasse. L’objectif était 

alors d’ajouter une nouvelle dimension isotopique afin d’en déterminer le potentiel informatif, 

en complément des deux autres. 

 La valeur de l’isotope stable du soufre δ34S permet de caractériser la source des sulfures 

incorporés à la base des réseaux trophiques par les producteurs primaires (e.g. phytoplancton 

ou macro-algues), et cette valeur est stable le long de toute la chaîne trophique puisque les 

composés sulfurés sont incorporés par les consommateurs sans fractionnement (McCutchan et 
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al. 2003). Ainsi, dans l’océan ouvert, les bactéries sulfato-réductrices (SO4
2-) impliquent un fort 

enrichissement en 34S qui résulte en une valeur isotopique en δ34S d’environ 21‰ (Weber et 

al. 2002). Les producteurs primaires tels que le phytoplancton et les macro-algues tendent à 

avoir une valeur enrichie en δ34S (~18‰) puisqu’ils utilisent de l’eau de mer sulfatée. En 

revanche, les producteurs primaires qui dépendent plus d’une eau douce d’origine terrestre (par 

apports estuariens dans le milieu marin) en zone côtière et/ou au niveau des estuaires, tels que 

les plantes de marais salants ou les bactéries anaérobiques présentes sur les fonds marins, ont 

des apports en sulfures sédimentaires qui induisent un enrichissement plus faible en δ34S (de   

-10 à +5‰, Connolly et al. 2004). Enfin, le microphytobenthos (micro-algue qui se développe 

sur les sédiments marins), typiquement présent en zone estuarienne sur les sédiments sablo-

vaseux, va avoir une valeur en δ34S intermédiaire (4–14‰) en fonction des proportions en 

sulfures réduits et en sulfates d’eau de mer à l’interface eau-sédiment (Sullivan et Moncreiff 

1990; Currin et al. 1995; Newell et al. 1995). Cet isotope stable peut ainsi permettre de ségréger 

les consommateurs qui ont une alimentation à base trophique plutôt pélagique ou océanique 

(sulfates de l’eau de mer) de ceux qui ont une alimentation ayant une base trophique plutôt 

benthique ou estuarienne/côtière (oxydation des sulfures) (Connolly et al. 2004). Cet isotope 

stable peut ainsi révéler des gradients estuaires-côtes-large chez certaines espèces de 

mammifères marins (e.g. Niño-Torres et al. 2006; Barros et al. 2010), avec une déplétion de la 

valeur en δ34S pour les individus au comportement alimentaire plus estuarien.  

Les résultats de δ34S que nous avons obtenus en Manche Est sur quatre phoques veaux-

marins et gris pourraient également amener à une interprétation en lien avec leur localisation 

spatiale par rapport aux côtes/estuaires. Les valeurs plus réduites de δ34S pour les deux phoques 

veaux-marins sont cohérentes avec leurs zones de chasse restreintes sur l’aire d’influence 

estuarienne autour de la baie de Somme et des estuaires adjacents. Les deux phoques gris ont 

globalement des valeurs en δ34S plus élevées, et ce plus particulièrement pour l’individu G08 

qui présente des zones de chasse plus au large. Ceci renforce l’hypothèse d’une origine plus 

marine des ressources alimentaires de cet individu G08. En revanche, bien que le phoque gris 

G03 présente des similarités spatiales (zones de chasse côtières/estuariennes) et isotopiques 

(δ13C et δ15N) avec les phoques veaux-marins, celui-ci est marqué par une ségrégation partielle 

en δ34S par rapport aux phoques veaux-marins (valeurs globalement plus élevées). Cette 

ségrégation pourrait avoir différentes origines. L’une d’entre elle pourrait être liée à l’écologie 

des poissons plats selon leur stade de vie (Riou 2001; Rochette et al. 2010) (voir la 
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schématisation du cycle biologique des soles communes et plies en Manche Est, en Figure 55.B). 

En effet, les poissons plats juvéniles (jusqu’à environ 2 ans) sont dépendants des nurseries 

estuariennes pour s’abriter et s’alimenter, alors que les individus adultes vont s’alimenter plus 

au large. Il est alors probable que leurs valeurs en δ34S soient plus réduites pour des poissons 

plats juvéniles, au niveau des estuaires, par rapport à des poissons plus âgés. Au vu de nos 

connaissances sur les stratégies alimentaires des deux espèces de phoques en Manche Est (cf. 

régime alimentaire et niches isotopiques), nous pouvons suggérer ici que les deux phoques 

veaux-marins S06 et S08 se sont probablement alimentés en grande partie de petits poissons 

plats issus de nurseries, ce qui a mené à une valeur réduite de δ34S. En revanche, il est plus 

probable que le phoque gris G03 ait privilégié des poissons plats globalement plus 

grands/adultes, ce qui a induit une valeur de δ34S plus élevée. Une autre hypothèse possible 

est que ce phoque gris se soit principalement alimenté sur des proies autres que des poissons 

plats dans ces zones côtières (e.g. harengs), induisant des valeurs isotopiques en δ13C et en 

δ15N similaires aux poissons plats mais différentes en δ34S, car sur une voie trophique plus 

marine.  

Les analyses effectuées ici sur seulement quatre individus montrent les précautions que 

nécessite l’hypothèse de chevauchement trophique dépendant d’individus de phoques gris : 

l’ajout d’une nouvelle dimension isotopique (δ34S) révèle que le chevauchement isotopique bi-

dimensionnel (en δ13C et en δ15N) ne permettrait peut-être pas de caractériser pleinement un 

chevauchement trophique, ou tout du moins de le préciser (e.g. petits vs grands poissons plats). 

Ces premiers résultats soulèvent le fort potentiel de cette troisième dimension isotopique pour 

étudier l’écologie alimentaire des phoques veaux-marins et gris en Manche Est, où les 

écosystèmes (et donc l’écologie des proies potentielles) peuvent être fortement structurés par 

les apports estuariens et marqués par un fort gradient côte-large (Kopp et al. 2015). Il serait 

utile à l’avenir d’ajouter une troisième dimension (δ34S) aux niches isotopiques de phoques 

veaux-marins et gris afin de préciser l’intensité du chevauchement, comme fait récemment dans 

une autre étude (Damseaux et al. 2021). Enfin, la mesure conjointe des valeurs isotopiques des 

proies potentielles de phoques en δ13C, δ15N et en δ34S en Manche Est – ces données sont à 

notre connaissance non disponibles dans la littérature – permettrait de mieux comprendre les 

niches trophiques des phoques, et ce d’autant plus si ces valeurs étaient mesurées sur des 

poissons plats à différent stades de vie (juvéniles vs adultes).  
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En bref, les résultats obtenus ici renforcent l’idée que les stratégies individuelles peuvent 

avoir une importance majeure dans l’écologie de prédateurs marins (ici sur le chevauchement 

trophique), et donc sur les interprétations associées, ce qui a déjà été soulevé dans d’autres cas 

d’études (e.g. Sommerfeld et al. 2013; Schwarz et al. 2021). De plus amples études, incluant de 

nouveaux indices des stratégies individuelles et une modélisation commune de toutes les 

composantes individuelles, permettraient de tester plus précisément ces hypothèses.  

4.5.3 Potentiel de compétition interspécifique et implications 

 Hypothèse de compétition interspécifique 

Une compétition trophique interspécifique pourrait exister entre le phoque veau-marin et 

le phoque gris : cette hypothèse est de plus en plus suggérée dans la littérature scientifique, et 

est proposée comme l’une des explications possibles des déclins locaux de phoques veaux-marins 

observés au cœur de leur aire de distribution alors que le nombre de phoques gris était stable 

ou augmentait (Bowen et al. 2003; Svensson 2012; Sharples et al. 2012; Hanson et al. 2013; 

Jones et al. 2015; Wilson et Hammond 2019; Thompson et al. 2019). Les résultats de ce chapitre 

de thèse mettent en lumière l’existence d’un chevauchement entre les niches trophiques des 

phoques veaux-marins et gris en limite Sud de leur aire de répartition européenne, en Manche 

Est. Ils montrent plus particulièrement que la niche trophique des phoques gris, plus grande, 

couvre la niche des phoques veaux-marins, plus petite. L’origine de ce chevauchement est la 

consommation conséquente de poissons plats benthiques par ces deux espèces sympatriques et 

un chevauchement spatial en zone côtière. Nous suggérons ici que ces résultats mettent en 

évidence l’existence d’un potentiel de compétition, et caractérisent quelle pourrait en être 

l’origine. En revanche, les données présentées ici n’apportent pas la preuve explicite d’une 

compétition, mais permettent juste d’en identifier le potentiel. 

 Le potentiel de compétition est ici détecté pendant une période où un nombre croissant 

d’individus des deux espèces sont observés en Manche Est (Vincent et al. 2017 et Figure 4.B 

pour rappel), c’est-à-dire supposément avant un potentiel effet d’une telle compétition sur les 

populations de phoques (e.g. capacité de charge atteinte ou déclins liés à un/des stress 

environnementaux). Au vu de ces résultats et du contexte de compétition, nous amènerons ici 

des éléments de discussion et émettrons des hypothèses écologiques sur :  

- les conséquences possibles qu’impliquerait une compétition sur les niches trophiques et 

les populations de phoques en Manche Est 
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- les mécanismes qui pourraient se mettre en place afin d’éviter ces interactions 

compétitives (cf. évolution possible des niches à moyen et long termes) 

- les conditions particulières en limite d’aire de répartition qui pourraient jouer un rôle 

sur la compétition 

- les facteurs qui pourraient être synergiques au phénomène de compétition 

interspécifique (e.g. épizooties, disponibilités des ressources, compétition 

intraspécifique) 

- l’influence des pressions anthropogéniques sur l’écologie trophique des phoques 

- les éléments qui pourraient également suggérer une coexistence entre ces espèces. 

L’objectif est donc de contextualiser ce potentiel de compétition entre ces espèces en Manche 

Est et de déterminer quelles pourraient en être les implications, si cette hypothèse s’avérait 

vérifiée. Ces connaissances spécifiques sur l’écologie trophique pourraient également avoir une 

utilité directe pour les politiques de gestion et de conservation de ces espèces (e.g. Sharples et 

al. 2012; Jones et al. 2015; Thompson et al. 2019). 

● Phoque veau-marin : l’espèce la plus impactée par une compétition ? 

La compétition interspécifique sur une ressource limitante est censée conduire 

théoriquement à l’exclusion de l’espèce qui n’arrive pas à s’adapter (Gause 1932), suspectée 

être le phoque veau-marin en présence de phoques gris (e.g. Bowen et al. 2003; Svensson 2012; 

Wilson et Hammond 2019). Cette affirmation repose sur les déclins de population de phoques 

veaux-marins conjointement observés à la croissance ou stabilité du nombre de phoques gris 

sur le même territoire, le cas inverse n’ayant pour l’instant pas été constaté. Cette différence 

de « rapport de force » pourrait aussi peut-être s’expliquer par le dimorphisme entre ces  

espèces – les phoques gris sont plus grands et lourds. Les phoques veaux-marins seraient 

également l’espèce la plus vulnérable des deux en présence de stress environnementaux tels que 

des ressources alimentaires en quantité limitée (e.g. Wilson et Hammond 2019) ou en présence 

de certaines maladies (cf. PDV; Härkönen et al. 2006; Hall et al. 2006). Enfin, les questions 

posées dans la thèse portent essentiellement sur la compétition indirecte issue de la 

consommation de mêmes ressources, cependant, des interactions directes sont également 

observées entre ces espèces : prédation de phoques gris sur les phoques veaux-marins (van Neer 

et al. 2015, 2021), et comportements d’agression sexuelle mortelle de mâles phoques gris sur 

des femelles phoques veaux-marins (Rohner et al. 2020). Ces interactions pourraient avoir un 
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effet significatif sur l’écologie trophique de ces espèces, et potentiellement mener à un 

comportement de territorialisation en mer (Wolff et al. 1983; Carpenter 1987). Si ce phénomène 

s’avérait de forte intensité à l’échelle de la colonie / population, il se pourrait alors qu’il puisse 

structurer en partie la niche trophique des phoques veaux-marins, par mécanisme d’évitement 

de prédation (e.g. évitement de zones de chasse communes). Les connaissances sur la prédation 

des phoques gris sur les phoques veaux-marins restent préliminaires, et ce plus particulièrement 

en Manche Est : il est donc difficile d’en estimer l’intensité à l’échelle populationnelle.  

● Une stabilité du potentiel de compétition au cours de la dernière décennie 

Le chevauchement entre les niches trophiques des phoques veaux-marins et gris est apparu 

très stable entre les deux périodes d’étude des niches isotopiques et zones de chasse, i.e. entre 

2008-2012 et 2019. Or, la cooccurrence entre deux espèces compétitrices est censée mener à 

terme à une ségrégation des niches pour limiter les effets de la compétition, lorsque les 

ressources sont limitées (e.g. Van Valen 1965; Diamond 1970). Ici, la stabilité du 

chevauchement trophique interspécifique suggère que les ressources disponibles sont toujours 

suffisantes en Manche Est pour permettre une certaine coexistence entre les deux espèces de 

phoques, bien que le nombre d’individus ait doublé voire triplé au cours de la dernière décennie. 

Une compétition interspécifique pourrait aussi mener à la modification brutale de la niche d’au 

moins une des deux espèces, sur au moins une dimension trophique (spatiale, temporelle, régime 

alimentaire) (Schoener 1974, 1983). Comme discuté précédemment, l’effet d’une compétition 

devrait probablement être plus important pour les phoques veaux-marins (cf. rapport de force 

entre les deux espèces). Ainsi, si une compétition trophique existe entre les deux espèces de 

phoques en Manche Est, celle-ci doit avoir un effet très négligeable sur la colonie de phoques 

veaux-marins pour l’instant, puisque leur niche trophique a été particulièrement stable au cours 

de la dernière décennie. Une compétition interspécifique pourrait cependant avoir un effet sur 

les populations à l’avenir si les effectifs de phoques continuent d’augmenter et/ou si les stocks 

de proies (essentiellement poissons plats) diminuent. 

Les effectifs de phoques veaux-marins en baie de Somme tendent probablement à se 

stabiliser depuis 2016 (Figure 4.B), mais il reste prématuré d’affirmer que cette colonie a atteint 

sa capacité de charge. Suivre les effectifs et les niches trophiques dans les prochaines années 

apparaît crucial afin de détecter tout potentiel changement majeur qui pourrait s’expliquer par 

des stress écologiques, e.g. compétition interspécifique, causes anthropiques. 
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● Comparaison avec le cas de la mer du Nord 

Le chevauchement trophique détecté ici entre les phoques veaux-marins et les phoques gris 

en Manche Est est opposé aux résultats obtenus par deux autres études en mer du Nord, le 

long des côtes écossaises et allemandes, où une forte ségrégation alimentaire et d’habitat a été 

détectée entre les deux espèces (Wilson et Hammond 2019; Damseaux et al. 2021). Dans ces 

études, la ségrégation trophique entre ces espèces se caractérise par une alimentation des 

phoques veaux-marins en zones côtières sur une importante diversité de proies (poissons 

benthiques, démersaux, pélagiques, incluant en partie des lançons), alors que les phoques gris 

s’alimentent essentiellement de lançons plus au large (Damseaux et al. 2021). Le régime 

alimentaire des phoques gris apparaît donc moins diversifié que celui des phoques veaux-marins, 

ce qui s’oppose nettement aux résultats de ce chapitre de thèse (cf. importance des poissons 

plats pour les phoques veaux-marins). Ceci pourrait s’expliquer par des phases différentes de 

statut des populations entre le cœur de leur distribution européenne (mer du Nord) et leur 

limite d’aire de répartition (Manche), où les effets hypothétiques d’une compétition n’ont peut-

être pas été les mêmes. En effet, Wilson et Hammond (2019) ont mis en évidence que les 

effectifs de phoques veaux-marins ont localement décliné en mer du Nord (~ années 2000) là où 

les lançons étaient initialement importants dans le régime alimentaire des deux espèces de 

phoques. Le déclin des stocks de lançons observés en mer du Nord au cours des années 1990 

(e.g. Furness 2002; Frederiksen et al. 2004; Heath 2005) a vraisemblablement mené les phoques 

veaux-marins à diversifier leur régime alimentaire, alors que ce type de proie est resté important 

pour les phoques gris (Wilson et Hammond 2019). Ces déclins de phoques veaux-marins 

auraient alors peut-être pu être favorisés par un effet synergique entre les déclins de stocks de 

lançons et la compétition avec les phoques gris sur cette ressource. Au cœur de leur distribution 

européenne, les niches trophiques de phoques reflèteraient ainsi une situation écologique où une 

compétition interspécifique a déjà eu lieu : les niches trophiques des phoques veaux-marins et 

gris se seraient alors ségrégées, afin de minimiser la compétition (cf. Van Valen 1965; Diamond 

1970; Schoener 1974). En limite d’aire de répartition, la compétition trophique entre les deux 

espèces de phoques pourrait potentiellement exister, mais les effets de cette compétition sur les 

dynamiques de population et les niches trophiques ne se seraient pas encore manifestés. 

D’autres hypothèses sont également proposées pour expliquer les déclins locaux de phoques 

veaux-marins au cœur de leur distribution, mais elles seront discutées plus loin. 
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L’arrivée de phoques gris visiteurs en Manche ces dernières années s’explique par une forte 

connectivité de ces individus avec le cœur de leur distribution, en mer du Nord (Vincent et al. 

2017) : ces individus seraient principalement des mâles adultes (cf. Vincent et al. 2018) qui se 

reproduisent le long des côtes de la mer du Nord en automne-hiver, puis viennent en Manche 

Est pour s’alimenter, essentiellement au printemps-été. Ceci pourrait probablement s’expliquer 

par l’élargissement de la niche spatiale des phoques gris du Sud de la mer du Nord : étant de 

plus en plus nombreux au cœur de leur distribution (Russell et al. 2019), certains phoques gris 

se déplaceraient peut-être jusqu’en Manche Est pour minimiser la compétition inter- et 

intraspécifique à proximité de leur site de reproduction, et s’alimenter ainsi sur des ressources 

moins utilisées. Ceci illustrerait bien les conditions écologiques différentes rencontrées par les 

phoques en Manche Est et en mer du Nord, pour l’instant, avec différentes implications sur les 

populations. La disponibilité des ressources communes aux deux espèces de phoques en Manche 

Est (poissons plats) sera vraisemblablement un élément déterminant à l’avenir dans les effets 

d’une potentielle compétition. 

 Implications d’une potentielle compétition et autres facteurs en synergie 

● Mécanismes et conséquences à l’issue d’interactions compétitives  

Dans le contexte d’étude présent, l’évolution future de la niche trophique des phoques 

veaux-marins et gris va très probablement dépendre de la disponibilité en poissons plats 

benthiques en Manche Est. Dans le cas où les stocks de poissons plats deviendraient limitants 

pour le nombre de phoques présents, la compétition entre les deux espèces de phoques devrait 

vraisemblablement s’accroître, amenant potentiellement à des modifications et/ou ségrégation 

des niches (cf. Van Valen 1965; Diamond 1970; Schoener 1974).  

Si la ressource en poissons plats devenait limitante en baie de Somme, la niche des 

phoques veaux-marins devrait théoriquement s’élargir, au moins sur une de ses dimensions 

(spatiale, temporelle, alimentaire) pour subvenir aux besoins énergétiques des individus (e.g. 

Svanbäck et Bolnick 2007). Ceci pourrait se traduire par exemple par : une diversification du 

régime alimentaire des phoques veaux-marins (poissons démersaux ou pélagiques, 

céphalopodes), par un élargissement de leurs zones de chasse, et/ou par une augmentation de 

l’effort de chasse en mer. L’élargissement de la niche des phoques veaux-marins reviendrait à 

occuper des dimensions déjà couvertes par la niche des phoques gris. Il s’agit de savoir si cette 

première espèce pourrait s’adapter dans un contexte écologique limitant. La difficulté à occuper 
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de telles nouvelles dimensions, pour accéder à une ressource suffisamment abondante, pourrait 

potentiellement causer un stress sur le succès de chasse et avoir un impact sur la fitness des 

individus (e.g. Gustafsson 1987). Ce stress alimentaire pourrait ainsi impacter le succès 

reproducteur au sein de la colonie de phoques veaux-marins (e.g. diminution de la fécondité 

des femelles) et avoir des conséquences sur le taux de survie des juvéniles (diminution du 

recrutement vers l’âge adulte), comme déjà mis en évidence par Bowen et al. (2003) en 

Atlantique Ouest dans un contexte de potentielle compétition locale avec des phoques gris (Île 

de Sable, Canada). De tels effets pourraient également avoir lieu en baie de Somme, si la colonie 

de phoques veaux-marins était soumise à un stress alimentaire. Certains individus pourraient 

alors peut-être émigrer vers des sites adjacents pour accéder à plus de ressources. Dans ce type 

de situation, la population de phoques veaux-marins atteindrait sa capacité de charge à un 

seuil plus réduit qu’en l’absence de conditions limitantes (cf. présence de phoques gris 

compétiteurs) et/ou serait marquée par des déclins locaux. Ces scénarios potentiels pourraient 

être qualifiés de « pessimistes », et reposent sur le postulat que les phoques veaux-marins 

n’arriveraient pas à s’adapter à un tel stress. Cependant, nous verrons ci-après qu’il est aussi 

possible d’émettre une hypothèse de coexistence entre les deux espèces.  

Une compétition interspécifique sur des ressources limitées pourrait aussi 

potentiellement mener à une modification de la niche trophique des phoques gris, si la 

compétition s’avérait peu bénéfique pour cette espèce. Une telle modification concernerait les 

individus aux stratégies de chasse similaires aux phoques veaux-marins (côtiers en Manche 

Nord-Est) : si leur stratégie s’avère moins avantageuse sur le moyen terme, ces individus 

pourraient à terme se ségréger spatialement afin d’éviter cette compétition. Dans ce cas, une 

ségrégation trophique et d’habitat pourrait se mettre en place, comme cela peut déjà s’observer 

sur ces espèces (e.g. Damseaux et al. 2021) ou sur d’autres prédateurs marins (e.g. Reisinger 

et al. 2020). Cette hypothèse reste néanmoins à nuancer ici puisque : 1) les phoques gris qui 

viennent en Manche Est sur des dimensions de la niche des phoques veaux-marins doivent 

vraisemblablement en tirer un plus grand profit qu’en restant en mer du Nord (où la 

compétition intra- et interspécifique est probablement plus forte), et 2) les phoques gris 

impliqués dans les interactions compétitives, directe ou indirecte, devraient être moins impactés 

que les phoques veaux-marins si la ressource utilisée devient limitante, puisqu’ils sont supposés 

être les meilleurs compétiteurs dans ce duel. Enfin, le schéma de chevauchement des niches 

trophiques – niche restreinte des phoques veaux-marins intégrée à la niche plus large des 
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phoques gris – nous amène à supposer que l’apparition de conditions écologiques limitantes 

devraient plus contraindre les phoques veaux-marins à s’adapter que n’auraient à le faire les 

phoques gris.  

Le contexte de limite d’aire de répartition pour ces deux espèces pourrait également 

avoir un rôle sur les mécanismes écologiques dont la potentielle compétition interspécifique 

(Brown et al. 1996; Sexton et al. 2009). D’un point de vue théorique, la limite d’aire de 

répartition d’une espèce suppose l’existence de conditions limitantes (e.g. ressources), et 

pourrait ainsi servir comme « terrain d’essai » pour comprendre comment une population peut 

s’adapter (ou non) à de nouvelles conditions (Sexton et al. 2009). Dans le cas présent, si les 

ressources des deux espèces étaient plus limitantes en Manche Est qu’au cœur de leur 

distribution européenne, le phénomène de compétition interspécifique pourrait être exacerbé, 

et nous pourrions ainsi nous attendre à observer des effets dans le futur tels que des 

modifications du régime alimentaire, des zones de chasse, et/ou des dynamiques de population 

de phoques veaux-marins. Une dernière hypothèse pourrait être une réduction de la compétition 

par les phoques gris venant de la mer du Nord en élargissant leurs zones de chasse vers la 

Manche Ouest, bien que les mouvements entre Manche Est et Ouest sont pour l’instant limités 

(connectivité des phoques gris en Bretagne essentiellement avec les sites Irlandais et d’Ouest 

britannique, Vincent et al. 2016, 2017), ou vers des zones au-delà de la limite de distribution 

actuelle (e.g. façade Atlantique française). 

● La compétition comme un effet possible parmi plusieurs causes 

multifactorielles ? 

La compétition interspécifique est probablement l’un des facteurs qui peut avoir un rôle 

structurant sur les niches trophiques des phoques veaux-marins et gris, et potentiellement un 

effet sur les populations. Cependant, comme usuellement suggéré en écologie, ce sont 

généralement un ensemble de causes multifactorielles agissant en synergie qui mènent à des 

effets écologiques. D’autres hypothèses que la compétition sont proposées pour expliquer les 

déclins locaux de phoques veaux-marins au cœur de leur distribution (cf. revue de Blanchet et 

al. 2021 sur le statut des populations de phoques veaux-marins) : les effets de maladies 

infectieuses naturelles (Phocine Distemper Virus, PDV, Harding et al. 2002; Härkönen et al. 

2006; Hall et al. 2006), les interactions avec les activités anthropiques (Bexton et al. 2012), 

l’exposition à des toxines néfastes produites par des blooms phytoplanctoniques (Hall et Frame 
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2010; Jensen et al. 2015), la prédation par d’autres prédateurs (Lucas et Stobo 2000; Bowen et 

al. 2003), et le déclin de ressources d’intérêt pour cette espèce  (Wilson et Hammond 2019). 

Des efforts de recherche récents portent aussi sur l’impact potentiel d’une exposition aux bruits 

d’origine anthropique sur ces espèces (e.g. Mikkelsen et al. 2019), et ce plus particulièrement 

dans un contexte d’installation d’éoliennes offshore (Hastie et al. 2015; Russell et al. 2016). 

La fréquence et l’importance de maladies de PDV sont des pressions qui peuvent 

significativement impacter les populations de phoques veaux-marins – voir les effets des PDV 

de 1988 et 2002 sur les populations en fonction des zones géographiques (Härkönen et al. 2006; 

Brasseur et al. 2018; Thompson et al. 2019). La diffusion du PDV vers les colonies sédentaires 

de phoques veaux-marins serait favorisée par les mouvements à large échelle d’un nombre 

croissant de phoques gris, ces derniers étant vraisemblablement plus immunisés face à ce type 

de virus mais étant des porteurs du virus (ils sont alors considérés comme des « réservoirs de 

PDV ») (Härkönen et al. 2006; Hall et al. 2006). Le rétablissement des populations de phoques 

veaux-marins post-PDV est élevé sur certains sites (e.g. mer de Wadden, Brasseur et al. 2018). 

Cependant, Svensson (2012) a émis l’hypothèse qu’une fréquence importante de PDV avec des 

effets significatifs sur les phoques veaux-marins, en mer Baltique, pourrait faciliter l’expansion 

de populations de phoques gris compétiteurs sur les habitats auparavant utilisés par un plus 

grand nombre de phoques veaux-marins. Les précédents épisodes de PDV n’ont pas eu d’effet 

les colonies de phoques veaux-marins en Manche Est, probablement parce que la connectivité 

avec la mer du Nord était très réduite (cf. très peu de phoques gris sur ce secteur en 2002). Des 

épizooties pourraient cependant avoir lieu à l’avenir en Manche Est. Si l’hypothèse de Svensson 

(2012) s’avérait vérifiée, il se pourrait alors les effets d’une compétition interspécifique puissent 

être plus importants s’ils sont combinés avec un autre stress (ici, issus d’une maladie). 

Les compétitions inter- et intraspécifiques pourraient également avoir des effets 

synergiques, dans le cas de conditions limitantes (cf. ressources) ou d’autres stress. En effet, 

par effet de densité dépendance lié au nombre d’individus au sein d’une même population, les 

individus les moins adaptés tels que les nouveau-nés pourraient être les plus impactés par une 

compétition intraspécifique, en l’absence de ressource suffisante (exemple sur les phoques gris, 

cf. Breed et al. 2013). En cas de conditions environnementales stressantes, ce phénomène 

pourrait alors s’ajouter aux effets d’une compétition interspécifique, si les deux espèces 

compétitrices n’arrivent pas à coexister, et impacter par exemple le recrutement de juvéniles 

vers l’âge adulte. 
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De par la complexité des phénomènes écologiques, nous pouvons supposer que les effets 

écologiques résultent de causes multifactorielles dont les contributions au phénomène observé 

peuvent varier selon les cas d’étude. Ici, les résultats nous aident à contextualiser les causes 

des potentiels d’interactions compétitives chez les phoques veaux-marins et gris en Manche 

Est. Cependant, ces phénomènes écologiques ne pourraient avoir un impact qu’en présence 

d’autres conditions synergiques (e.g. raréfaction des proies, Wilson et Hammond 2019), et non 

dans des conditions optimales. Il apparaît donc crucial d’avoir une compréhension intégrée de 

tous les possibles phénomènes, voire de les intégrer au sein d’un même modèle pour évaluer 

leur contribution relative (Svensson 2012).  

 Utilisation de ressources sous pressions anthropogéniques : quel impact ? 

La Manche Est est sujette à des changements écologiques substantiels liés à des causes 

anthropiques. En effet, une réorganisation majeure des communautés de poissons et un déclin 

de l’abondance totale en poissons de 80% ont été observés en baie de Somme au cours des 

trente dernières années (Auber et al. 2017; McLean et al. 2019). Au-delà de l’impact que la 

surpêche peut avoir sur les populations de poissons (Le Pape et al. 2017), ces modifications 

écologiques majeures seraient essentiellement en lien avec un réchauffement global des eaux 

marines (Auber et al. 2017; McLean et al. 2019) – augmentation de la température de surface 

de +0.28°C (± 0.09°C) par décennie de 1983 à 2015 en Manche Est (McLean et al. 2018). Ceci 

s’est caractérisé par une diminution de l’abondance d’espèces d’eaux froides (Auber et al. 2017) 

et d’espèces à stratégie « r », i.e. à croissance/reproduction rapide et de plus faible niveau 

trophique (McLean et al. 2019). De fortes pressions existent donc sur les nurseries de poissons 

en baie de Somme, dont celles de poissons plats, et affectent leur stabilité. Ces modifications 

pourraient avoir des conséquences sur les phoques veaux-marins et gris dans ce secteur, puisque 

les poissons plats sont un type de proies important dans leur régime alimentaire. Cependant, 

les effectifs de phoques ont augmenté exponentiellement en parallèle de ces changements des 

communautés de poissons depuis les années 1990. La ressource n’a donc probablement pas été 

limitante pour les deux espèces, sur cette période. Néanmoins, les effets issus des changements 

climatiques sont amenés à continuer, et probablement à s’amplifier dans les prochaines années. 

Il est alors possible que les poissons plats deviennent une ressource limitante à court et moyen 

terme, pour un nombre croissant de phoques. Une trop forte pression sur les stocks de poissons 

plats pourrait potentiellement impacter les populations de phoques veaux-marins, sur le même 

schéma que celui suggéré en mer du Nord suite aux déclins de lançons (Wilson et Hammond 
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2019). La poursuite/l’augmentation de cette pression pourrait probablement impacter la niche 

des deux espèces de phoques, exacerber les interactions compétitives intra- et interspécifique, 

et ainsi avoir des conséquences sur les populations. 

Ce chapitre de thèse met en lumière l’attention particulière à avoir sur les poissons plats 

benthiques en Manche Est pour comprendre l’écologie des deux espèces de phoques et le 

potentiel de compétition interspécifique. Il serait intéressant à l’avenir de quantifier les effets 

potentiels d’une raréfaction des proies sur les populations de phoques et la compétition. Sur la 

base des connaissances acquises ici, la consommation des espèces de phoques en proie pourrait 

être estimée (modèles bioénergétiques ; dans la continuité des résultats présentés dans Vincent 

et al. 2018), puis spatialisée (zones de chasse, e.g. Vincent et al. 2016), afin de la comparer 

avec des données de biomasse de proies disponibles en Manche Est. Il serait aussi intéressant 

d’inclure l’effet individuel dans ces modèles, puisque la compétition dépendrait de certains 

individus de phoques gris. Les hypothèses de la thèse pourraient alors être mieux testées. 

 Compétition ou coexistence ?  

Les phoques veaux-marins et gris pourraient hypothétiquement coexister en limite Sud 

de leur aire répartition européenne, si la ressource est suffisamment abondante pour la survie 

des deux espèces (Pianka 1974) et/ou si leurs niches trophiques se ségrégent sans conséquence 

significative sur les populations (Van Valen 1965; Diamond 1970). Ce chapitre met en évidence 

les éléments écologiques qui pourraient potentiellement mener à une compétition interspécifique 

(cf. le chevauchement). Cependant, certaines dimensions des niches trophiques divergent en 

partie, ce qui suggèrerait l’existence de certains mécanismes de coexistence malgré un 

chevauchement partiel (e.g. Cardona 2001). Cette hypothèse pourrait être renforcée par la 

stabilité des niches des deux espèces au cours de la dernière décennie, par exemple. L’hypothèse 

de compétition doit ainsi être raisonnablement relativisée en l’état actuel des choses, bien 

qu’elle reste une éventualité future en cas de conditions limitantes. 

La ségrégation spatio-temporelle de l’habitat est un mécanisme qui peut favoriser la 

coexistence entre deux espèces qui utilisent les mêmes ressources (e.g. sur deux espèces 

sympatriques de pétrels, Granroth-Wilding et Phillips 2019). Les périodes de reproduction et 

de mue sont asynchroniques entre les phoques veaux-marins et gris (printemps-été et automne-

hiver respectivement), et toutes deux marquées par un plus faible effort de chasse. Ceci pourrait 

donc induire un certain partage naturel des ressources selon les saisons. En Manche Est, le 
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chevauchement trophique interspécifique sur les poissons plats, au même moment, pourrait 

donc s’avérer plus limité que d’apparence. De plus, les phoques gris sont moins présents en 

Manche Est en automne-hiver, puisque la plupart des individus se déplacent vers la mer du 

Nord pour se reproduire/muer (Vincent et al. 2017), ce qui devrait diminuer l’intensité d’une 

potentielle compétition au moment où les phoques veaux-marins s’alimentent le plus. Les cycles 

biologiques des espèces permettraient alors ici de réduire spatialement et temporellement les 

effets d’une compétition. Ce potentiel mécanisme de coexistence pourrait être testé à l’avenir 

par modélisation bioénergétique, en considérant les besoins énergétiques et les zones de chasse 

par saison. 

Les phoques veaux-marins s’alimentent essentiellement sur des poissons plats 

benthiques globalement plus petits (plus juvéniles) que les phoques gris en baie de Somme, ce 

qui pourrait suggérer une certaine coexistence par sélection de proies similaires mais à différents 

stades de vie (De Roos et al. 2008; Brink et al. 2015). Cette conclusion reste générale, et nuancée 

par l’utilisation de tailles de poissons plats similaires, intermédiaires, par les deux espèces. 

Cette hypothèse de coexistence serait aussi cohérente avec les zones de chasse des phoques 

veaux-marins (au niveau des nurseries côtières) et des phoques gris (plus étendues et parfois 

au large où peuvent être les poissons plats adultes). Ce mécanisme permettrait de diminuer en 

partie les interactions interspécifiques directes, au mêmes endroits et moments. Cependant, il 

ne préviendrait pas d’une compétition indirecte sur les poissons plats en Manche Est puisque 

l’abondance de juvéniles en zone côtière est dépendante du succès de reproduction d’individus 

adultes plus au large, et puisque l’abondance d’adultes est dépendante du recrutement des 

juvéniles (Riou 2001; Rochette et al. 2010). Considérant cette relation juvéniles-adultes, nous 

pourrions nous demander si c’est la pression de prédation des phoques gris sur les poissons 

plats adultes qui pourrait avoir un impact sur l’abondance de juvéniles, utilisés par les phoques 

veaux-marins, ou l’inverse ? De plus amples recherche devraient être réalisées pour explorer 

ceci (e.g. modélisation des réseaux trophiques). Néanmoins, la niche plus étroite des phoques 

veaux-marins, centrée sur les poissons plats juvéniles, nous suggère que c’est plus probablement 

cette espèce de phoque qui serait la plus vulnérable en cas de changement majeur sur ce type 

de proies. 

Entre coexistence et compétition, quel mécanisme prédomine donc actuellement entre 

les phoques veaux-marins et gris en limite d’aire de répartition ? Il apparaît ici impossible de 

pouvoir confirmer l’une des hypothèses émises dans notre cas d’étude, et la poursuite des 
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recherches sur les dynamiques de population, les niches trophiques et les zones de chasse 

apparaît essentielle pour identifier un potentiel effet. La coexistence et la compétition entre 

espèces forment vraisemblablement un continuum dépendant de nombreux autres facteurs (e.g. 

disponibilités en ressources, stress environnementaux et/ou anthropiques), où les effets d’une 

compétition peuvent varier au cours du temps et des conditions. L’étude de tels phénomènes 

chez les deux espèces de phoques en Manche Est nécessite alors un suivi sur le long terme. 
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Points importants de la discussion 

• Approches indépendantes et complémentaires → identification des 

niches trophiques des phoques veaux-marins et gris & chevauchement 

(section 4.5.1) 
 

- L’ensemble des résultats sont complémentaires (régime alimentaire, niches 

isotopiques et zones de chasse) → confiance sur l’identification du chevauchement 

interspécifique 

- Limites des approches → en partie contrebalancées par l’utilisation de plusieurs 

approches & prudences à avoir sur les conclusions. 

 

• Variabilité intraspécifique des niches → informe sur les stratégies de 

chasse des deux espèces (section 4.5.2)  
 

- ++ similarités trophiques entre individus de P. veaux-marins qu’entre P. gris : 

   ▸ P. veaux-marins → habitudes alimentaires à l’échelle de la colonie ? 

   ▸ P. gris → plus grande diversité interindividuelle de stratégies 

- Hypothèses sur une potentielle compétition intraspécifique. 

 

• Contribution des stratégies individuelles de phoques gris au 

chevauchement trophique interspécifique (section 4.5.2)  
 

- Chevauchement interspécifique entre les deux espèces → quelques phoques gris aux 

fortes similarités trophiques avec les P. veaux-marins (quelles implications) 

- Pas de lien avec l’âge des individus ↔ dépendant des stratégies individuelles  

- Des perspectives d’études complémentaires → isotope stable du soufre δ34S. 

 

• Chevauchement interspécifique → potentiel de compétition entre           

phoques veaux-marins et gris : potentielles implications et perspectives 

(section 4.5.3)  
 

- Potentiel de compétition sur poissons plats benthiques en zones côtières : 

si ↗ du nombre de phoques et/ou ↘ stocks poissons → compétition (quels signes ?) 

- P. veau-marin probablement + vulnérable si compétition/stress environnementaux  

- Hypothèses sur la synergie possible entre plusieurs facteurs dont la compétition 

- Communautés de poissons en Manche Est ↔ pressions anthropiques (implications ?) 

- Coexistence entre les deux espèces, pour l’instant ? (continuum avec compétition). 
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CHAPITRE 5 

5 Conclusions et perspectives 

 

 

 

 
 

Phoque gris sur son reposoir, à marée montante, baie de Somme. 

Photo Yann Planque 
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5.1 Une compréhension intégrée des stratégies de chasse 

et de l’écologie trophique des phoques  

 Principales conclusions de la thèse 

Ce travail de thèse apporte des connaissances détaillées sur les stratégies de chasse 

(identification des zones de chasse et du comportement de chasse en plongée) et sur l’écologie 

trophique des phoques veaux-marins et des phoques gris, dans un contexte spécifique : en limite 

Sud de leur aire de répartition européenne. Les deux parties de ce travail apportent des éléments 

de réponses complémentaires qui étayent notre compréhension sur l’acquisition des ressources 

de ces deux espèces de phocidés, lorsqu’elles se retrouvent en sympatrie, ici en Manche Est. 

Les chapitres centraux de la thèse (3 et 4) illustrent tous deux que notre compréhension du 

comportement de chasse et l’écologie trophique de ces espèces doit impérativement se faire de 

l’échelle individuelle à l’échelle de la population (colonie ou sous-population dans le cas précis). 

Dans les deux chapitres, les stratégies individuelles de chasse ont vraisemblablement un rôle 

structurant sur l’essentiel des conclusions de cette étude. Plus que jamais, nous pouvons donc 

affirmer à l’issue de cette thèse que « les individus comptent » chez les phoques veaux-marins 

et gris, pour reprendre l’expression utilisée par Sommerfeld et al. (2013b) et Schwarz et al. 

(2021) sur d’autres prédateurs marins. Cette thèse a ainsi permis de proposer des éléments 

d’interprétation et des hypothèses sur les potentielles interactions compétitives inter- et 

intraspécifiques chez ces deux espèces sympatriques de prédateurs supérieurs marins. 

Grâce aux données de plongée et de localisation spatiale acquises par le déploiement 

d’outils de suivis télémétriques sur les deux espèces de phoques, nous avons pu tester au 

Chapitre 3 plusieurs méthodes d’identification du comportement de chasse, basées sur l’analyse 

des mouvements horizontaux ou verticaux, et ainsi déterminer lesquelles sont les plus 

pertinentes pour spatialiser les zones de chasse, dans notre cas d’étude. Les résultats de cette 

étude ont directement permis de mettre en évidence la pluralité des stratégies individuelles de 

chasse qui peuvent être déployées par ces espèces, dans les dimensions horizontale et verticale 

qu’elles explorent. En effet, chaque individu d’une population ne déploie vraisemblablement 

pas systématiquement les mêmes stratégies comportementales dans son environnement 3D pour 

trouver sa ressource : ceci a mené entre autres à une insuffisance des mouvements horizontaux 

pour caractériser correctement les zones de chasse de nombreux individus, et donc influencé les 
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conclusions à l’échelle populationnelle. Tous ces travaux de thèse illustrent le caractère 

complexe des stratégies de chasse des phoques veaux-marins et gris à l’échelle de l’espèce, ou 

même au sein d’une population précise, ce qui soulève la difficulté de les résumer par un 

comportement simplifié, suivant la théorie de l’approvisionnement optimal, comme déjà suggéré 

sur d’autres espèces (Bestley et al. 2015; Carter et al. 2016; Riaz et al. 2021). Dans le cas 

d’étude présent, les mouvements horizontaux observés en surface se sont avérés trop réducteurs 

des comportements complexes des phoques veaux-marins et gris, et probablement insuffisants 

pour détecter leurs zones de chasse à fine échelle, alors que les mouvements verticaux en plongée 

se sont avérés ici plus appropriés.  

Les travaux sur l’identification du comportement et des zones de chasse de phoques, au 

Chapitre 3, sont directement complémentaires aux connaissances acquises sur les niches 

trophiques de ces espèces, au Chapitre 4. L’hypothèse initiale d’un comportement de chasse 

essentiellement benthique de ces espèces en Manche Est, sur laquel le repose l’approche verticale 

d’identification des zones de chasse, a été étayée par les comportements en plongée et par les 

caractéristiques des niches trophiques identifiées. En effet, les poissons plats benthiques jouent 

ici un rôle clé sur l’écologie trophique des phoques veaux-marins et gris dans le cas présent, et 

le comportement de chasse en plongée et les zones de chasse sont particulièrement cohérents 

avec cette conclusion. Les apports méthodologiques issus du Chapitre 3 servent aussi 

directement à mieux caractériser la dimension spatiale des niches trophiques de phoques au 

Chapitre 4. Le principal enseignement que nous pouvons tirer de cette complémentarité est de 

requestionner les méthodes de détection des zones de chasse sur chaque nouveau cas d’étude 

(sites / espèces), et de se réintéresser systématiquement aux stratégies de chasse des prédateurs 

de l’échelle individuelle à l’échelle populationnelle. Ce qui est probablement juste pour les 

phoques veaux-marins et gris en limite de leur aire de répartition ne le sera peut-être pas 

ailleurs (au cœur de leur distribution).  

L’ensemble des connaissances de cette thèse a également permis de mieux cerner quelles 

pourraient être les sources de potentielles compétitions inter- et intraspécifiques, même si elles 

ne nous permettent pas de confirmer la présence ou absence de telles compétitions, notamment 

en l’absence de données détaillées sur l’état des stocks de proies visés. Elle apporte ainsi le 

cadre de connaissances essentielles pour envisager les effets potentiels de tels mécanismes 

écologiques à venir, permet de poser de nombreuses questions écologiques, et ouvre de nouvelles 

pistes d’étude. En effet, nous savons maintenant quels sont les paramètres de l’écologie 
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trophique à suivre et qui pourraient être modifiés en cas de stress environnemental sur ces 

populations de phoques. Les stratégies individuelles constituent ici aussi un élément clé des 

conclusions écologiques (chevauchement trophique induit par certains phoques gris), et les 

suivis à cette échelle individuelle apparaissent donc cruciaux pour comprendre l’écologie à 

l’échelle populationnelle.  

Ce travail fournit un exemple d’étude précis sur l’écologie trophique des phoques veaux-

marins et gris, dans des conditions écologiques qui lui sont propres. Cette étude a eu lieu en 

limite de l’aire de répartition de ces espèces, ce qui est parfois considéré comme un objet d’étude 

(ou une zone atelier) particulièrement intéressant(e) en écologie fondamentale pour étudier des 

mécanismes écologiques tels qu’une compétition interspécifique (Brown et al. 1996; Sexton et 

al. 2009). Bien que rien ne nous permette d’affirmer que la limite de répartition spatiale 

observée aujourd’hui en Europe (i.e. niche réalisée) puisse être proche de la limite de la niche 

fondamentale des espèces, nous pouvons supposer que les conditions écologiques rencontrées en 

Manche Est puissent être limitantes sur certaines dimensions. L’étude des stratégies de chasse 

et des niches trophiques, aux échelles individuelle et populationnelle, mériteraient alors d’être 

poursuivies et précisées, pour répondre aux questions écologiques sur le devenir des deux espèces 

en sympatrie, si les conditions sont ou deviennent limitantes (e.g. ressources en poissons plats 

dans le cas présent). 

 Des implications dans d’autres domaines de recherche 

Les travaux de cette thèse ne s’arrêtent pas exclusivement à l’écologie trophique de ces 

espèces. Parmi les applications possibles, les connaissances acquises ici servent directement aux 

analyses d’identification des habitats de chasse des phoques veaux-marins et gris. Les avancées 

des connaissances sur les méthodes d’identification du comportement de chasse ont directement 

servi aux travaux de thèse de Mathilde Huon (2017) portant sur l’habitat de chasse de ces 

espèces. Ils ont aussi permis de mettre en évidence l’importance d’étudier l’habitat de ces 

espèces de phoques à fine échelle, i.e. à l’échelle des colonies/sous-populations (Huon et al. 

2021, Article 3 en annexe). Les connaissances sur l’habitat utilisé sont particulièrement 

complémentaires aux questions sur l’écologie trophique : elles permettent d’identifier par 

exemple les conditions environnementales abiotiques sélectionnées par ces espèces, et 

potentiellement de faire le lien avec l’écologie des proies. Ces types d’analyses permettent aussi 

d’évaluer si l’habitat préférentiel des populations de phoques est étendu ou non sur la zone 
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d’étude, et s’il peut potentiellement aller au-delà de l’habitat actuellement utilisé. La poursuite 

de ce type de travail s’inscrit en complément du suivi des niches trophiques sur le moyen terme 

et sur le long terme, l’objectif étant de pouvoir étudier tout potentiel changement futur 

d’habitat, de zones de chasse, et/ou de régime alimentaire. En complément des analyses 

d’habitat déjà effectuées, les travaux présents apportent une première information sur l’habitat 

vertical utilisé par ces espèces, et il serait intéressant de compléter son étude pour en évaluer 

le lien avec les stratégies alimentaires (benthique vs pélagique). Ainsi, les informations sur 

l’habitat préférentiel de ces espèces s’avèrent essentielles pour évaluer les habitats vers lesquels 

les colonies/sous-populations de phoques en Manche Est pourraient hypothétiquement 

s’étendre à l’avenir. Ces connaissances pourraient finalement être utiles pour évaluer les 

habitats à protéger pour maintenir le bon état écologique des populations de phoques, par 

exemple, et donc pour répondre aux enjeux de gestion et conservation. 

5.2 Des connaissances utiles aux enjeux de gestion et de 

conservation 

Les nouvelles connaissances proposées dans cette thèse permettent de mieux répondre aux 

enjeux de gestion et de conservation des phoques veaux-marins et gris (Huon et al. 2015; 

Vincent et al. 2016, 2018). Les informations précises sur la niche trophique de ces deux espèces 

en Manche Est, dont leur régime alimentaire et les zones de chasse en mer, sont directement 

utiles pour suivre et maintenir le bon état écologique des populations. À titre d’exemple, toutes 

ces informations pourront être utiles aux structures gestionnaires du milieu marin (ministères 

et agences publiques de l’environnement), dont le Parc naturel marin des estuaires picards et 

de la mer d’Opale au niveau local et les opérateurs des zones Natura 2000 (N2K, suivant la 

directive Habitats-Faune-Flore 92/43/EEC). Elles seront aussi utiles en partie pour répondre 

aux enjeux des programmes de mesure de la Directive-Cadre Stratégie pour le Milieu Marin 

(DCSMM / MSFD, 2008/56/EC) de l’Union Européenne. Le bon état des populations de 

phoques dépend sans doute en grande partie de leur capacité à accéder à des ressources en 

quantité suffisante, et le suivi de potentiels changements trophiques futurs en lien avec des 

stress potentiels (dont une potentielle compétition interspécifique) apparaît nécessaire.  

Les résultats de cette thèse pourront aussi servir à étudier les interactions potentielles 

entre les populations de phoques et les activités anthropiques. Les interactions entre phoques 
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et activités de pêche constituent un axe de recherche largement abordé sur ces espèces, dont 

l’objectif est d’en mesurer l’intensité et/ou la source (Trzcinski et al. 2006; Lundström et al. 

2010; Cronin et al. 2012, 2016; Oksanen et al. 2014; Vincent et al. 2016; Murray et al. 2021). 

Ces interactions peuvent être de différentes natures (e.g. opérationnelle si déprédation, ou 

capture accidentelle), mais les informations issues de cette thèse permettraient surtout 

d’évaluer les interactions trophiques indirectes entre prédateurs et pêcheries. Il pourrait s’agir 

d’évaluer l’intensité du prélèvement par les phoques de ressources halieutiques d’intérêt 

commercial (e.g. Trzcinski et al. 2006), ou inversement l’impact de la pêche sur la quantité et 

le type de proies disponibles pour les phoques (e.g. Lundström et al. 2010). Grâce aux 

connaissances sur les niches trophiques, il serait alors possible d’évaluer le chevauchement 

trophique entre phoques et pêcheries, et de mesurer l’intensité de ces potentielles interactions 

en quantifiant la consommation des phoques à l’échelle populationnelle (Vincent et al. 2016, 

2018). 

Il est aussi possible que l’écologie trophique des phoques puisse être influencée par des 

interactions plus directes telles que les dérangements liés au bruit en mer (trafic maritime).  

Des recherches ont récemment été initiées en ce sens pour mesurer les effets potentiels des 

bruits d’origine anthropique sur le comportement / les mouvements en mer des phoques veaux-

marins et gris (Chen et al. 2017; Mikkelsen et al. 2019). Elles s’inscrivent plus spécifiquement 

dans le cadre de l’installation accrue d’éoliennes en mer ces dernières décennies, où il s’avère 

important d’évaluer l’impact potentiel sur ces espèces au cours de leur installation (cf. par 

battage de pieux) ou lorsqu’elles sont opérationnelles (Russell et al. 2014, 2016; Hastie et al. 

2015). Si ces installations peuvent avoir un impact direct au cours de leur déploiement (lié au 

bruit) (Russell et al. 2016), elles peuvent aussi potentiellement induire des effets récifs une fois 

construites (Russell et al. 2014). En France, l’installation de nombreux parcs d’éoliennes en 

mer est prévue au cours de la prochaine décennie, en Manche-mer du Nord et en Atlantique, 

et plus spécifiquement à proximité de la baie de Somme pour l’un d’entre eux (Eoliennes en 

Mer Dieppe-Le-Tréport, EMDT). Un projet pluriannuel de recherche est prévu pour étudier 

l’impact potentiel de cette installation sur les populations de phoques en Manche Nord-Est 

(avant, pendant et après installation), et celui-ci inclut le suivi de l’écologie trophique des deux 

espèces (e.g. régime alimentaire, zones de chasse). Tous les résultats de cette thèse apportent 

ainsi des connaissances initiales sur les stratégies de chasse et les niches trophiques de phoques, 

avant tout futur changement potentiel influencé par ces installations. 
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5.3 Perspectives d’études 

Partant de l’hypothèse que les compétitions inter- et/ou intraspécifiques pourraient avoir 

lieu au sein des colonies/sous-populations de phoques veaux-marins et gris en Manche Est, il 

apparaît essentiel de suivre les potentiels changements d’ordre trophique (e.g. changements de 

régime alimentaire, élargissement/contraction des zones de chasse) et d’ordre populationnel 

(cf. diminution/stabilisation/augmentation du nombre d’individus). Le suivi des niches 

trophiques devrait alors être poursuivi pour répondre à ces questions, et complété par des 

analyses plus détaillées sur certaines dimensions de niche – e.g. niches isotopiques en trois 

dimensions avec les isotopes stables du carbone de l’azote et du soufre (Niño-Torres et al. 2006; 

Pinzone et al. 2019; Damseaux et al. 2021) ; régime alimentaire complété par des analyses de 

biologie moléculaire dans les fèces (Deagle et al. 2005; Tollit et al. 2009; Flanders et al. 2020). 

Au-delà de l’aspect méthodologique, un tel renforcement des connaissances résiderait aussi dans 

le suivi télémétrique d’un plus grand nombre d’individus, avec idéalement une meilleure 

balance entre mâles-femelles et jeunes-adultes, ou dans la collecte d’échantillons de fèces de 

façon plus régulière et homogène dans le temps. Il en est de même pour la poursuite du suivi 

du comportement de chasse en plongée et en surface, à l’échelle individuelle. Une diversification 

de ces stratégies de chasse entre individus, ou pour un individu, pourrait refléter un changement 

de types de proies ciblés. Cela pourrait se caractériser par exemple par une augmentation des 

plongées de chasse plus pélagiques, si les ressources de poissons plats venaient à devenir 

limitantes. 

Les hypothèses de compétition inter- et intraspécifique pourraient être plus amplement 

testées à l’avenir, en présence de données détaillées sur l’état des stocks de poissons et 

céphalopodes en Manche Est. Tout comme pour les enjeux d’interactions avec les pêches, il 

serait maintenant utile d’évaluer précisément la consommation des phoques veaux-marins et 

gris en Manche Est par modélisation bioénergétique pour mieux tester ces hypothèses de 

compétition inter-/intraspécifique. La consommation des deux espèces pourrait être évaluée à 

l’échelle des colonies/sous-populations en considérant différents paramètres : la composition du 

régime alimentaire, les besoins énergétiques des espèces au fil des saisons (cf. taux métaboliques, 

coûts de vie/d’activité), les qualités des proies ciblées (en calories), les tailles de population par 

saison (nombre de phoques), la structure de population et les zones de chasse en mer (Trites 

et Spitz 2018; Spitz et al. 2018). De tels travaux avaient été initiés dans le cadre d’un précédent 
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projet (Vincent et al. 2018, résultats non publiés), mais ces analyses mériteraient d’être 

approfondies et complétées par une spatialisation de la consommation afin d’effectuer une 

comparaison interspécifique. Ces analyses, complétées par les données de stocks de proies, 

pourraient ainsi permettre d’aller plus loin sur le potentiel de compétition inter-

/intraspécifique, par application de modèles écosystémiques avec tous ces paramètres.  

En parallèle du suivi des niches trophiques, et hypothétiquement de la consommation en 

lien avec les stocks de proie, il serait également intéressant de suivre l’état écologique des 

populations de phoques veaux-marins et gris en Manche Est avec d’autres indices. L’acquisition 

de données sur les tentatives de capture de proies, au cours des suivis télémétriques présentés 

dans cette thèse (2019), et la détection de plongées associées à la chasse (par analyse en 

clustering), apporte ici l’opportunité d’effectuer des budgets d’activités précis à l’échelle 

populationnelle par analyse des mouvements des individus (McClintock et al. 2013). De tels 

budgets permettraient ainsi d’évaluer si les individus sont marqués à l’avenir par une 

augmentation de l’effort de recherche alimentaire (e.g. temps passé en mer, effort de nage, 

distance pour accéder aux proies) qui pourrait suggérer un changement écologique, et qui se 

ferait au détriment du repos. De tels changements pourraient alors avoir différentes 

origines dont un accès plus restreint aux proies de hautes qualités énergétiques (i.e. plus 

profitables), peut-être lié en partie à des stress environnementaux (e.g. forçages climatiques ou 

océanographiques ; Furness 2002; Heath 2005) et/ou à une augmentation des mécanismes de 

compétition. Les phoques auraient alors besoin : 1) de s’alimenter sur des proies de moins 

bonne qualité énergétique (i.e. moins profitables) pour compenser l’accès plus restreint aux 

proies de haute qualité (cf. théorie de la Junk-Food, Österblom et al. 2008), et/ou 2) de 

continuer à s’alimenter sur ces proies de haute qualité énergétique, mais devenues plus rares. 

Dans ces deux cas, l’effort de chasse devrait être plus important, ce qui pourrait avoir des 

conséquences sur la condition corporelle des individus, et donc sur les populations. Une autre 

méthode pour évaluer le bon état écologique des individus est l’accélération corporelle 

dynamique globale (overall dynamic body acceleration, ODBA), mesurée grâce aux données des 

accéléromètres, et qui informe sur le taux métabolique de ces individus. Enfin, il serait 

intéressant de pouvoir suivre plus précisément l’état des individus de ces populations par photo-

identification, pour évaluer leurs conditions corporelles / embonpoint par photogrammétrie 

(Krause et al. 2017). De même, toute modification de leur embonpoint pourrait révéler un 

changement écologique. Ce même type d’informations est aussi communément acquis sur 
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d’autres espèces de pinnipèdes par calcul du taux de dérive passive en plongée (drift rate), lié 

à la flottabilité de l’animal (et donc des graisses accumulées en mer) (Robinson et al. 2010), 

cependant, sa mesure apparaît plus complexe en Manche Est pour les phoques veaux-marins 

et gris puisqu’ils plongent peu profondément. 

Une autre perspective serait d’avoir une compréhension plus fine des stratégies de chasse 

à l’échelle individuelle. Il pourrait s’agir par exemple de tenter une mise en lien de nombreuses 

dimensions trophiques individuelles – alimentaire, spatiale, comportement en plongée – au sein 

de mêmes analyses, d’un même modèle. Nous pourrions ainsi mieux tester les hypothèses faites 

ici sur l’implication des individus de phoques gris dans le chevauchement interspécifique. La 

réalisation de recherches plus poussées à l’échelle individuelle pourrait plus particulièrement 

s’orienter vers l’étude précise de la variabilité intra-individuelle des stratégies de chasse. Il 

serait particulièrement intéressant de tester l’hypothèse de fidélité aux zones d’alimentation, 

de routine du comportement de chasse des individus de ces espèces, et d’évaluer par exemple 

quelle est la capacité des individus à s’adapter aux changements environnementaux.   
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Phoque gris sur son reposoir, à marée montante, baie de Somme. 

Photo Yann Planque 

  



 

268 

 

  

  



 

269 

 

 

 

Annexe 1 : Comparaison des variables caractéristiques entre les plongées directement associées 

aux cinq clusters par analyse de clustering hiérarchique (N = 54 000, boxplots en noir) et les 

plongées associées à ces clusters par analyse du k plus proche voisin (KNN) sur la base des 

similarités de variables (N = 846 625, boxplots en gris). Les variables en gris foncé sont celles 

utilisées pour l’analyse de clustering, et les variables en gris clair sont celles qui sont présentées 

en complément. Les variables sont hautement similaires entre les deux types de plongées, selon 

la méthode utilisée. Unités des variables en Tableau 3. [Comparison of variables revealing dive 

characteristics between dives associated with five clusters with the hierarchical clustering 

analysis N = 54 000, boxplots in black) and dives associated with these clusters with the k-

nearest neighbours (KNN) according to variable similarities (N = 846 625, boxplots in grey). 

Variables in dark grey are those used for clustering analysis, and variables in light grey are 

additional descriptive ones. Variables are highly similar between the two types of dives, 

according to the used methodology. Variable units in Tableau 3]. 
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Annexe 2 : Caractéristiques des données issues du suivi de 9 et 15 phoques veaux-marins par balises GPS/GSM, à partir de 2008 et 2019 

respectivement, analysées pour identifier les zones de chasse probable selon trois approches (approche horizontale, approche verticale et clustering). 

[Characteristics of the data acquired by tracking the 9 and 15 harbour seals with GPS/GSM tags, from 2008 and 2019 respective ly, that were 

analysed to identify likely foraging areas with three approaches (horizontal approach, vertical approach, and clustering).  

Seal 

species 

Indivi- 

dual 

Number of  

GPS loc.  

at sea 

Number of 

dives  

Number  

of trips  

  
Horizontal approach 

First Passage Time analysis  
  

Vertical approach 

Faster U-shaped dives selection  
  Dive clustering 

  
Number of trips  

with ARS  

Radius r of ARS (km)  

mean ± SD  
% Dives 

in ARS 
  

MCTS 

(m.s-1) 
TAD 

threshold 

Vdescent 

threshold (m.s-1)  
  

% Dives in 

clusters 1, 2, 3 

H
ar

b
o
u
r 

se
al

s 

S01 627 100% 25014 100% 84 100%   48 0.8 ± 0.7 40%   1.6 0.92 0.42   - 

S02 2580 100% 87620 100% 177 100%   65 5.1 ± 4.3 50%   1.6 0.80 0.06   - 

S03 812 100% 43958 100% 169 100%   72 0.7 ± 0.8 30%   1.8 0.92 0.34   - 

S04 322 100% 42075 100% 84 100%   29 0.6 ± 0.2 19%   1.7 0.90 0.55   - 

S05 849 100% 27565 100% 109 100%   67 0.8 ± 0.6 26%   1.5 0.93 0.41   - 

S06 468 100% 18887 100% 87 100%   39 0.9 ± 0.8 34%   1.6 0.96 0.01   - 

S07 1842 100% 44774 100% 229 100%   90 1.3 ± 1.1 34%   1.4 0.89 0.29   - 

S08 1566 100% 55551 100% 165 100%   76 3.2 ± 3.2 32%   1.7 0.93 0.44   - 

S10 840 100% 32434 100% 107 100%   52 1.5 ± 1.9 37%   1.5 0.91 0.37   - 

S11 1807 - 11390 - 91 -   - - -   1.4 0.94 0.88   69% 

S12 3648 - 29762 - 126 -   - - -   1.5 0.88 0.31   60% 

S13 1475 - 4184 - 50 -   - - -   1.1 0.94 0.64   49% 

S14 4636 - 28825 - 175 -   - - -   1.9 0.90 0.39   71% 

S15 5002 100% 40388 100% 110 100%   55 6.3 ± 6.9 50%   1.6 0.82 0.03   36% 

S16 4393 100% 34352 100% 141 100%   75 1.5 ± 2.0 34%   2.1 0.89 0.33   52% 

S17 3871 100% 27704 100% 100 100%   60 2.4 ± 2.3 35%   1.8 0.92 0.71   63% 

S18 4643 100% 51336 100% 191 100%   85 2.7 ± 2.8 38%   1.6 0.93 0.88   63% 

S19 5157 100% 42442 100% 172 100%   80 2.3 ± 2.3 40%   2 0.87 0.44   54% 

S20 3943 100% 31114 100% 140 100%   63 2.5 ± 2.3 42%   1.4 0.89 0.40   55% 

S21 3361 100% 36394 100% 115 100%   64 2.3 ± 2.5 34%   2 0.83 0.13   41% 

S22 2864 100% 23593 100% 66 100%   24 6.9 ± 3.9 63%   1.7 0.92 0.69   52% 

S23 6473 100% 35616 100% 153 100%   98 1.5 ± 1.7 32%   1.7 0.95 0.95   69% 

S24 2231 100% 19859 100% 78 100%   22 5.4 ± 3.0 54%   1.9 0.95 0.96   76% 

S25 1986 100% 26619 100% 114 100%   26 3.3 ± 1.7 59%   1.6 0.93 0.81   54% 

En bleu : % localisations GPS, plongées ou trajets sélectionnés pour l’analyse comparaison des zones de chasse selon plusieurs approches , i.e. hors période de reproduction/mue (sections 

3.2 et 3.4). [In blue: % GPS locations, dives or trips selected for the analysis of foraging areas comparisons according to several approaches, i.e. out of breeding/moulting (sections 3.2 and 

3.4)].  
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Annexe 3 : Caractéristiques des données issues du suivi de 11 et 12 phoques gris par balises GPS/GSM, à partir de 2012 et 2019 respectivement, 

analysées pour identifier les zones de chasse probable selon trois approches (approche horizontale, approche verticale et clu stering). [Characteristics 

of the data acquired by tracking the 11 and 12 grey seals with GPS/GSM tags, from 2012 and 2019 respectively, that were analysed to identify 

likely foraging areas with three approaches (horizontal approach, vertical approach, and clustering). 

Seal 

species 

Indivi- 

dual 

Number of  

GPS loc.  

at sea 

Number of 

dives  

Number  

of trips  

  
Horizontal approach 

First Passage Time analysis  
  

Vertical approach 

Faster U-shaped dives selection  
  Dive clustering 

  
Number of trips  

with ARS  

Radius r of ARS (km)  

mean ± SD  
% Dives 

in ARS 
  

MCTS 

(m.s-1) 
TAD 

threshold 

Vdescent 

threshold (m.s-1)  
  

% Dives in 

clusters 1, 2, 3 

G
re

y
 s

ea
ls

 

G01 5282 78% 53433 83% 174 72%   64 12.8 ± 10.7 55%   1.9 0.86 0.21   - 

G02 5746 63% 33174 62% 153 37%   12 18.5 ± 11.6 48%   2 0.93 0.73   - 

G03 5357 50% 58977 63% 288 63%   67 1.8 ± 1.6 33%   1.6 0.84 0.14   - 

G04 6845 9% 40415 12% 158 11%   8 2.3 ± 2.3 28%   1.4 0.89 0.45   - 

G05 4665 76% 55914 82% 183 69%   69 4.3 ± 3.6 47%   1.7 0.81 0.18   - 

G06 7731 43% 47162 41% 242 41%   27 8.8 ± 5.7 34%   1.7 0.93 0.79   - 

G07 2983 97% 19592 97% 82 98%   23 19.7 ± 16.6 49%   2 0.90 0.18   - 

G08 7781 50% 46864 42% 192 49%   20 27.7 ± 13 41%   2.1 0.93 0.85   - 

G10 790 - 6925 - 44 -   - - -   1.7 0.91 0.20   - 

G11 3458 - 34372 - 99 -   - - -   1.5 0.87 0.28   - 

G12 2727 - 24699 - 67 -   - - -   1.6 0.89 0.31   - 

G13 6934 90% 34622 91% 165 91%   54 8.3 ± 6.1 36%   2 0.91 0.80   60% 

G14 5697 70% 45971 70% 198 73%   39 10.5 ± 6.3 39%   2.7 0.92 1.01   67% 

G15 5782 90% 29902 90% 142 99%   45 6.3 ± 5.0 37%   2.5 0.93 1.27   79% 

G16 1162 100% 3999 100% 28 100%   15 2.8 ± 3.8 30%   1.6 0.93 0.95   54% 

G17 13070 72% 42240 70% 252 54%   67 3.8 ± 3.0 32%   2 0.94 0.90   66% 

G18 881 100% 7223 100% 30 100%   14 2.4 ± 1.9 48%   1.8 0.91 0.48   52% 

G19 9549 75% 39315 74% 203 82%   63 2.1 ± 3.3 19%   2 0.94 1.00   58% 

G20 11250 68% 52386 68% 182 75%   56 7.1 ± 8.4 33%   2.2 0.92 0.80   68% 

G21 7989 100% 39833 100% 181 100%   159 2.2 ± 5.0 27%   2.2 0.91 1.25   59% 

G22 5168 100% 38125 80% 222 86%   55 3.5 ± 3.3 28%   2.3 0.94 0.78   67% 

G23 9361 - 38396 - 86 -   - - -   2.2 0.91 1.25   50% 

G24 5048 - 33035 - 195 -   - - -   2.3 0.94 0.78   64% 

En bleu : % localisations GPS, plongées ou trajets sélectionnés pour l’analyse comparaison des zones de chasse selon plusieurs approches, i.e. hors période de reproduction/mue (sections 

3.2 et 3.4). [In blue: % GPS locations, dives or trips selected for the analysis of foraging areas comparisons according to several approaches, i.e. out of breeding/moulting (sections 3.2 and 

3.4)].  
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Annexe 4 : Résultats issus du test d’un modèle a mélange (package MixSIAR sur R) lancé sur les données isotopiques en δ13C et δ15N de phoques 

veaux-marins (vibrisses de 8 individus capturés en 2008) et de proies potentielles de phoques (données Kopp et al. 2015). Le modèle a été testé 

sans priors informatifs (en bleu) et avec des priors informatifs (régime alimentaire) (en jaune). En couleurs claires, la distribution des priors en 

entrée de modèle (proportions par espèce proie). En couleurs foncées, la distribution des posteriors en sortie de modèle (proportions par espèce 

proie). [Results from the test of a mixing model (package MixSIAR in R) run on the isotopic data δ13C et δ15N of harbour seals (whiskers of 8 

individuals captured in 2008) and of seal potential prey (data Kopp et al. 2015). The model was tested without informative priors (in blue) and 

with informative priors (diet) (in yellow). In light colours, the distribution of priors in model input (proportions by prey species). In dark colours, 

the distribution of posteriors in model outputs (proportions by prey species)]. 
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Annexe 5 : Résultats issus du test d’un modèle a mélange (package MixSIAR sur R) lancé sur les données isotopiques en δ13C et δ15N de phoques 

gris (vibrisses de 10 individus capturés en 2012) et de proies potentielles de phoques (données Kopp et al. 2015). Le modèle a été testé sans priors 

informatifs (en bleu) et avec des priors informatifs (régime alimentaire) (en jaune). En couleurs claires, la distribution des priors en entrée de 

modèle (proportions par espèce proie). En couleurs foncées, la distribution des posteriors en sortie de modèle (proportions par espèce proie). 

[Results from the test of a mixing model (package MixSIAR in R) run on the isotopic data δ13C et δ15N of grey seals (whiskers of 10 individuals 

captured in 2012) and of seal potential prey (data Kopp et al. 2015). The model was tested without informative priors (in blue) and with 

informative priors (diet) (in yellow). In light colours, the distribution of priors in model input (proportions by prey species). In dark colours, the 

distribution of posteriors in model outputs (proportions by prey species)].
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Un article scientifique est en préparation, et portera sur l’identification du 

comportement de chasse des phoques veaux-marins et gris par accélérométrie 

(détection de tentatives de captures de proies « à bord » des outils de suivis télémétrique) 

et par analyse en clustering des plongées (classification selon leur comportement). 

 

Cet article sera basé sur les méthodes et les résultats présentés dans cette thèse dans la sous-

section 3.3 du Chapitre 3. 
 

   • Matériels et Méthodes → voir les sous-sections 2.2.2.2, 2.2.2.3 et 2.2.4. 
 

   • Résultats → voir la sous-section 3.3 du Chapitre 3 
 

- Figure 23 : représentation multivariée des paramètres qui caractérisent les plongées  
 

- Figure 24 : identification des clusters de plongées, et confirmation du comportement 

de chasse par la détection de tentatives de captures (Prey Cpature Attempts, PCAs) 
 

- Figure 25 : profil moyen des plongées par cluster 
 

- Figure 26 : distribution des plongées par clusters par individus (variabilité 

interindividuelle) 
  

- Figure 27 : identification de la composante benthique des plongées par cluster, en 

confrontant la profondeur maximale des plongées et la hauteur d’eau disponible. 
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Thèse de doctorat / PhD thesis – Yann Planque – La Rochelle Université, France 
 

 

Écologie trophique de deux espèces sympatriques 

de phoques en périphérie de leur aire de répartition 
 

Résumé : Le phoque veau-marin (Phoca vitulina) et le phoque gris (Halichoerus grypus), deux 

espèces sympatriques de mammifères marins, sont de plus en plus considérés comme des 

compétiteurs potentiels, et ce plus particulièrement au cœur de leur distribution européenne. 

L’objectif de cette thèse est d’étudier les stratégies de chasse et l’écologie trophique de ces espèces 

en limite de leur aire de distribution (baie de Somme, Manche Est, France), et d’explorer 

l’hypothèse de compétition interspécifique. Des outils de bio-télémétrie ont été déployés sur 49 

individus afin d’obtenir des données sur leurs déplacements et plongées en mer. L’analyse des 

localisations en surface et du comportement en plongée, complétée plus récemment par la 

détection de tentatives de captures de proies (accélérométrie), a permis de mieux comprendre les 

stratégies de chasse de ces espèces, et d’améliorer la détection des zones de chasse. Les niches 

trophiques des deux espèces de phoques ont ensuite été caractérisées par analyse du régime 

alimentaire, des isotopes stables (vibrisses des mêmes individus capturés), et des zones de chasse. 

Un important chevauchement interspécifique a été identifié entre ces niches, résultant de la 

consommation de poissons plats benthiques en zone côtière, ce qui apporte ici le contexte 

informatif d’une potentielle compétition. Cette étude montre aussi le rôle clé des stratégies 

individuelles de chasse sur les conclusions écologiques à l’échelle de l’espèce/sous-population, 

dont la potentielle compétition qui serait induite par certains phoques gris. La poursuite des 

suivis est nécessaire pour détecter tout potentiel changement écologique dont l’origine serait 

trophique. 
 

Mots clés : régime alimentaire ; comportement de chasse ; compétition interspécifique ; 

variabilité intraspécifique ; analyse spatiale ; niche isotopique ; coexistence ; Phoque veau-marin ; 

Phoca vitulina ; Phoque gris ; Halichoerus grypus ; prédateurs supérieurs marins ; pinnipèdes ; 

balises GPS/GSM.  
 

 

Trophic ecology of two sympatric seal species 

at the limit of their distribution range 
 

Abstract: Harbour seal (Phoca vitulina) and grey seal (Halichoerus grypus) are two sympatric 

marine mammal species that are increasingly considered as potential competitors, especially at 

their European core distributions. The objective of this PhD was to study the foraging strategies 

and trophic ecology of these species at the limit of their range (Baie de Somme, Eastern English 

Channel, France), and to investigate the hypothesis of potential interspecific competition. Bio-

telemetry devices were fitted on 49 individuals to document their movements and dives at sea. 

The analysis of surface locations and diving behaviour, completed recently by the detection of 

Prey Capture Attempts (accelerometry), allowed for a better understanding of the two seal 

species’ foraging strategies and improved the detection of their foraging areas. Trophic niches of 

the two seal species were then characterised with the analysis of diet, stable isotopes (in the 

whiskers of the same captured individuals), and foraging areas. A high interspecific trophic 

overlap was identified between these niches, resulting from the consumption of benthic flatfish in 

coastal areas, and we suggest that it provides here the basis for potential competition between 

both species. This study also showed the key role of individual foraging strategies on the ecological 

conclusions at the scale of the species/sub-population, including that the potential competition 

may be due to some individual grey seal strategies. Continuing these studies is essential to detect 

any potential ecological changes that could be trophically-induced.  
 

Keywords: diet; foraging behaviour; interspecific competition; intraspecific variability; spatial 

analysis; isotopic niche; coexistence; Harbour seal; Phoca vitulina; Grey seal; Halichoerus grypus; 

marine top predators; pinnipeds; GPS/GSM tags. 
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Le phoque veau-marin (Phoca vitulina) et le phoque gris (Halichoerus grypus), deux espèces 

sympatriques de mammifères marins, sont de plus en plus considérés comme des 

compétiteurs potentiels, et ce plus particulièrement au cœur de leur distribution européenne. 

L’objectif de cette thèse est d’étudier les stratégies de chasse et l’écologie trophique de ces 

espèces en limite de leur aire de distribution (baie de Somme, Manche Est, France), et 

d’explorer l’hypothèse de compétition interspécifique. Des outils de bio-télémétrie ont été 

déployés sur 49 individus afin d’obtenir des données sur leurs déplacements et plongées en 

mer. L’analyse des localisations en surface et du comportement en plongée, complétée plus 

récemment par la détection de tentatives de captures de proies (accélérométrie), a permis 

de mieux comprendre les stratégies de chasse de ces espèces, et d’améliorer la détection des 

zones de chasse. Les niches trophiques des deux espèces de phoques ont ensuite été 

caractérisées par analyse du régime alimentaire, des isotopes stables (vibrisses des mêmes 

individus capturés), et des zones de chasse. Un important chevauchement interspécifique a 

été identifié entre ces niches, résultant de la consommation de poissons plats benthiques en 

zone côtière, ce qui apporte ici le contexte informatif d’une potentielle compétition. Cette 

étude montre aussi le rôle clé des stratégies individuelles de chasse sur les conclusions 

écologiques à l’échelle de l’espèce/sous-population, dont la potentielle compétition qui serait 

induite par certains phoques gris. La poursuite des suivis est nécessaire pour détecter tout 

potentiel changement écologique dont l’origine serait trophique. 
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