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Chapitre 1 — Introduction

Couvrant les deux tiers de notre planete bleue, les océans, mers et zones cotiéres consti-
tuent a eux seuls I'objectif 14 (« Vie aquatique : conserver et exploiter de maniére durable les
océans, les mers et les ressources marines aux fins du développement durable») des objectifs
internationaux du développement durable adoptés par les Etats membres des Nations Unies
en 2015 (ONU 2015). De plus, en 2019, la Plateforme intergouvernementale scientifique et
politique sur la biodiversité et les services écosystémiques (Intergovernmental Science-Policy
Platform on Biodiversity and Ecosystem Services, IPBES) a rendu son rapport d'évaluation
détaillant les moteurs directs du déclin de la nature : les changements d'usage de I'eau et de
la terre, |'exploitation des ressources biologiques, le changement climatique, la pollution et
les espéces envahissantes non indigénes (IPBES 2019). Les propositions d'action portent sur
I'amélioration de I'approche écosystémique de la nature, la planification spatiale des activités
humaines, la mise en place de quotas de prélevements efficaces, la protection et la gestion
des zones clefs de biodiversité, la réduction des effluents polluants dans les océans ainsi que
le travail rapproché entre producteurs et consommateurs. Dans la continuité, en 2021, les
Nations Unies ont proclamé la décennie des Nations Unies pour les sciences océaniques au ser-
vice du développement durable (2021-2030) coordonnée par la Commission océanographique
intergouvernementale (COI) notamment afin de « renforcer I'utilisation durable des ressources
océaniques et marines » et d'« approfondir les connaissances scientifiques ».

Ainsi la connaissance et la compréhension des especes marines s'inscrivent dans la réalisa-

tion des objectifs internationaux liés aux écosystemes océaniques et a la biodiversité.

1.1 Enjeux liés aux especes mobiles en milieu marin

Les especes mobiles présentent un défi majeur pour la gestion et la conservation avec
comme enjeu la mise en place de mesures et de suivis adaptés (Breen et al. 2015; Hays et
al. 2019, 2016; Runge et al. 2015). En milieu marin, les connaissances sur les dynamiques
spatio-temporelles des espéces sont contraintes par |'acces aux organismes avec une difficulté
croissante de la cOte vers le large et de la surface vers le fond. Les especes marines mobiles
relient des environnements variés au cours de leur cycle de vie et leurs déplacements sont
affectées par les modifications d'habitats, les risques induits lors des déplacements et les modi-
fications du calendrier des déplacements (Hays et al. 2016 ; Robinson et al. 2009 ; Runge et al.
2014). Ainsi la compréhension des facteurs de déplacement et la fonctionnalité des habitats
fréquentés au cours du cycle de vie des especes mobiles est un des défis pour répondre aux
besoins de connaissance associés a ces organismes (Hays et al. 2016 ; Mull et al. 2022 ; Speed
et al. 2010).

La fonctionnalité des habitats pour les espéces mobiles est une clé pour la mise en ceuvre de
mesures appropriées en fonction de |'importance pour les espéces considérées et repose sur des
approches intégrées et concertées (Breen et al. 2015; Dunn et al. 2019 ; Heupel et al. 2019;

Sanderson et al. 2002). Parmi les espéces marines mobiles, la mégafaune regroupe les animaux
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1.2. Ecologie du mouvement et zones fonctionnelles

de grande taille qui vivent longtemps (longévives) et se reproduisent peu et tardivement. Au
sein de la mégafaune marine, les Elasmobranches regroupent des espéces charismatiques et
vulnérables (Baum et al. 2003 ; Dulvy et al. 2021 ; Pacoureau et al. 2021) dont la gestion et
la conservation sont largement limitées par le manque de connaissances (Breen et al. 2015;
Fordham et al. 2022 ; Hays et al. 2016).

Ainsi, la fonctionnalité des écosystemes fréquentés par les Elasmobranches reste un enjeu
crucial de connaissance. Il existe un pan de I'écologie dont I'objectif est de comprendre les
moteurs et les dynamiques spatio-temporelles des déplacements : I'écologie du mouvement
(Cooke 2008 ; Costa et al. 2012 ; Jeltsch et al. 2013).

1.2 Ecologie du mouvement et zones fonctionnelles

Le mouvement des organismes est défini comme le changement d'emplacement dans |'es-
pace d'un individu conditionné par de multiples processus agissant a différentes échelles spatio-
temporelles. Le mouvement est constitué de quatre composantes basiques : I'état interne de
I'organisme (physiologique, neurologique), la mobilité (traits biomécaniques, machinerie mor-
phologique), la capacité de navigation (traits cognitifs ou sensoriels nécessaires a |'obtention et
a I'usage des informations) et les facteurs externes (facteurs biotiques et abiotiques) (Dickinson
et al. 2000 ; Milner-Gulland et al. 2011 ; Nathan et al. 2008).

Ainsi, I'écologie du mouvement est un paradigme scientifique qui embrasse les différents
aspects du déplacement des organismes de leur état interne, leurs traits et leur environnement
(Hansson et Akesson 2014 ; Nathan et al. 2008) reliés entre eux par différents processus : la

navigation, la locomotion et le mouvement sensu stricto ou déplacement (figure 1.1).

> v ; —> Processus de navigation
>

Processus de locomotion

Processus de mouvement

Capacité de

navigation : —> Dynamiquesinternes
ou? i
...y Dynamiques externes

T, '
Etat i
physiologique Mobilité Trajectoire

?
Pourquoi? Comment:

A I

Fic. 1.1 : Les quatre composantes du mouvement d'un individu, les processus impliqués et les
dynamiques d'influence. Adapté de Nathan et al. (2008)

21



Chapitre 1 — Introduction

Les espéces sont distribuées dans une zone géographie définie comme I'aire de répartition.
Au sein de cette aire, différentes populations constituées d'individus sont co-occurrentes. Les
individus et les populations utilisent I'espace de facon différentielle. En effet, les individus se
meuvent a des échelles spatio-temporelles variées de la prospection alimentaire journaliére a
la migration. Ainsi I'étude du mouvement est une articulation perpétuelle entre I'espace et le
temps (Hansson et Akesson 2014 ; Milner-Gulland et al. 2011).

Au sein d'une population d'individus qui réside dans une zone et en exploite les ressources,
chaque individu décrit des trajectoires dans cet espace entre moments de repos, d'alimentation
ou d'interaction avec ses conspécifiques. Il s'agit d'un domaine vital dont |'utilisation est
adaptative par les individus et dépend de compromis écologiques tels que la compétition pour
la ressource, la résistance au jeline ou la tolérance thermique (Cooke et al. 2022; Wu et
Seebacher 2022). L'éloignement a ce domaine vital est un déplacement qui peut étre réalisé
par tout ou partie du groupe (migration partielle) et dont la variation des traits migratoires
tels que le calendrier, la destination ou la durée de migration peut générer une migration
différentielle au sein d'une méme population d'individus. Le retour, a I'issue d'un déplacement
migratoire, dans une zone connue de référence est appelé « homing» avec un cas particulier :
la philopatrie ot la zone connue de référence est la zone de naissance (Breed et Moore 2012;
Chapman et al. 2015; Van der Merwe et al. 2022).

La navigation et le déplacement des individus sont la résultante de plusieurs phénomenes
incluant des facteurs génétiques, cognitifs et environnementaux. Dans le cas des espéces lon-
gévives les facteurs cognitifs d'apprentissage présentent une dimension importante. En effet,
I'individu, par ses capacités d'exploration de son environnement et d'apprentissage, pourra
mettre en place une carte dite en mosaique permettant de relier spatialement des caracté-
ristiques paysageres associées aux domaines vitaux (Hansson et Akesson 2014). Les animaux
tracent leurs routes sur la base de divers indices apportés par I'environnement et en fonc-
tion de leurs capacités sensorielles a détecter ces indices. Conventionnellement, le concept
de carte-boussole permet de définir les éléments essentiels du déplacement (Breed et Moore
2012; Kramer 1953, 1957). La navigation résulte d'un processus qui dépend de la capacité
d'un individu a définir sa position sur une carte et a utiliser une boussole indépendante du
mécanisme de positionnement. A partir de la position, la carte fournit la direction de I'objectif
et la boussole permet de suivre le cap a prendre.

Ainsi |'écologie du mouvement est la compréhension des dynamiques spatio-temporelles de
I'usage des espaces par les individus, des domaines vitaux aux couloirs de migration (Acevedo-
Gutiérrez 2009 ; Hansson et Akesson 2014 ; Matthiopoulos 2003 Simpfendorfer et Heupel
2012). Les zones utilisées par les animaux marins mobiles sont définies par leur fonctionnalité,
c'est-a-dire leur contribution a la survie de I'individu et de I'espece. Plusieurs grandes fonc-
tionnalités majeures sont définies pour les espéces marines et un habitat peut couvrir une a

plusieurs fonctionnalités, de méme, les usages peuvent étre discrets dans le temps :
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1.3. Intérét de I'étude des zones fonctionnelles du requin-taupe commun

» Les zones d'alimentation sont des habitats dans lesquels les individus prospectent pour
trouver des proies et subvenir a leurs besoins énergétiques. (Acevedo-Gutiérrez 2009 ;
Munroe et al. 2022).

» Les zones de reproduction sont des habitats dont la fonctionnalité majeure est la mise
en présence de males et de femelles d’'une méme espéce et permettant le flux de génes
(Chapman et al. 2015; Pratt et Carrier 2001).

» Les zones de gestation sont des habitats permettant aux femelles gestantes de subvenir
a leur besoins énergétiques et de fournir un environnement favorable au développement
des embryons (Hight et Lowe 2007 ; Tokunaga et al. 2022).

» Les nourriceries sont des habitats essentiels pour maximiser la survie des juvéniles en
apportant un refuge contre les prédateurs et fournissant des ressources alimentaires
(Dahlgren et al. 2006 ; Heupel et al. 2019).

» Les corridors écologiques sont des zones régulierement utilisées par une espéce pour
transiter entre des habitats non connectés (Gilbert-Norton et al. 2010; Resasco 2019 ;
Taylor et al. 1993).

Il existe différentes méthodes pour tracer les espéces dans le temps et dans |'espace, telles

que les biomarqueurs (chapitres 3 et 4) ou le suivi par télémétrie (chapitres 3, 5 et 6).

1.3 Intérét de I’étude des zones fonctionnelles du requin-

taupe commun

Le requin-taupe commun, Lamna nasus (Bonnaterre, 1788), est une espéce ubiquiste pré-
sente dans la majeure partie des océans a I'exception du Pacifique nord et dont les connais-
sances sont détaillées dans le chapitre 2. Avec |'adoption du plan d'action international pour
les requins de I'organisation des Nations Unies pour I'alimentation et I'agriculture (FAO) en
1999, un enchainement d’'évaluations, de propositions de conservation et de mesures de régu-
lation des captures du requin-taupe commun a été initié sur 'ensemble de I'Atlantique nord
(figure 1.2).

Depuis 2006, le requin-taupe commun est classé comme vulnérable au niveau global et
depuis 2015 en danger critique dans les eaux européennes par I'Union international pour la
conservation de la nature (IUCN 2019). Cette évaluation est I'issue d'une surexploitation de
I'espéce par la péche dans I'Atlantique nord (ICES 2009, 2022a). C'est pourquoi en 2010,
I'Union européenne a fermé la pécherie de requin-taupe commun dans ses eaux et déclaré un
moratoire sur la péche de cette espéce a bord des flottilles sous pavillon européen. Cependant,
bien que péchée pendant de nombreuses décennies, |'écologie de cette espéce reste peu connue
et encore sujette a de nombreuses hypothéses détaillées dans le chapitre 2 (Biais et al. 2017 ;
Breen et al. 2015).
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1.4. Objectifs et hypothéses

Or, depuis 2012, I'espéce est observée proche du littoral en saison estivale dans le Trégor-
Goélo (Cotes d'Armor, France) et fait I'objet de signalements auprés de I'APECS (Association
Pour I'Etude et la Conservation des Sélaciens), une association francaise loi 1901 basée a
Brest. L'APECS a noté une augmentation des signalements de requin-taupe commun a la
cote dans le Trégor-Goélo ce qui I'a menée a élaborer un projet pilote en 2017, puis des
essais complémentaires en 2018 et 2019 dont I'aboutissement est le projet LAMNA en 2020
(annexe A). A I'occasion de ces projets et a travers les observations faites par des plongeurs
sous-marins dans la zone, les individus dont le sexe a été déterminé se sont avérés étre des
femelles. La fréquentation de cette zone cotiere de Bretagne par les femelles de requins-taupes
communs souléve la question de la fonctionnalité de I'habitat cStier dans leur cycle de vie
(alimentation, reproduction, fraye), I'exploitation dans |'espace et dans le temps des eaux de

I'’Atlantique nord-est par |'espece et I'état physiologique des individus.

Les travaux de cette these s'inscrivent dans le volet d'acquisition de connaissances sur le

requin-taupe commun du projet LAMNA (annexe A).

1.4 Objectifs et hypotheses

Dans ce contexte, cette these vise a comprendre les dynamiques spatio-temporelles des
usages de |'environnement marin par les femelles de requin-taupe commun et ainsi identifier
les grandes fonctionnalités des eaux cotiéres et continentales de |'Atlantique nord-est. Cet

objectif principal se décline a travers différentes hypotheses de travail :

» La présence des femelles de requin-taupe commun est supposée étre liée a une alimenta-
tion estivale dans des eaux propices avant leurs déplacements vers des zones d'hivernage

au large.
» Les dynamiques spatio-temporelles des individus seraient liées a leur statut reproductif.

» Les eaux cotieres seraient une zone de présence concomitante et saisonniere de femelles

a des stades de vie différents.

Afin de tester ces hypotheses, des méthodes complémentaires ont été utilisées. Seule |'ap-
proche combinée permet in fine de soutenir les hypotheses, chacune étant étayée par I'ensemble
des résultats.

La synthese des travaux est articulée comme suit : tout d'abord I'état de I'art sur le requin-
taupe commun est présenté dans le chapitre 2, puis les zones d'étude et les grands principes des
protocoles mis en ceuvre (chapitre 3), ensuite les résultats des travaux de recherche (chapitre 4,

chapitre 5, chapitre 6) et enfin, la discussion et les perspectives de ce travail (chapitre 7).
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Chapitre 1 — Introduction

Le chapitre 4 présente les variations de compositions isotopiques en carbone et en azote
entre des tissus intégrateurs des sources d'alimentation a différentes échelles temporelles.
Hypotheses :

» La composition isotopique du sang refléte une alimentation liée a la zone de capture.

» La différence de composition isotopique entre le sang et le muscle révéle des sources

d’alimentation contrastées liées aux dynamiques spatio-temporelles des individus.
» Les sources d’alimentation varient avec le stade de vie.
Le chapitre 5 expose les dynamiques spatio-temporelles d'association des femelles de

requin-taupe commun au sein d'habitats contrastés.

Hypotheéses :
» Les individus décrivent des comportements de déplacements vers le large en hiver avec
un retour vers les zones cétieres a I'été.

» La résidence des individus dans les eaux cétiéres est localisée et sur une courte période.

» [ ’hivernage des individus a lieu en haute mer de facon diffuse.

» Les dynamiques spatio-temporelles des individus sont associées a leur stade de vie

Le chapitre 6 décrit les comportements journaliers verticaux qui refletent les stratégies
d'utilisation de la colonne d'eau adaptées aux conditions environnementales.

Hypothéses :

» ['utilisation de la colonne d’eau varie entre le jour et la nuit.

» [ utilisation de la colonne d’eau varie entre le plateau continental et la haute mer.

» Le comportement vertical refléte la prospection alimentaire.

» Les patrons journaliers de mouvements verticaux reflétent une adaptation aux conditions

environnementales.
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1.4. Objectifs et hypothéses

©S'. Barrio

L'ensemble du corpus de références citées est regroupé a la fin du manuscrit.
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Chapitre 2

Etat des connaissances sur le

requin-taupe commun, Lamna nasus
(Bonaterre, 1788)

You're gonna need a bigger boat

Chief Brody, Jaws (1975)
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Chapitre 2 — Etat des connaissances

doris ffiessm fr MWarion SARAND [ Longitude 181

FiG. 2.1 : lllustration de requin-taupe commun par ©M. Sarano.

Le requin-taupe commun est un Vertébré de la classe des Chondrichtyens — poissons
cartilagineux — appartenant a la sous-classe des Elasmobranches (Maisey 2012) — raies et
requins — et a l'ordre des Lamniformes. Le plus ancien Lamniforme connu a ce jour est un
fossile daté du Jurassique Supérieur (Cappetta 1987). Les Lamniformes présentaient une forte
diversité taxonomique avant I'extinction de masse liée a la transition du Crétacé au Tertiaire.
Cette période est caractérisée par un refroidissement climatique, une diminution de la diversité
de ressources en Téléostéens - poissons osseux. En conséquence la compétition entre les es-
peces d'Elasmobranches se serait intensifiée au détriment des Lamniformes (Condamine et al.
2019) dont seules quelques espéces ont survécu grace a leur plasticité thermique et alimentaire
(Bazzi et al. 2021). Suite a la crise du Crétacé-Tertiaire, la richesse spécififique® de I'ordre a
fortement décliné tandis la disparité des régimes alimentaires augmentait au sein des Lamni-
formes (Bazzi et al. 2021), du petit Requin-crocodile océanique ( Pseudocarcharias kamoharai)
au grand Requin pélerin ( Cetorhinus maximus) planctonophage. Ceux-ci sont répartis en 8 fa-
milles dont 7 ne comprennent qu'un seul genre parmi lesquels 5 ne contiennent qu'une seule
espéce. Au total, les 15 especes actuelles sont considérées comme des reliques au sens de
Brooks et Bandoni (1988). Par comparaison, I'autre groupe de requins, les Carcharhiniformes,
domine taxonomiquement depuis le Tertaire et regroupe plus de 290 especes réparties en 10
familles (Ebert et al. 2021). Au sein des Lamniformes, la famille des Lamnidés est celle qui
comprend le plus d'espéces modernes (5) réparties en 3 genres : le genre Carcharodon dont
le seul représentant existant est le Grand requin blanc (Carcharodon carcharias), le genre Isu-
rus comprenant le Requin mako (/surus oxyrinchus) et le Requin mako a longues nageoires
(Isurus paucus), et le genre Lamna représenté par le Requin saumon (Lamna ditropis) et le
Requin-taupe commun (Lamna nasus).

Ce chapitre est consacré a I'état des connaissances sur le requin-taupe commun appartenant

a une famille particuliere qui s'inscrit dans |'Histoire des mers et océans (Collareta et al. 2018).

'Nombre d’espéces différentes d'une zone définie dans le temps et dans |'espace. NDLA
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2.1. Populations de requin-taupe commun

2.1 Populations de requin-taupe commun

La recherche en ichtyologie a débuté avec la description des especes observées dans dif-
férentes zones du monde, en commencant par la publication en latin d’ouvrages européens
(Rondelet 1554 ; Salviani 1558). Le premier sujet de recherche sur une espéce est la distribu-
tion de celle-ci dans |'environnement, ici, marin. Avec I'évolution des connaissances en écologie,
le concept de population a émergé. Toutefois, la compréhension des populations en ichtyolo-
gie reste complexe a aborder, notamment du fait du caractere intrinsequement dynamique des
mers et océans ainsi que de la définition de population qui se définit dans I'espace que le temps.
De plus, la définition d'une population dépend aussi du paradigme de recherche (Waples et
Gaggiotti 2006). La définition retenue dans ce manuscrit s'inscrit dans un paradigme écolo-
gique ou la population est un groupe d'individus de la méme espéce qui partagent une zone
géographique dans laquelle ils se reproduisent, s'alimentent et se déplacent (Huffaker et Gu-
tierrez 1998). La péche et les observations faites par les marins ont été les premiéres sources
d'informations sur les poissons osseux et cartilagineux. La plupart des données antérieures sur
le requin-taupe commun sont issues de la péche. Or, en halieutique?, I'unité homologue 2 la
population est le stock. La définition d'un stock est substantiellement différente de celle de
la population, il s'agit de la partie exploitable d'une espéce, un groupe ou une population qui
se maintient dans le temps dans une zone définie (Booke 1981). L'articulation de ces deux
notions et des connaissances associées est un défi auquel les recherches en halieutique et en
ichtyologie tentent de répondre, notamment dans le contexte de gestion des péches (Baum
et al. 2003 ; Kerr et al. 2017).

Ainsi, cette partie se consacre essentiellement a décrire les connaissances relatives a la
distribution globale de |'espéce, aux populations connues et aux stocks considérés de I'échelle

mondiale a celle des zones coétiéres de I'Atlantique nord-est.

2.1.1 Le requin-taupe commun dans les eaux mondiales

Compagno (1990) répartit les espéces de Chondrichtyens par écomorphotype, soit une clas-
sification qui integre a la fois les caractéristiques physiques et les traits de vie des especes.
Le requin-taupe commun est classé dans les especes tachypélagiques : requins thoniformes
possédant une nageoire caudale en forme de croissant de lune, des carenes latérales sur le
pédoncule caudal, dont la température corporelle élevée et le systeme circulatoire permettent
des accélérations rapides et une bonne endurance en vitesse de croisiére lente (plus de dé-
tails section 2.2). Ces requins tachypélagiques sont les membres de la famille des Lamnidés,
exception faite du grand requin blanc, Carcharodon carcharias. lls s'alimentent sur des proies
de taille moyenne et fréquentent soit les eaux continentales, soit les eaux océaniques, avec le

requin-taupe commun comme espece considérée mixte. Depuis 2022, White et al. considerent

2Ensemble des disciplines ayant trait aux problématiques de la péche. Source : Larousse
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les espéces tachypélagiques comme un sous-type spécialisé de I'écomorphotype macrocéanique
qui correspond aux grandes especes pélagiques principalement océaniques.

Le requin-taupe commun présente une répartition antitropicale® et se retrouve dans les
eaux tempérées a froides, a |'exception du Pacifique nord, ou elle est remplacée par le requin

saumon, Lamna ditropis (figure 2.2).

180° 150° 120° 90° 60° 30° 0° 30° 60° 90° 120° 150° 180°

F1G. 2.2 : Distribution mondiale du requin-taupe commun. Rouge sombre : présence certaine. Rouge
clair : présence incertaine. D'aprés Compagno (2001)

Le requin-taupe commun se retrouve dans une gamme de températures allant de -1 a
22°C avec un preferendum thermique entre 5 et 18°C (Campana et Joyce 2004 ; Campana
et al. 2010; Skomal et al. 2021). Cela suggére une barriére thermique formée par les eaux
équatoriales isolant les individus des deux hémisphéres qui forment ainsi deux populations

génétiquement distinctes (Gonzélez et al. 2021 ; Kitamura et Matsunaga 2010).

2.1.2 Le requin-taupe commun en Atlantique nord

Si la structure génétique des populations de I'hémisphere sud est peu connue, il semblerait
qu’'en Atlantique nord les flux génétiques entre les populations ouest et est soient suffisants
pour qu'il n'y ait pas d'isolement génétique, donc reproductif (Haugen et al. 2022). Toutefois,
il n'existe qu'un seul mouvement transatlantique connu réalisé par un individu marqué et
ce malgré plus de 50 ans de programmes de marquage en Atlantique nord (Cameron et al.
2018; Kohler et Turner 2020). De ce fait, les stocks de requin-taupe commun de I'Atlantique
nord sont considérés comme semi-distincts et démographiquement indépendants a [|'échelle
écologique (Ellis et al. 2022 ; Haugen et al. 2022; ICES 2022a), ce qui justifie I'évaluation

et la gestion distincte des stocks par les différentes organisations intergouvernementales ad

3Terme issu de I'anglais et caractérisant une espéce répartie de facon équivalente de part et d'autre de
I'’équateur a I'exception de la zone intertropicale. NDLA
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2.1. Populations de requin-taupe commun

hoc (figure 2.3). Les individus de Méditerranée sont considérés, par ces mémes organisations,
comme appartenant a la population de I'Atlantique nord-est et les quelques captures sont

rapportées mais les stocks ne sont pas évalués (ICCAT 2020).
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Source : IUCN (2018), GFCM, CIEM, OPANO

Fi1g. 2.3 : Unités de gestion et d’'évaluation des différentes Organisations Régionales de Gestion
de Péches (ORGP) de I'Atlantique nord sur fond de répartition du requin-taupe commun (en gris).
CGPM : Commission Générale des péches pour la Méditerranée, CIEM : Conseil international pour
I'exploration de la mer, OPANO : Organisation des péches de I'Atlantique nord-ouest. Adapté de
Haugen et al. (2022)

Cette espéce est décrite comme vagabonde par de nombreux auteurs (Beltremieux 1868 ;
Dunlop 1892 ; Gadeau de Kerville 1896 ; Le Gall et Mallet 1972 ; Matheson 1928 ; Rae 1962) qui
supposent que ces mouvements sont liés aux déplacements saisonniers des harengs, maquereaux
et Gadidés. Il en ressort un patron de déplacement du requin-taupe commun qui présente une
fréquentation estivale de la zone cotiére et une fréquentation hivernale des zones plus au large,
avec une présence du requin-taupe commun plus marquée en surface |'été et en profondeur
I"hiver.

Avec I'avenement des technologies de suivi télémétrique par satellite au XXI® siecle, de plus
récentes études ont confirmé ce patron avec des requins-taupes communs ayant réalisé des
déplacements sur de grandes distances entre le plateau continental et le talus jusqu'a la haute
mer, de I'océan Arctique au nord du tropique du Cancer (Biais et al. 2017). Les déplacements
sont concomitants avec les saisons. La présence sur le talus et le plateau continental est
plutot associée a la période fin de printemps—début d’automne et le vagabondage au large
au reste de I'année. Ces déplacements semblent aussi correspondre au cycle de vie avec une
parturition et une reproduction sur le talus du golfe de Gascogne en Atlantique nord-est et sur
le plateau de George's Bank en Atlantique nord-ouest (Biais et al. 2017 ; Skomal et al. 2021).
Cette saisonnalité correspondrait aussi a la disponibilité en proies telles que le hareng ou le
magquereau (Biais et al. 2017 ; Dunlop 1892 ; Pade et al. 2009 ; Saunders et al. 2011).
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De plus, les balises de suivi télémétrique permettent d'appréhender les dynamiques spatio-
temporelles du requin-taupe commun, y compris dans la dimension verticale, a I'échelle des
individus et des populations (Biais et al. 2017 ; Pade et al. 2009 ; Saunders et al. 2011 ; Skomal
et al. 2021 ; Wang et al. 2020). Ainsi le requin-taupe commun exploite I'ensemble de la co-
lonne d'eau, sa physiologie (voir sous-section 2.2.3) lui permettant de fréquenter longuement
des eaux froides, notamment en prospection alimentaire, sans altération de ses fonctions mé-
taboliques (Campana et Joyce 2004 ; Skomal et al. 2021). Toutefois, des comportements de
mouvements verticaux journaliers ont été mis en évidence avec, en journée, une fréquentation
de la zone mésopélagique (>200m), probablement en alimentation sur la couche dispersante
profonde (DSL, «Deep Scattering Layer») et un retour vers la zone épipélagique (0-200m)
pendant la nuit (Biais et al. 2017 ; Francis et al. 2008 ; Pade et al. 2009 ; Saunders et al. 2011).

Par ailleurs, une ségrégation sexuelle semble se mettre en place en dehors de la période
de reproduction. En effet, les données de péche indiquent un ratio global des sexes équilibré,
toutefois les captures concernent généralement un seul sexe a la fois (Aasen 1963; Francis
et al. 2008 ; Mejuto et al. 2020). De méme la taille des requins-taupes communs capturés est
généralement centrée autour d'une moyenne suggérant une répartition spatiale et temporelle
des individus par longueur et donc par classe d'age (Jung 2008). Toutefois, le requin-taupe
commun est considéré comme solitaire méme s'il est observé occasionnellement en petits

groupes, notamment lors de |'alimentation (Compagno 2001 ; Dunlop 1892 ; Réguis 1881).

2.2 Traits de vie du requin-taupe commun

L'état des connaissances sur le requin-taupe commun a relevé de la compilation de produc-
tions scientifiques et techniques de différents champs de recherche, notamment de la biologie
et de I'écologie, a diverses échelle spatiales et temporelles, du fonctionnement de I'organisme a
son écosystéme environnant. Afin de réaliser une description la plus exhaustive du requin-taupe
commun, une approche par traits de vie a I'échelle de I'organisme permet de structurer la des-
cription de ses multiples caractéristiques. Les traits de vie d'une espéece sont |'ensemble des
caractéristiques morphologiques, physiologiques ou phénologiques mesurables d'un organisme
(Streit et Bellwood 2023; Violle et al. 2007). La définition des traits et les concepts affé-
rents font 'objet d'un champ entier de |'écologie. Ici, ces traits seront présentés par sous-type
(tableau 2.1) : les traits morphologiques, reproductifs, physiologiques puis comportementaux
définis par Kissling et al. (2018) et Martini et al. (2021). Les traits de vie du requin-taupe
commun permettent d'appréhender les mécanismes latents de I'espece lors de I'analyse de ses
mouvements, de ses comportements et de son écologie trophique. Toutefois ces informations
sont inféodées a |'échantillonnage et I'observation d'individus de cette espece vulnérable aux

pressions anthropiques et au changement climatique.
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2.2. Traits de vie du requin-taupe commun

TAB. 2.1 : Traits de vie du requin-taupe commun adapté de Martini et al. (2021)

onctions
Traits

Acquisition de ressource

Croissance

Reproduction

Survie

Morphologie

Taille maximum,

forme, structure

Reproduction

Type et stratégie de
reproduction, fécondité

Longévité, tai

llea maturité

Régime et stratégie

Taux de croissance

Mécanismes de
perception et
communication des

Taux métabolique,
stockage de I'énergie,
thermorégulation,

alimentaire A " osmorégulation,
Physiologie congener.es € respiration, tolérance a
partenaires I'inanition
Contamination
Locomotion (vitesse, type de nage) Migration (habitats, routes, phénologie)
Comportement

Perception Communication et perception

2.2.1 Les traits morphologiques

Bien que I'espéce soit décrite et représentée dans les ouvrages fondamentaux de I'ichtyologie
moderne (Rondelet 1554 ; Salviani 1558), le requin-taupe commun sera reconnu comme espéce
par la description de I'abbé Bonnaterre (1788). Le requin-taupe commun, alors dénommé le
Nez, Squalus nasus, est décrit comme un poisson cartilagineux massif, de forme oblongue,
couvert d'une «peau chagrinée»*, ayant des «évents» latéraux et «une nageoire derriére
I'anus, sans les trous sur les tempes» (description historique en annexe B). Une image valant
mieux que de longs discours, l'illustration ci-aprés, adaptée de Ebert et Dando (2021) fait

office de description (figure 2.4).

F1G. 2.4 : Description illustrée du requin-taupe commun. Voir Ebert et Dando 2021 p.284.
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Les yeux du requin-taupe commun sont remarquables par leur taille et leur structure car-
tilagineuse. En effet, le cartilage des yeux est tesselé, c'est-a-dire composé de petits blocs
minéralisés qui lui confere légereté et souplesse, tout en assurant la résistance a la pression de
I'eau générée par des nages soutenues (Pilgrim et Franz-Odendaal 2009). Il semblerait tou-
tefois que les yeux du requin-taupe commun soient le résultat d'un compromis évolutif entre
la taille totale et la capacité d'accommodation de la vision que la mobilité du globe oculaire

pourrait compenser (Dunlop 1892 ; Pilgrim et Franz-Odendaal 2009).

De plus, la forme hétérocerque de la caudale avec une asymétrie moins marquée que chez
d'autres Lamniformes permettrait une propulsion efficace lors de poursuite a nage soutenue de
proies (Kim et al. 2013 ; Thomson et Simanek 1977). Les propriétés physiques du requin-taupe
commun ont été détaillées dans un mémoire sur les poissons par Magnan (1929), professeur
de mécanique animale appliquée a |'aviation, qui applique les concepts de |'"hydrodynamisme
connus dans la construction navale et I'aéronautique. |l ressort sur les seuls critéres physiques du
requin-taupe commun et a travers différentes métriques de |'ingénierie navale, que ce requin
peut étre rapide a l'instar d'un ensemble d’espéces considérées de haute mer, de surface
et voyageuses. Les blocs de muscle du requin-taupe commun (myotomes) sont au nombre
de 55 selon Magnan (1929), leur conférant une grande puissance associée a une souplesse,
notamment au niveau de la queue. Comme la plupart des poissons et requins, le requin-taupe
commun posseéde deux types de muscles locomoteurs : le muscle rouge et le muscle blanc. Or,
ceux-ci sont répartis de facon particuliére, le muscle rouge étant le long de la colonne vertébrale,
autour des visceres, et le muscle blanc enrobant I'ensemble (Carey et Teal 1969). L'importance

de ces muscles et la physiologie associée sont détaillées plus loin (sous-section 2.2.3).

Les requins sont de facon générale plus denses que |'eau. Les requins pélagiques sont
toutefois moins denses que les requins démersaux, probablement en lien avec leur capacité
de nage rapide qui serait entravée par des densités trop élevées (Bone et Roberts 1969). Le
requin-taupe commun est ainsi moins dense que les requins benthiques. Toutefois il est I'un
des requins pélagiques les plus denses d'aprés |'étude de Bone et Roberts (1969) et son centre
de gravité est situé a I'aplomb de la dorsale, soit au milieu du corps (Magnan 1929). Cela en

fait une espeéce trés manceuvrante.

La taille maximale du requin-taupe commun est différente selon les sexes. Les males sont
généralement plus petits que les femelles a age égal, les données et les sources associées sont
indiquées dans le tableau 2.2. Cette taille varie en fonction des zones géographiques. Ainsi
les requins-taupes communs de I'hémisphére sud sont de taille maximale inférieure a ceux
de I'hémisphere nord (Francis et al. 2008). De méme, bien que les données soient encore
parcellaires, il semblerait que les requins-taupes communs de Méditerranée soient plus petits
que ceux de I'Atlantique nord (Storai et al. 2005). Toutefois, il existe une forte disparité
entre les échantillonnages dans les différentes zones géographiques (Haugen et al. 2022). En
Atlantique nord-ouest, un effort conséquent a été fourni au début des années 2000 (Natanson

et al. 2002) et dans une moindre mesure en Atlantique nord-est (Haugen et al. 2022).

36



2.2. Traits de vie du requin-taupe commun

Les informations publiées sur la Méditerranée restent rares (Keramidas et al. 2019 ; Marconi
et De Maddalena 2001 ; Storai et al. 2005).

TaB. 2.2 : Longueur maximale du requin-taupe commun par sexe et régions géographiques. Les
longueurs sont rapportées comme longueur totale (TL, en cm).

Longueur totale (en cm)

Zone géographique Sources
Femelle Male
Atlantique nord-ouest 355 262 Ebert et al. 2021 ; ICES 2009
Atlantique nord-est 317 288 Gauld 1989
Méditerranée >250 >206 Storai et al. 2005
Pacifique sud ~233* ~182%* Francis et al. 2007

*Longueur a la fourche convertie en longueur totale avec les paramétres de Natanson et al. (2002)

Dans le tableau 2.2, les longueurs utilisées sont les tailles totales, soit de la pointe du
museau a la pointe de la queue. Les mesures de taille en ichtyologie varient en fonction des
études. Ainsi des relations entre les différentes métriques ont été établies (Ellis et al. 2016 ;
Hennache et Jung 2010 ; Natanson et al. 2002). Les mesures présentées dans ce document sont
la longueur totale (LT) afin de se représenter les dimensions conséquentes de cet animal et la
longueur a la fourche droite (LF), communément utilisée en ichtyologie, qui sera la métrique

de référence pour I'ensemble des analyses (figure 2.5) .

F1G. 2.5 : Longueurs mesurées sur le requin-taupe commun. Voir Ebert et Dando 2021 p.284.
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2.2.2 Les traits reproductifs

Le requin-taupe commun est un requin a croissance lente et I'dge des individus reste
difficile a évaluer avec précision de par la constitution cartilagineuse de leur squelette. Ainsi,
en Atlantique nord-ouest, |'dge maximum estimé est de 24-26 ans, grace a différentes méthodes
d’'analyse des vertébres : dénombrement des anneaux de croissance (Natanson et al. 2002) ou
datation par le carbone 14 du cartilage (Campana et al. 2002b). Cet age est considéré comme le
minimum plausible du fait des incertitudes liées au manque de connaissance sur les processus
de formation des anneaux de croissance des vertébres des élasmobranches (Natanson et al.
2018). La longévité estimée pour une population non péchée serait de 46 ans (Natanson et al.
2002) en Atlantique nord-ouest. Toutefois, dans le Pacifique sud, Francis et al. (2007) estiment
que la longévité du requin-taupe commun serait de 36 années pour une population péchée et

de 65 ans sans pression anthropique directe (Francis et al. 2007).

De méme que pour la taille totale (sous-section 2.2.1), il existe une différence de taille a
maturité sexuelle entre les males et les femelles en fonction des zones géographiques. Cette
taille a maturité permet |'estimation de I'age a maturité sexuelle. L'ensemble est résumé dans
le tableau 2.3.

Malgré un certain nombre d’observations et d'études, la reproduction du requin-taupe
commun reste complexe a appréhender. La saison de la reproduction a lieu au méme moment
entre |'hémisphere nord et I'"hémisphére sud, donc a des saisons opposées, de plus elle semble
s'étendre sur une période d’'environ 6 mois. Bien que la gestation soit probablement de 8 a 9
mois, I'étendue temporelle a pu contribuer a |'évaluation d'un temps de gestation de plus d'une
année a travers |'observation des stades de développement des embryons par Gauld (1989).
Il est communément admis que la reproduction ait lieu annuellement (Aasen 1963; Dunlop
1892 ; Francis et Stevens 2000 ; Tokunaga et al. 2022). Toutefois Natanson et al. (2019) ont
montré récemment qu'il serait probable que les femelles de requin-taupe commun observent

une période de repos sexuel post-parturition.

La reproduction chez les élasmobranches est interne, le male dépose ses spermatozoides
a l'intérieur de la femelle aprés des parades nuptiales (Klimley et al. 2023). L'accouplement
laisse souvent des traces de morsures du male, appelées «love bites», sur les pectorales de
la femelle de requin-taupe commun. Ces morsures serviraient a maintenir la femelle pendant
I'accouplement. L'utérus de la femelle est constitué de deux cornes dans lesquelles se trouvent
les ovocytes. Ceux qui ne seront pas fécondés seront consommés par les embryons en matu-
ration afin de s'alimenter, il s'agit de I'oophagie (Gilmore 1993; Van der Merwe et al. 2022).
Le développement se fait entierement a I'intérieur de la femelle, le requin-taupe commun est
un requin aplacentaire, les embryons ne sont pas fonctionnellement reliés a la femelle. Apres
gestation, les 1 a 5 juvéniles formés feront 60 a 80 cm (Francis et Stevens 2000 ; Gauld 1989 ;
Jensen et al. 2002 ; Shann 1923).
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2.2.3 Les traits physiologiques

De nombreuses analyses de contenus stomacaux ont été menées sur des requins-taupes
communs péché en Atlantique nord (Ellis et Shackley 1995; Gauld 1989 ; Hennache et Jung
2010; Joyce et al. 2002 ; Stevens 1973) et sud (Belleggia et al. 2021), en océan Indien (Cherel
et Duhamel 2004) et en Pacifique sud (Stevens et al. 1983 ; Van Der Vyver et al. 2015). L'en-
semble de ces études s'accordent sur une alimentation essentiellement composée des principales
espéces de poissons osseux et céphalopodes présents dans les zones de chasse du requin-taupe
commun, qu’elles soient pélagiques, benthiques ou démersales. Les variations alimentaires se-
raient ainsi liées a la zone géographique et la saison. Le requin-taupe commun est ainsi défini
comme une espece opportuniste, c'est-a-dire que son alimentation reflete la distribution en
proies de son environnement. Aucun changement ontogénique de régime n'est relevé malgré
une potentielle sélectivité moindre des juvéniles, les adultes cibleraient préférentiellement les
grands poissons. Si la technique de chasse du requin-taupe commun n'est pas particulierement
connue malgré des photos spectaculaires de sauts en surface a la poursuite de proies, la den-
tition peu performante pour trancher, la petite taille de la machoire proportionnellement au
corps et sa faible puissance, invitent a penser que le requin-taupe commun se saisit de ses
proies pour les engloutir entierement, immédiatement (Dunlop 1892 ; Pellegrin 1938).

Le requin-taupe commun assure son apport énergétique lui permettant de soutenir une

croissance suivant une courbe de von Bertalanffy de la forme suivante :
Ly = Loo(1 - eXpiK(titO))

Avec L, = Longueur a la fourche prédite (cm) a I'dge t, L., = Longueur a la fourche maximale
(cm), K = taux de croissance annuelle (an™!) et t, = I'4ge théorique a la longueur 0 cm (an).

Le taux de croissance évalué pour les femelles et les males est similaire jusqu'a la maturité
ou les courbes de croissance divergent. Les femelles maturent plus tardivement que les males.
Le taux de croissance du requin-taupe commun est de 0,06 pour les femelles et 0,08 pour les
males en Atlantique nord-ouest. En Pacifique sud ces taux sont, respectivement, de 0,06 an™!
et 0,11 an! (Francis et al. 2007 ; Natanson et al. 2002). Les taux de croissance n'ont pas
été calculés en Atlantique nord-est (Haugen et al. 2022). A titre de comparaison, ce taux est
évalué a 0,95 an™! pour le thon listao (Katsuwonus pelamis), thonidé tropical a croissance
rapide, et 2 0,11 an™! pour le thon rouge de I'Atlantique ( Thunnus thynnus), thonidé des eaux
tempérées a croissance lente (Murua et al. 2017).

Ainsi le requin-taupe commun est un animal marin de grande taille a croissance lente qui
s'alimente de facon opportuniste dans son environnement. Cela implique notamment le main-
tien des processus physiologiques dans des conditions variables de température. La plupart des
poissons osseux et cartilagineux sont des ectothermes, ils ne peuvent réguler leur température
interne, ainsi leur métabolisme est dépendant de la température ambiante.

Or, une convergence évolutive partagée par un vingtaine d'espéces marines, notamment les
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familles des Scombridés (thons) et des Lamnidés, permet au requin-taupe commun de réaliser
de la thermorégulation a l'instar des mammiféres endothermes (Bernal et al. 2001, 2005;
Block et al. 1993). Burne (1923) décrit de fagon minutieuse les particularités du systeme
vasculaire du requin-taupe commun que celui-ci partage avec les autres especes de Lamnidés :
la présence d'une retia autour des visceres, du cerveau et des yeux. Ce réseau de vaisseaux
sanguins de petite taille permet une régulation rapide du flux de sang a proximité des organes.
Cette évolution majeure du systéme vasculaire permet surtout de conserver la chaleur interne
générée par les muscles en action par un systéme d'échangeur a contre-courant. Il s'agit de
I'endothermie régionalisée décrite pour la premiere fois par Carey et Teal (1969). Pour 10°C
supplémentaires, la puissance du muscle est multipliée par 3 (Carey et Teal 1969).

Associée a la localisation des muscles locomoteurs (voir sous-section 2.2.1), |'endothermie
confére des capacités de nage soutenue (muscle rouge), d'accélération brusque (muscle blanc),
de fonctions métaboliques (activité enzymatique) liées a la reproduction et I'alimentation, ceci
a des gammes de température plus basses que les autres poissons osseux et cartilagineux
ectothermes (Bernal et al. 2012). De plus, le maintien d'une température élevée au niveau des
yeux et du cerveau contribue a I'hypothése de I'importance de la vision et la persistance de ce
sens malgré les variations de température environnante (Block et Carey 1985). En contrepartie
de cette extraordinaire capacité d'endothermie, une nage continue est nécessaire a la respiration
de ces especes mais aussi au maintien de leur température interne. En effet, si celle-ci venait
a diminuer de trop chez un individu, la remise en activité du muscle rouge serait ardue voir
impossible (Bernal et al. 2005).

Si le requin-taupe commun est un endotherme régionalisé, son métabolisme interne doit
encore faire face a I'apport d'eau de mer salée dans I'organisme et au besoin d’homéostasie®
afin d'éviter la perte d'eau, vitale au fonctionnement physiologique (Fukuyama et Le Bihan
2011). Il s’agit du mécanisme d'osmorégulation. Les élasmobranches réalisent |'osmorégula-
tion par la production d'osmolytes organiques : |'urée et I'oxyde de triméthylamine, souvent
raccourci en TMAO pour Triméthylamine N-oxide, en anglais (Ballantyne 1997). L'urée est un
composé chaotrope, il affecte la structure spatiale et, en conséquence, la fonction des molé-
cules, notamment les protéines et les acides nucléiques (ARN, ADN). Chez les élasmobranches,
il semblerait que les protéines soient adaptées a la présence d'urée ou bien que la proportion
de TMAO soit suffisante pour contrebalancer les effets de I'urée (Ballantyne 1997). De plus
I'urée affecte le transport et le métabolisme des lipides, notamment en favorisant le stockage
de ceux-ci dans le foie. Ainsi, la quantité de lipides contenus dans le foie de requin-taupe
commun est plus élevée que dans les muscles et le muscle rouge est plus riche en lipides que
le blanc (Dyer et al. 1963 ; Vlieg et al. 1993).

5Processus de régulation par lequel |'organisme maintient les différentes constantes du milieu intérieur
(ensemble des liquides de I'organisme) entre les limites des valeurs normales. Source : Larousse
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Ainsi la physiologie du requin-taupe commun est particuliere et va influencer les paramétres
de son cycle de vie de la naissance a la reproduction, dans les eaux tempérées a froides de

I'Atlantique nord.

2.2.4 Les traits comportementaux

Le requin-taupe commun est un requin nageur rapide et performant de par sa morphologie
et son métabolisme. Le type de nage du requin-taupe commun est considéré comme similaire a
celle du thon, ce dernier étant représentatif de la plus performante adaptation morphologique
au type de locomotion ainsi caractérisée comme thoniforme. Ce type de nage fait des requins-
taupes communs des nageurs rapides et endurants. Cette locomotion permettrait d'obtenir
une vitesse de croisiére estimée a une fois la longueur du corps par seconde (Parsons 1990 ;
Parsons et Carlson 1998). La nage du requin-taupe commun est ainsi optimisée pour la chasse
de proies particulierement mobiles et les déplacements sur de longues distances.

Les traits de comportements du requin-taupe commun incluent la perception de son en-
vironnement et de ses congénéres (Kissling et al. 2018 ; Martini et al. 2021). Les principaux
récepteurs de |'information sont les yeux pour la vision, les ampoules de Lorenzini situées sur
le rostre pour I'électromagnétisme, la ligne latérale pour les variations de pression, de vitesse
et de son dans I'eau a I'instar des poissons osseux et le nez pour I'odorat. Succinctement, les
différents organes sensoriels des requins-taupes communs sont particulierement adaptés aux
modes de vie décrits précédemment et seront introduits au fil de ce manuscrit lorsque cela
sera opportun.

La perception des champs électromagnétiques est une caractéristique importante des Elas-
mobranches. En effet cette sensibilité leur permet de détecter d'autres animaux mais semblerait
étre aussi impliquée dans I'orientation lors de leurs déplacements. De méme que pour d'autres
espéces tels que les oiseaux, les requins ont besoin de deux «objets» pour se déplacer : une
carte et une boussole (Kramer 1953, 1957). Cette simplification des sens liés au déplacement
permet d'appréhender les enjeux dans |'orientation des animaux. La carte est souvent associée
a la mémorisation de la topographie ou d'éléments de référence dans I'environnement, mais
aussi au champ magnétique terrestre qui fournit une carte magnétique aux animaux (Freake
et al. 2006). Cette carte s'acquiert généralement par I'expérience. La boussole représente les
sens mis en ceuvre pour se placer sur la «carte mentaley, il peut s'agir de courants, de si-
gnaux chimiques, de la lumiére ou de I'électromagnétisme. Toutefois, la boussole, comme tous
les capteurs de I'environnement, nécessite une calibration réguliere (Quinn 1980 ; Wiltschko
et Wiltschko 2005). Ainsi les modifications de la carte ou de la boussole peuvent avoir une
influence sur les déplacements des animaux qui les utilisent.

La ligne latérale est un organe mécanosensoriel situé le long du corps de tous les poissons
osseux et cartilagineux. Elle permet de percevoir les stimuli liés aux fines variations de pressions
propagées dans |'eau (Bleckmann et Zelick 2009 ; Sede de Liédoux 1884).
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De plus, comme vu sous-section 2.2.1 et sous-section 2.2.3, la vision chez le requin-taupe
commun semble avoir une place importante. Le requin-taupe commun possede des capteurs
olfactifs ce qui indique un développement sensoriel probable (Camilieri-Asch et al. 2020 ; Clark
et al. 2022 ; Meredith et al. 2022). Toutefois les connaissances sur le fonctionnement des
mécanismes sensoriels chez les Elasmobranches de facon générale restent encore lacunaires
(Meredith et al. 2022).

Les récepteurs sensoriels des requins captent des informations dans I|'environnement a
différentes distances. Une représentation relative simplifiée de ces distances de détection est

illustrée dans la figure 2.6

F1G. 2.6 : Les ordres de grandeur des distances de détection des informations par les sens des requins.
L'échelle est relativement logarithmique. Le cercle central (rouge) indique le goiiter (~1 mm). Adapté
de Mclnturf et al. (2023)
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2.3 Requin-taupe commun et humain

Les mentions du requin-taupe commun remontent a la Gréce antique (Rondelet 1554 ;
Salviani 1558) et, en France, cette espéce possede de nombreux noms vernaculaires qui varient
selon les régions : Pichoun lami (Nice), Melantoun (Toulon), Nas llarg (Roussillon), Long-
nez (Gironde), Touille (Charente), Touille-boeuf (Vendée), Maraiche, Taupe, Sonneur, Nez
(Boulogne), Lamie long-nez. Ces dénominations présupposent de I'existence de nombreuses
interactions entre le requin-taupe commun et I'humain sur le territoire métropolitain, que ce
soit, en premier lieu, avec les pécheurs professionnels et de loisir, avec les scientifiques ou avec,
plus récemment, le développement des activités de loisir en mer telles que la plaisance ou la

plongée sous-marine.

" De Lamua.

F1a. 2.7 : lllustration de Lamnidé par Rondelet (1554).

2.3.1 Le requin-taupe commun et la péche

Le requin-taupe commun a fait I'objet d'une péche ciblée en Europe depuis les débuts de
la péche dite «industrielle » qui eut lieu au milieu du XIXme siécle au moment de la révolution
industrielle (Knauss 2005 ; Sahrhage et Lundbeck 1992). Par ailleurs, I'espéce est une prise
accidentelle de nombreux engins de péche tels que les palangres, les chaluts et les filets (Francis
et al. 2015 ; Mejuto et al. 2020). Dans I'hémisphére sud, le requin-taupe commun n'a jamais
fait I'objet d'un péche ciblée mais reste sujet aux prises accessoires dans les engins de péche
précédemment évoqués (Francis et al. 2015; Semba et al. 2013). Cela a entrainé le déclin de
I'espéce déja observé par Le Gall et Mallet (1972) et démontré par la diminution drastique des
captures dans I'ensemble des eaux de I'Atlantique nord (en Atlantique nord-est, figure 2.8.A)
qui a fait I'objet de premiéres évaluations dés le début des années 2000 (Campana et al. 2002a,
2001).
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Fi1a. 2.8 : Indicateurs d'évaluation du stock de requin-taupe commun en Atlantique nord-est de
1922 3 2022. A : débarquements en tonnes de poids frais. B : pression de péche relative (exploitation
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Graphiques issus de I'avis (ICES 2022b).

45



Chapitre 2 — Etat des connaissances

Ainsi un effondrement des stocks a été établi par les organisations régionales des péches de
I'Atlantique nord (Campana et al. 2003 ; ICES 2009, 2022a). En 2010, I'Union européenne a
mis en place un moratoire sur |'espece en application du principe de précaution lié au manque
de connaissances sur |'espece (ICES 2009) (figure 2.8.B). En 2022, de nouvelles données et
I'avancée des méthodes d'analyses indiquent une amélioration de I'état du stock de requin-
taupe commun dans |'Atlantique nord-est, méme si I'abondance de la population reste bien

inférieure a celle des débuts de la péche industrielle (figure 2.8.C).

Par ailleurs, le requin-taupe commun a la réputation d'étre un candidat intéressant pour la
péche sportive, notamment par sa force et ses bonds hors de I'eau lors du combat® (British Sea
Fishing, site commercial de péche sportive). Cette espéce est listée par I'International Game
Fish Association (IGFA) et fait I'objet de records reconnus par cette association (https ://ig-
fa.org/). Les iles britanniques et les Etats-Unis d’Amérique sont les principaux pratiquants de
cette péche récréative (Compagno 2001 ; Ebert et al. 2021).

2.3.2 Le requin-taupe commun et les citoyens

Les produits dérivés du requin-taupe commun sont la viande pour la consommation hu-
maine, |'huile et la farine pour les engrais et les ailerons pour la soupe d'ailerons, notamment
au niveau international (Compagno 2001). En Atlantique nord, peu de pays sont identifiés
comme consommateurs historiques. Il s'agit du Canada, de I'ltalie, de la France et de I'Es-
pagne (Dent et Clarke 2015). La consommation de produits dérivés du requin-taupe commun
reste peu quantifiée, notamment du fait de problémes liés a I'identification des especes sur
les marchés. Toutefois, |'appétence de la viande de requin-taupe commun est encore discutée
dans la littérature, avec d'un coté une étude peu convaincue de Dyer et al. (1963) et de
I'autre un retour d’'expérience favorable de Pellegrin (1938). Par oui-dire, il semblerait que le
requin-taupe commun, sous la dénomination de « veau de mer », soit appétant, notamment du
fait de I'absence de développement d’ammoniaque dans la viande comparé a d’autres requins.

Les rencontres entre I'humain et le requin-taupe commun sont finalement peu fréquentes en
dehors de la péche professionnelle et sportive. Toutefois, avec la démocratisation des caméras
embarquées étanches et des téléphones intelligents, les vidéos sous-marines ou prises a bord de
bateau ont permis la multiplication de prises de vue de I'espéce dans les zones cétieres (obs.
pers.). Si les animaux filmés sont régulierement impressionnants du fait de leur grande taille, les
interactions restent circonscrites a la déprédation des poissons péchés ou a des comportements
qui semblent démontrer une forme de curiosité, notamment envers les plongeurs (obs. pers.).

Malgré les perceptions inquietes des requins de facon générale, le requin-taupe commun

n'est pas connu pour avoir été impliqué dans des attaques sur I'humain. En plongée, c'est un

6Terme de péche sportive désignant I'action de péche une fois le poisson osseux ou cartilagineux piqué a
I'hamecon. NDLA
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fait commun que ce sont des animaux curieux qui peuvent charger a I'occasion (Matheson
1928; Surina et Girard 2020).
Ainsi, malgré une présence avérée dans les eaux européennes, les interactions directes entre

les humains et le requin-taupe commun restent encore peu documentées.

Les connaissances sur le requin-taupe commun sont diverses et couvrent de nombreux
champs disciplinaires au sein de la biologie et de I'écologie. Les milieux de vie de |'espéce
chevauchent ceux de I'humain, menant a des interactions de différentes natures matinées de
la culture des sociétés humaines en contact avec la faune sauvage. Ainsi, les objectifs de
compréhension de la présence du requin-taupe commun dans la zone littorale se basent sur
I'’ensemble des connaissances préalables et des lacunes identifiées dans la connaissance du cycle

de vie du requin-taupe commun.
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Matériels et méthodes

La cohérence pure, c’est du délire,

c'est du délire abstrait

Edgar Morin, Nul ne connait le

Jjour qui naitra (2000)
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Chapitre 3 — Matériels et méthodes

Afin de répondre aux questions soulevées par la présence de requin-taupe commun dans
la zone cotiere du Trégor-Goélo, différentes méthodes ont été mises en place dans le cadre
d'un protocole scientifique. Ce chapitre présente brievement les matériels et méthodes de cette
thése, toutefois ceux-ci sont détaillés dans les articles associés et inclus dans les chapitres 4,
5, et 6. Dans un premier temps nous verrons les différentes zones géographiques couvertes par

les travaux, puis les méthodes adoptées pour répondre aux questions de recherche.

3.1 Zones d’étude

La zone d'échantillonnage se trouve dans I'aire de répartition du requin-taupe commun en
Atlantique nord-est. Les travaux se concentrent sur la Manche, la mer Celtique et les plaines

abyssales de I'Atlantique nord-est (figure 3.1).
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F1a. 3.1 : Carte de I'Atlantique nord-est et des provinces biogéographiques de Longhurst (2007).
ARCT : Arctique-Atlantique (polaire); SARC : Subarctique-Atlantique (polaire); NADR : dérive
nord-atlantique (régime de vents d’ouest); NECS : plateaux continentaux de I'Atlantique nord-est
(cotier)
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3.1.1 L’Atlantique nord-est

Toutefois, |'Atlantique nord-est est aussi divisé en quatre provinces biogéographiques issues
de trois biomes différents (Longhurst 2007). Ces provinces sont définies par des processus
d’'océanographie physique lesquels conditionnent les processus biochimiques a la base des
réseaux trophiques. Les biomes sont définies par la facon dont les vents et le soleil influencent
le mélange et donc la stratification de la colonne d'eau. Les biomes de I'Atlantique nord-est

sont :

le biome polaire : présence d'une stratification verticale influencée par les flux d'eau

douce issus de la fonte des glaces;

» |le biome des vents d'ouest : présence d'une stratification verticale dont la profondeur
varie sous |'influence des vents d'ouest et du soleil (saisons) conditionnant I'apparition

d'une efflorescence planctonique printaniére ;

= |e biome cétier : présence de processus locaux variés déterminant les flux de nutriments

sur les plateaux continentaux et les mers épi-continentales (profondeur < 200 m).

Les provinces résultent d'une subdivision des biomes sur la base de spécificités biogéo-
chimiques, physiques et écologiques. Les provinces de I'Atlantique nord-est, indiqués sur la

figure 3.1, sont :

la province Arctique-Atlantique (ARCT) dont le pic de production primaire de surface

de courte durée est médié par l'irradiation solaire au péle;

= |a province Subarctique-Atlantique (SARC) dont les deux pics de production primaire de
surface de courte durée sont médiés par l'irradiation solaire au pole;

= |a dérive nord-atlantique (NADR) dont la production primaire printaniére est limitée par

les nutriments et diminue progressivement jusqu'a I'hiver;

= les plateaux continentaux de I'Atlantique nord-est (NECS) dont la production primaire
printaniere est limitée par les nutriments mais aussi affectée par des processus liés aux

eaux peu profondes qui en font des eaux productives.
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3.1.2 La Manche

Au sein de la province des plateaux continentaux se trouve la Manche (figure 3.2), une mer

épi-continentale dont la profondeur varie entre 40 et 60 m et traversée par une vallée glaciaire

au sein de laquelle se situe le point le plus profond (~160 m) : la fosse des Casquets (Boillot

et Musellec 1975 ; Pingree 1980).
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F1a. 3.2 : Carte bathymétrique de la Manche avec I'emplacement de la zone d'échantillonnage (en
rouge). Les profondeurs sont indiquées sur une échelle pseudo-logarithmique. Source : SHOM (2015)

La Manche est un environnement ou les processus locaux sont déterminants. Le bassin

ouest de la Manche, ou se situe la zone d'échantillonnage, est une région de transition entre les

eaux océaniques et néritiques, sous l'influence d'eaux boréales, tempérées froides et tempérées
chaudes issues de I'Atlantique nord (Southward et al. 2004).

De plus, la Manche est parcourue de courants de marée importants (Lazure et Desmare

2012; Pingree 1980), notamment le long des c6tes du nord de la Bretagne (figure 3.3).
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3.1.3 Le Trégor-Goélo

La zone ou la plupart des observations ont été rapportées est située dans le Trégor-Goélo,
en Bretagne Nord, le long de la Céte de Granit Rose. L'échantillonnage s'est déroulé au sein

de la zone présentée sur la figure 3.4.
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F1G. 3.4 : Carte marine de la zone d’échantillonnage. Source : SHOM, 2023

[l s’agit d'une zone trés cotiere bordée de roches au sud de I'archipel des Sept-lles, classée en
réserve naturelle pour sa biodiversité, notamment en oiseaux marins. Au cours des campagnes
d'échantillonnage, des prédateurs supérieurs marins ont pu étre observés depuis les bateaux,
tels que des thons et des mammiféres marins (obs. pers.). La bathymétrie de la zone révéle
un relief particulierement escarpé avec un faciés rocheux a la cote qui descend rapidement
aux alentours de 50 m de profondeur. D'un point de vue péche (obs. pers.), cette zone est
essentiellement fréquentée par un caseyeur professionnel et des pécheurs de plaisance (casiers,
lignes, chasse sous-marine). La plupart des sites de péche se situent le long de la cte rocheuse

ou a proximité des tétes de roches qui abondent dans la zone (obs. pers.).
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3.2 Grands principes des protocoles

Afin d'appréhender la fonctionnalité des zones cétieres dans le cycle de vie des femelles
de requin-taupe commun, plusieurs méthodes complémentaires ont été déployées : I'analyse
des isotopes stables du carbone et de |'azote et le suivi télémétrique par des balises archives
a transmission satellite. Le couplage de ces méthodes apporte des informations a différentes
échelles spatio-temporelles sur les déplacements et |'écologie trophique des femelles de requin-

taupe commun.

3.2.1 Les compositions en isotopes stables du carbone et du I'azote

L'écologie trophique étudie les flux de matiére entre les organismes, notamment a travers
les compositions en isotopes stables d'éléments tels que le carbone et I'azote permettant ainsi
de définir la niche isotopique des organismes (Bearhop et al. 2004 ; Post 2002). L'étude de
ces flux permet notamment de retracer les sources d’'alimentation des individus dans le temps
et dans l'espace a travers la variation des compositions en isotopes stables au sein de leur
tissus (Boecklen et al. 2011; Hobson 2019; Trueman et St John Glew 2019). Les teneurs
en isotopes stables du carbone et de I'azote sont des biomarqueurs naturellement présents
dans les organismes et servent de proxies des zones d'alimentation des espéces en milieu marin
(figure 3.5).
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F1G. 3.5 : lllustration des variations de niche isotopique du requin peau bleue, Prionace glauca dans
I'océan Pacifique est (EPO). Southern Baja : Basse-Californie du Sud, Tropical EPO : zone tropicale
de I'océan Pacifique est, Southern CA Bight : baie de la Californie du Sud, Northern CA Current :
nord du courant de Californie. Extrait de Madigan et al. 2021b.
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Les tissus intégrent les compositions en isotopes stables apportées par la nourriture a travers
des voies métaboliques qui varient d'un tissu a 'autre. Les différentes fenétres temporelles
d'intégration des proportions en isotopes stables dans les tissus permettent la comparaison
temporelle des sources d'alimentation apportant des informations sur les déplacements d'un
individu. Le suivi des déplacements par le truchement des isotopes stables du carbone et de

I'azote repose sur trois grands principes (Hobson 2019) :

» Les compositions isotopiques des tissus du consommateur sont en équilibre avec les
compositions isotopiques de leur régime alimentaire. Si leur régime alimentaire varie iso-
topiquement et spatialement, alors les valeurs de compositions isotopiques du consom-
mateur peuvent potentiellement apporter des informations sur les zones précédemment

fréquentées.

» La période de rétention de I'information isotopique dépend du type de tissu. Les tissus
métaboliquement actifs tels que le muscle et le sang représentent une fenétre temporelle

variable des informations issues de I'alimentation.

» Les mécanismes liés a |'assimilation des isotopes de |'alimentation vers les tissus sont
connus et pris en compte, notamment la discrimination isotopique et les voies métabo-

liques.

Chez les requins, les compositions en isotopes stables du carbone et de |'azote dans le
muscle et dans le sang apportent des informations sur les variations de source d'alimentation
a des échelles allant de plusieurs années (muscle) a plusieurs semaines (sang) avec une incerti-
tude spatiale et temporelle liée a I'intégration du signal isotopique par |'organisme (Ballutaud
et al. 2022 ; Kim et al. 2012 ; MacNeil et al. 2005). En conséquence, par simplification, la com-
paraison des compositions isotopes du muscle et du sang permette de distinguer les sources

d'alimentation a long terme et a court terme.

Au cours du projet LAMNA, I'objectif était d'obtenir des échantillons biologiques a minima
de 30 individus afin de réaliser les analyses isotopiques. Les détails de la méthode sont présentés

dans le chapitre 4.

3.2.2 Les balises archives

Les balises archives a transmission satellite sont utilisées pour retracer les mouvements des
animaux marins, notamment les poissons osseux et cartilagineux (Renshaw et al. 2023 ; Wata-
nabe et Papastamatiou 2023). Ces balises archivent des données (profondeur, température et

niveaux de lumiére) et se détachent a la fin pré-programmée de leur déploiement (figure 3.6).
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F1G. 3.6 : lllustration du fonctionnement des balises archives. Extrait de Chen 2022.

Ces balises n'ont pas besoin d'étre physiquement récupérées, elles sont programmées pour
émettre des données résumées vers les satellites Argos. Cela permet une reconstruction a
posteriori des déplacements des animaux a partir des données résumées de température, de
lumiére et de profondeur. La résolution temporelle des informations résumées est un compromis
entre les questions de recherche et la quantité d'information pouvant étre transmises (Breed
et al. 2011 ; Patterson et al. 2017 ; Williams et al. 2020).

Ainsi en 2018 et 2019, deux études pilotes ont été menées par I'APECS afin de tester le
déploiement de balises archives a transmission satellite sur 6 mois (2018) puis 1 an (2019). Ces
déploiements ont permis d’affiner la programmation des balises afin de maximiser la qualité
des données envoyées vers les satellites tout en respectant les contraintes techniques liées a la
quantité d'information pouvant &tre émise (Breed et al. 2011 ; Patterson et al. 2017 ; Williams
et al. 2020). Par la suite 17 balises ont été programmées pour étre déployées entre 2020 et

2021 par I'APECS et acquérir de I'information pendant 1 an.

Le suivi de 19 individus permet d'analyser la variabilité inter-individuelle et de projeter
les déplacements attendus comme normaux pour I'ensemble de |'agrégation du Trégor-Goélo
(Sequeira et al. 2019). Les détails de la méthode sont présentés dans le chapitre 5 et le
chapitre 6.
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3.2.3 L’éthique animale

Par ailleurs, le requin-taupe commun étant une espece interdite de péche dans les eaux
européennes, il est nécessaire d'obtenir une autorisation de péche a des fins scientifiques pour
I'espéce qui est soumise a validation par un comité d'éthique. Sa capture et sa manipulation
s'inscrivent dans un contexte d'éthique animale en recherche. En effet, depuis 2010, les régle-
mentations francaise et européenne ont évolué de facon a intégrer les poissons, ici osseux et
cartilagineux, dans les démarches éthiques en sciences (Décret n°2011-537 - Articles R214-87
a R214-137 : Utilisation d’animaux vivants a des fins scientifiques 2011 ; Union européenne
2010). De ce fait il est devenu nécessaire de se former mais aussi d'appliquer la régle d'or des
3 R : remplacer, réduire et raffiner en adéquation avec les objectifs scientifiques (Russell et
Burch 1959).

Dans le cadre du projet LAMNA, le remplacement n'a pas été recherché, il correspond a
des démarches de substitution du vivant par des modéles in vitro ou in silico. La réduction est
limitée par la représentativité des résultats. Le raffinement est le volet le plus conséquent de
cette étude. En effet, le raffinement a consisté en |'amélioration des méthodes de prélévements
permettant de réduire le temps d'intervention et de limiter les blessures pouvant étre infligées a
I'animal. De plus, des prélevements de sang, de peau et de mucus ont été réalisés en perspective
de futurs projets de I'APECS contribuant au raffinement et a la réduction dans le cadre des

expérimentations sur le requin-taupe commun.
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Photo : Yannick Chérel
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Fia. 3.7 : lllustration des temporalités des différentes méthodes mises en ceuvre sur les femelles de
requin-taupe commun.
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Chapitre 4

Compositions en isotopes stables du
muscle et du sang des femelles de
requin-taupe commun du Trégor-Goélo,

traceurs d’histoires de vie différentes

Manger, c’est incorporer un territoire

Jean Brunhes, Principes de géographie
humaine de la France (1912)
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Chapitre 4 — Compositions en isotopes stables

4.1 Introduction

Le requin-taupe commun (Lamna nasus, Bonnaterre 1788) est un requin épipélagique qui
présente une forte saisonnalité dans I'utilisation de |'environnement marin. Des migrations
de la zone cétiere en printemps-été vers le large en hiver ont été démontrées (Biais et al.
2017; Francis et al. 2015; Skomal et al. 2021). Bien que tous les stades de vie du requin-
taupe commun fréquentent le plateau continental (Cameron et al. 2019; Campana et al.
2010; Skomal et al. 2021), il semblerait que I'espéce se répartissent en fonction du sexe
et de la taille (Aasen 1963; Compagno 2001; Natanson et al. 2019). La ségrégation par
sexe et par taille est un trait partagé par de nombreuses especes de requin telles que le
grand requin blanc Carcharodon carcharias, le requin-marteau halicorne Sphyrna lewini, le
requin longimane Carcharhinus longimanus ou encore la petite roussette Scyliorhinus canicula
(Klimley 1987 ; Wearmouth et Sims 2008). Les requins immatures effectuent des migrations
saisonniéres similaires aux adultes avec une migration hivernale vers le large (Skomal et al.
2021). Les femelles réalisent un déplacement vers les sites de mise bas en printemps-été (Biais
et al. 2017 ; Campana et al. 2010; Hennache et Jung 2010) aprés un hivernage en haute mer
(Biais et al. 2017 ; Saunders et al. 2011). De ce fait les requins-taupes communs sont a méme
de s'alimenter dans des habitats contrastés.

L. nasus est considéré comme une espece opportuniste se nourrissant de poissons osseux et
céphalopodes pélagiques et démersaux en fonction des ressources disponibles (Belleggia et al.
2021 ; Joyce et al. 2002 ; Stevens 1973). L'alimentation du requin-taupe commun est variable
au cours de ses déplacements, reflétant les proies localement disponibles pour chaque individu.

Depuis plusieurs décennies, la connaissance des sources alimentaires des espéces mobiles
s'est développée a travers I'analyse des compositions des tissus en isotopes stables, tels que
le carbone (6'3C) et I'azote (§'°N) (Raoult et al. 2020; Trueman et al. 2019; Trueman
et St John Glew 2019). Les compositions en isotopes stables pénétrent dans le réseau de
flux de matiere entre les organismes, appelé réseau trophique, par le biais des producteurs
primaires de matiéres organiques (Boecklen et al. 2011; Ramos et Gonzalez-Solis 2012). Ces
compositions isotopiques se propagent dans le réseau trophique par les voies métaboliques
des consommateurs (Boecklen et al. 2011 ; Ramos et Gonzalez-Solis 2012). En milieu marin,
les valeurs de §'3C peuvent renseigner sur la localisation des sources de production selon un
gradient cote-large et bentho-pélagique (Cherel et Hobson 2007 ; Ramos et Gonzélez-Solis
2012). Les valeurs de §'3C varient peu le long des niveaux trophiques (Canseco et al. 2022).
Ainsi les compositions isotopiques en carbone des prédateurs supérieurs tels que le requin-
taupe commun reflétent principalement la zone d'alimentation. En revanche, les valeurs de
d'N augmentent dans le réseau trophique reflétant le niveau trophique d'un consommateur
(McCutchan et al. 2003 ; Post 2002).
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Néanmoins, chez les espéces mobiles, la composition isotopique des tissus est le fruit de
processus dynamiques qui reposent sur le renouvellement tissulaire et refléte les apports alimen-
taires intégrés dans le temps (Ballutaud et al. 2022 ; Fry et Arnold 1982 ; Hussey et al. 2012a).
Les compositions isotopiques proviennent de zones d'alimentation multiples ayant potentiel-
lement des compositions isotopiques distinctes et fournissent des indicateurs de mouvements
entre ces environnements contrastés. La position des individus dans I'espace isotopique §'3C
versus 6N est appelée niche isotopique (Newsome et al. 2007). Cette niche est considérée
comme un indicateur de |'écologie trophique d'une espéce.

L'évolution temporelle de la niche trophique d'un individu peut étre retracée a travers
I'analyse de tissus différents (Logan et Lutcavage 2010; MacNeil et al. 2005; Wyatt et al.
2019). Cette évolution est un proxy des mouvements antérieurs réalisés par les individus.
Chez les requins, les tissus les plus employés a cette fin sont le muscle et le sang car leur
prélevement n'est pas létal. Les différences de taux de renouvellement entre le sang et le
muscle permettent de comparer des niches isotopiques sur le court et le long terme. Le muscle
est un tissu qui intégre les compositions isotopiques sur une a deux années (Kim et al. 2012;
Logan et Lutcavage 2010) alors que le sang intégre ces compositions sur plusieurs mois (Kim
et al. 2012; Logan et Lutcavage 2010).

Ainsi dans le cadre de ces recherches, les prélevements sur les femelles de requin-taupe

commun du Trégor-Goélo ont été réalisés afin de confirmer les hypothéses suivantes :

» La composition isotopique sanguine est homogene au sein des individus, reflétant une
niche isotopique similaire indicateur d'une alimentation au sein d'un méme réseau tro-

phique au cours des dernieres semaines.

» La différence entre le muscle et le sang est proportionnelle a la distance entre les niches

isotopiques des derniers mois et des dernieres années.

» Les niches isotopiques varient en relation avec les déplacements des individus entre des

environnements contrastés.
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reveals contrasted uses of coastal waters
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Abstract

Porbeagle (Lamna nasus) is an ubiquist, highly mobile and long-living shark species with
spatial and temporal sex and size segregation. Porbeagle sharks are known to perform highly
seasonal migrations, from the open sea to coastal areas, where they are mainly found during
summer. The aim of this study was to characterize the isotopic niche of female porbeagle
sharks at a summer coastal aggregation site of northern Brittany (English Channel) through
tissue comparison of carbon and nitrogen stable isotope (6'3C, §'°N) compositions. Stable
isotopes were measured in white muscle and whole blood tissues, which integrate different
time frames and inform about the diet assimilated over the past weeks/months. All short-
term 6'3C values were similar across individuals indicating similar primary food web sources
while 6'°N varied likely according to individual feeding strategies. Three groups emerged from
stable isotopes composition comparison across time periods with contrasted isotopic features.
Most female porbeagle sharks exhibited similar long-term and short-term isotopic composi-
tions revealing strong association to homogeneous isotopic environment across years. Few
individuals exhibited contrasted isotopic compositions between long-term and short-terms re-
cords depicting longer association to offshore and inshore areas. Last group exhibited probable
quasi-synchronous arrival in sampling area. This study yields insights into patterns of isotopic
compositions in relation with staging arrival in the studied area and coastal residence of fe-
male porbeagle sharks with marked inter-tissue differences. This underpins the diversity of
past movement patterns of female porbeagle sharks sharing a coastal ground and underlines

the need to understand movement to expand knowledge from yearly timeframe to life history.

Keywords: Muscle, blood, residency, Atlantic Ocean, English Channel
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4.2. Inter- and intra-individual variability of stable isotope compositions

4.2.1 Introduction

The porbeagle shark (Lamna nasus, Bonnaterre 1788) is an epipelagic shark demonstrating
high seasonality in habitat use, with seasonal migrations between coastal habitats (spring-
summer) and offshore winter habitats in the North Atlantic Ocean (Biais et al. 2017; Francis
et al. 2015; Skomal et al. 2021). Despite the presence of all life history stages in coastal
habitats (Campana et al. 2010), porbeagle sharks seem to segregate by size and sex (Aasen
1963; Compagno 2001; Natanson et al. 2019) which is a common feature in many shark species
(Klimley 1987; Mucientes et al. 2009; Wearmouth and Sims 2008). Immature porbeagle sharks
exhibit similar seasonal migration as adults (Skomal et al. 2021) while mature females have
movements related to their reproductive stage with gravid females reaching pupping (Campana
et al. 2010) and supposed reproductive grounds (Biais et al. 2017) during spring-summer and
autumn-winter, respectively (Gauld 1989; Hennache and Jung 2010; Jung 2008).

L. nasus is known as an opportunistic feeder on pelagic to demersal teleosts and cephalo-
pods (Belleggia et al. 2021; Joyce et al. 2002; Stevens 1973) in line with its vertical use of the
whole water column (Campana and Joyce 2004; Saunders et al. 2011; Skomal et al. 2021).
Thus, porbeagle sharks occupy varying trophic niches across habitats and seasons (Joyce et al.
2002) according to life stage, sex and reproductive status, with juveniles feeding on wider
range of trophic levels and mature individuals selecting higher trophic levels (Belleggia et al.
2021; Joyce et al. 2002).

Tracking food sources of free-ranging animals has been developed for decades using stable
isotopes, such as carbon (§'3C) and nitrogen (§'°N) (Raoult et al. 2020; Trueman et al. 2019;
Trueman and St John Glew 2019). Stable isotope ratios are incorporated into the food web
through primary producers and propagate along the food chain through metabolic processes
(Boecklen et al. 2011; Ramos and Gonzélez-Solis 2012). §'3C values varies little along the food
web, hence for piscivorous feeders such as porbeagle sharks, those values mainly reflect the
primary production origin of their diet (Canseco et al. 2022). In the marine environment, 6'3C
values inform on contribution of sources along inshore-offshore or pelagic-benthic gradients
(Cherel and Hobson 2007; Ramos and Gonzalez-Solis 2012). By contrast, §'°N values varies
along the food chain with an enrichment in >N, consequently 6'°N values reflect the trophic
position of a consumer in the food web (McCutchan et al. 2003; Post 2002). Nonetheless, in
mobile species, isotopic composition is a dynamic process relying on turnover of tissues and
reflects time integrated dietary inputs from multiple food webs (Ballutaud et al. 2022; Fry and
Arnold 1982; Hussey et al. 2012a), providing clues on movements across environments and
wandering behaviour. Overall, the position of individuals in the §'3C vs §'°N isotopic space,
coined by Newsome et al. (2007) as the isotopic niche, is considered a proxy of trophic ecology,

integrated across space and time.
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Stable isotope compositions amongst tissues provide information to infer previous move-
ments by integrating stable isotopes from preys at different dietary time frames (Logan and
Lutcavage 2010; MacNeil et al. 2005). Most commonly used tissues are blood and muscle
since they can be non-lethally sampled. Blood and muscle are good candidates for compar-
ing isotopic composition over different dietary timeframes due to their differences in turnover
rates. Indeed, muscle is a long-term tissue integrating isotopic signal over years while blood is
a short-term tissue integrating isotopic signal over weeks and months (Kim et al. 2012; Logan
and Lutcavage 2010; Wyatt et al. 2019).

Since 2012, reports of porbeagle shark sightings have increased along a very spatially limited
strip of the Northern Brittany coastline (APECS, unpublished data) raising local attention, and
questions related to the ecological role of these nearshore ecosystems for this species.

We hypothesised that female porbeagles in coastal areas will exhibit stable isotopes com-
positions integrating mostly offshore feeding habits in long-term tissue (muscle) and mostly
local, coastal, feeding habits in short-term tissue (blood) with a difference between stable iso-
topes compositions related to residence time in the area. Therefore, the aim of this study was
to characterise isotopic long-term and short-term isotopic niches of coastal female porbeagle
sharks and to identify patterns of individual variability. For that purpose, C/N, §'3C and §'°N
values of whole blood and white muscle of female porbeagle sharks from an aggregation site
were compared. Understanding changes in stable isotope composition of carbon and nitrogen
values across individuals and tissues may allow for better comprehension of the use of coastal

area in female porbeagle sharks life cycle.

4.2.2 Material and methods
Sample collection

The study area is located in Northern Brittany (France) along the French coast in the English
Channel (figure 4.1). This area exhibits steep bathymetry dropping to 50-60m few meters from
the rocky coastline. Porbeagle sharks were sampled by angling using circular barbless hooks
in September 2019 (n = 3), September 2020 (n = 1) and from June to September 2021
(n = 13) during the LAMNA project led by French NGO APECS, under permits 1044/2019
and 896/2021. Experimented anglers were on board of a 6.2 m motorboat with two rods
in the water while drifting in the reported sightings area that was narrowed with successful
catches. One line was near the bottom and the other in the water column, fishing tactic was
supported by observations on echo sounder. After being caught, sharks were handled along
the boat, where they were measured (straight fork length, in cm) and sexed. Dorsal white
muscle, «muscle» hereafter, was sampled on posterior area of dorsal fin with either a punch or
automatic spring-loaded biopsy system collecting 0.64-0.2 mg of tissue. 2 mL of whole blood,
«blood» hereafter, were sampled from the caudal vein with needles. All samples were kept

frozen at - 20°C until analysis.
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Individuals remained in the water and oxygenated by slow boat motion during the whole

process, and sampling was realised by experienced operators.
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Figure 4.1: Location of study site along the French coast of Northern Brit-
tany in the English Channel (open circle).

Stable isotope analysis

In the laboratory, bulk muscle and blood samples were freeze-dried and ground into fine
powder. Approximately 500 g of powder was then weighed in tin capsules for isotopic analysis.
Stable isotope analyses were performed with a continuous flow mass spectrometer (Delta V+
with a conflo IV interface, Thermo Scientific, Bremen, Germany) coupled to an elemental
analyser (Flash EA 2000, Thermo Scientific, Milan, Italy) at the Péle Spectrométrie Océan
(Plouzané, France). Reference gas calibration was done using International isotopic standards
of known 65N and §'3C (USGS-61, USGS-62 and USGS-63). Reference standards and an
«in-house» standard (Thermo-Acetanilide) were used for isotopic corrections and to assign
appropriated isotopic scale. Accuracy of the measurement, «analytical error» hereafter, was
checked by repeated analyses of Thermo-Acetanilide standard. Results were expressed in
standard notation based on international standards (Vienna Pee Dee Belemnite for 6'3C and

atmospheric nitrogen for §'°N) following the formula:

0X = [(Rsample/Rstandard) - 1] >>103

where X is 33C or 15N and R is the ratio 13C/2C or 1°N/1*N.
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The accuracy indicated an analytical precision of 0.14%o for 6'3C, 0.12%o for 6*°N, 0.4%
for %C and 0.1% for %N. C:N mass ratios were determined from percentage element weights
with an uncertainty of 0.04. Values are mean £SD.

While several studies unveiled possible confounding effect of lipids and urea on elasmo-
branch muscle (Carlisle et al. 2017; Hussey et al. 2012b; Kim and Koch 2012), sampled
amounts were only sufficient enough for bulk stable isotopes analysis. Moreover, urea ex-
traction may significantly alter blood composition (Bennett-Williams et al. 2022; Kim and
Koch 2012) while stable isotope changes are not significantly correlated to urea concentration
(Logan and Lutcavage 2010; Wyatt et al. 2019). Therefore, to preserve consistency within

individuals, blood and muscle underwent the same absence of any treatment.

Statistical analysis

Prior to analysis, normality and homoscedasticity were tested for C/N, §'3C and §'°N values
in blood and muscle. Normality was assessed for blood §'*C and blood §'°N using Shapiro’s
test. Equality of variances was tested using Levene's test and assumption was met for C/N
but not for §'*C and 6'°N. Consequently, influence of tissue in C/N, §'3C and §'°N was tested
with paired Wilcoxon signed rank test. Influence of tissue was significant for 5'°N solely. All
results from tests were judged significant when p < 0.05.

Since multivariate normality assumption was not met for stable isotopes ratios, isotopic
niche for each tissue was estimated as a Bayesian posterior distribution of §'3C and §'°N values
using a vague prior following a Normal Inverted Wishart distribution (Swanson et al. 2015).
Utilising Bayeasian framework provided estimates of wider niche areas (95%) insensitive to
sample size.

A following clustering analysis was conducted to identify within individual variability pat-
terns amongst samples. Selected variables for core analysis were individual absolute difference
between tissues for C/N, 6'3C and 6'°N values in line with methodological choices to focus
on within individual variability. Normality of selected variables and length was assessed using
Shapiro’s test and only met for inter-tissue differences in 6'°N. Thus, influence of length on
selected variables was performed using Spearman'’s rank correlation. A PCA was conducted on
standardized data. Then, K-means clustering with Euclidean distance measure was performed.
Clustering procedure was tested for selection of 1 to 10 clusters; the appropriate number of
cluster was selected based on the maximum silhouette score (0.55) for k = 3. All analyses

were conducted in a R 4.2 environment (R Core Team 2023).

4.2.3 Results

All 17 sampled porbeagle sharks were only females ranging from 135 to 225 cm. Blood and
muscle C/N values were measured between 2.3 and 3.4. Blood and muscle 6'3C and §'°N

values ranged from -18.0 to -14.3%o and from 13.5 to 16.7%o, respectively.
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4.2. Inter- and intra-individual variability of stable isotope compositions

Blood and muscle isotopic niches of pooled individuals were estimated at 3.3 +0.8%o and
7.6 £1.9 %o, respectively (figure 4.2). Thus, absolute inter-tissue differences in 6*C and §'°N

values were considered as isotopic distances from homogenous short-term isotopic niche.
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Figure 4.2: Isotopic niche area (%0?) for muscle and blood from 17 female porbeagle sharks.

No significant correlation was found between size and inter-tissue C/N, §'*C and §'°N
values (Spearman'’s correlation, p = 0.14, -0.23 and -0.13, respectively).

K-means clustering analyses identified three clusters based on blood and muscle differences
in 6'3C, 6N and C/N values, which were represented on the first two dimensions of the PCA

(figure 4.3). Values for each cluster centroid were summarised in tableau 4.1.
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Figure 4.3: Clustering of female porbeagle sharks on the two first dimensions of PCA, based on
absolute differences between blood and muscle 6'3C (§3Cpy), 6'°N (6*°Npjigr) and C/N (C/Npifr)
values.
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Table 4.1: Cluster number, associated number of female porbeagle sharks (N), sampling months,
fork length range (in cm) and mean values SD of §'3C (in %o), 41N (in %o) and C/N in blood
and muscle and absolute inter-tissue difference.

Fork length §13C (in %o) SN (in %o) C/N
Cluster N Months

(in cm) Muscle Blood Difference  Muscle Blood Difference  Muscle Blood  Difference

1 11 June-Sep  140-220  -16.7 £0.3 -16.3 £0.4 0.4 +0.2 15.140.2 150 +0.4 0.3 +0.2 27401 2.6 +£01 0.1 +0.1
2 3 June-Sep  135-215  -16.6 £2.0 -16.3 £0.3 1.8 +£0.5 15.1 +0.4 143 +0.7 0805 29401 2.6 £0.1 0.3 £0.0

3 3 Sep 190-225  -17.0 £0.1 -16.2 £0.2 09 +£0.2 16.4 £04 155403 0.9 +03 3.4 +00 27 +00 0.7 £0.1

Cluster 1 contained most sampled individuals from 140 to 220 cm (11/17). C/N and 63C
values were not significantly different between tissues (paired Wilcoxon rank test, p < 0.05).
6'°N differences were significant with blood higher than muscle (sided paired Wilcoxon rank
test, p = 0.94) and an average difference of 0.3 £0.2%0. They had the lowest inter-tissue
difference values (figure 4.4).
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Figure 4.4: Differences of 5'3C and 6'°N values in blood and muscle for 17 female porbeagle sharks
amongst 3 clusters from this study.

Cluster 2 gathered three individuals ranging from 135 to 215 cm. These individuals exhib-
ited high difference in §'3C (1.8 £0.5 %o) and §'°N (0.8 4-0.5%0) between blood and muscle.
Those differences were significant (paired Wilcoxon rank test, p > 0.2). There was a high
inter-individual variability in 6'3C ,usce values within this cluster (SD = 2.0%o).

Three individuals composed cluster 3, ranging from 190 to 225 cm, in the size range of
possible maturity and all caught in September 2019 and 2020. They exhibited inter-tissue
difference similar to cluster 2 for 6'°N values (0.9 +0.3%o) and in a lesser extent in 6'3C (0.9
+0.2%0). Those differences were significant (paired Wilcoxon rank test, p > 0.2). Moreover,
they had the highest C/N inter-tissue difference due to high muscle C/N values (3.4 £0.0)

compared to other clusters.
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4.2. Inter- and intra-individual variability of stable isotope compositions

Cluster 2 was the only cluster where absolute distances did not reflect similar inter-tissue

variations (figure 4.5). The smallest individual (135 cm) had the highest muscle §'*C value
(-14.3%o) but the lowest §'°N piooq (13.5%0) indicating sharp shift in isotopic composition

between long-term and short-term tissues.

The two other sharks in the cluster had high

absolution inter-tissue difference but related to lowest muscle §'2C values (-18.0 and -17.4%o).
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Figure 4.5: Difference between muscle (coloured circles) and blood (solid and open circles, see below
for details) values of (A) C/N, (B) §3C and (C) 4'°N. Open circles indicate differences between
blood and muscle lower or equal to twice the analytical error. Sharks are order by cluster, blood §'3C
and difference in between blood and muscle §3C. Fork length (in cm) is indicated between lower

plots.
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4.2.4 Discussion

Our study revealed a great variability in C/N, §'*C and §'°N between blood and muscle
within female porbeagle sharks. Because blood and muscle integrate different time frames,
we hypothesise that observed differences reflect contrasted previous trophic ecologies of those

females.

Our sampling covered a wide range of sizes from juveniles to mature females (Lso = 208
cm, Jensen et al. 2002), however size had no significant effect on either amounts of carbon
and nitrogen or 6'3C and 6'°N values in both blood and muscle. These results were in line
with minor ontogenetic differences found in stomach contents (Belleggia et al. 2021; Joyce
et al. 2002). Indeed, at global scale, muscle stable isotope composition in L. nasus is more
driven by geographical variations than size (Serre et al. under revision). Since all porbeagle
were sampled in the same area and shark length had no effect on stable isotope compositions,
contrasted inter-tissue variability amongst individuals is likely related to individual trajectories
(Abrantes and Barnett 2011; Madigan et al. 2015; Malpica-Cruz et al. 2012). Moreover, blood
isotopic niche covered a smaller area than muscle niche. This supports hypothesis that blood
isotopic composition was likely to reflect similar geographic foraging area (Bearhop et al. 2004;
Espinoza et al. 2019).

Most female porbeagle sharks from this coastal area depicted no differences between long-
term and short-term §'3C and §'°N values which is consistent with residency behaviour (Bear-
hop et al. 2004; Espinoza et al. 2019). §'3C values were in line with isotopic composition in
teleosts and chondrichtyans from English Channel (muscle §'3C = -17.2 4+0.8%0 and muscle
6N = 14.7 +1.4%0), Celtic Sea (muscle 6'3C = -16.3 £0.7 %o and muscle §'°N = 14.3
+0.7%0) and modelled isoscapes (Cresson et al. 2020; Le Bot et al. 2019; St. John Glew et al.
2019). This support hypothesis of long-term affinity to English Channel and Celtic Sea.

The three large females from group 3 were all possibly mature since the smallest recorded
mature female measured 190 cm (Aasen 1963) and two of them were large enough to be
certainly mature (Jensen et al. 2002). They had especially high C/N values for an elasmobranch
(Bennett-Williams et al. 2022; Carlisle et al. 2017). Muscle had low §'3C values which is in
line with known 3C-depletion potentially caused by increase in lipid content (DeNiro and
Epstein 1977). Lipid content in female porbeagle sharks might be related to pre-reproduction
physiological status. Indeed, porbeagle sharks are viviparous and developing embryos feed on
maternal energy supply through oophagy (Gilmore 1993; Jensen et al. 2002; Van der Merwe
et al. 2022). Thus, maternal energy investment is starting through accumulation of ovocytes
prior to mating. These probably mature females were sampled in September and mating
period occurs in autumn-winter period (Gauld 1989; Hennache and Jung 2010; Jensen et al.
2002) suggesting lipid enrichment of muscle related to mating and future gestation (Hamann
et al. 2002; Lacy et al. 2002). However, physiological needs did not appear to influence

feeding strategy indicating either previous energy storage or changes in metabolic pathways to
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ensure lipid storage (Hamann et al. 2002; Lacy et al. 2002). Other females were also above
length-at-maturity estimate for porbeagle shark. However, despite commonly admitted annual
reproduction (Biais et al. 2017; Campana et al. 2010; Compagno 2001), Natanson et al. (2019)
provided evidence of probably resting females. Pronounced individual variability in C/N values
amongst mature female porbeagle sharks adds grist to the mill of potential resting period in
porbeagle reproductive cycle.

The smallest female of this study (135 cm) depicted strong shift from high §'3C values
over long-term dietary timeframe to average 6'2C values over short-term. The marked shift in
d'3C provided evidence of movements from area enriched in 3C likely in a coastal food web
with a strong benthic influence on carbon sources (Cherel and Hobson 2007; France 1995).
This juvenile was estimated 3.5 years old (Natanson et al. 2002) when some large sharks
species are estimated leaving nursery grounds after 2 years (Anderson et al. 2021; Besnard
et al. 2023). With more than a year of turnover rate of muscle tissue, the muscle isotopic
composition probably captured isotopic composition integrated within the nursery area. Based
on 613C values, this juvenile seemingly came from coastal area suggesting existence of coastal
nursery grounds probably inside or in the vicinity of English Channel.

This study demonstrated high individual carbon and nitrogen stable isotopes variability
in coastal aggregation of female porbeagle sharks. This provided first information based on
stable isotope analysis supporting hypothesis of potential coastal nursery grounds and biennial
reproductive cycle with mature females that might head towards mating grounds whilst other
might be resting. This study paved the way to further understanding of L. nasus ecology and
biology and the use of coastal habitat as temporary or long-term residency area for female
porbeagle sharks according to their life cycle. However, combination of information from
other tracking methods such as acoustic and satellite telemetry would help clearing up the

reproductive cycle of L. nasus.
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4.3 Conclusion

Les résultats des analyses de compositions en isotopes stables du carbone et de |'azote
confirment que la niche isotopique a court terme est homogene au sein des femelles de requin-
taupe commun échantillonnées dans le Trégor-Goélo (figure 4.6). Ceci permet de considérer
cette niche isotopique comme niche de référence pour la zone de capture des individus (Bearhop
et al. 2004 ; Espinoza et al. 2019).

De plus, la taille des individus n'avait pas d'effet significatif sur les valeurs de 6*3C et de
d'5N. Ces résultats sont en accords avec les connaissances préalables sur le régime alimentaire
du requin-taupe commun. En effet, les différences ontogéniques observées dans les contenus
stomacaux sont mineures (Belleggia et al. 2021 ; Joyce et al. 2002) et les compositions en
isotopes stables chez L. nasus sont davantage déterminées par les variations géographiques
que par la taille (Serre et al. under revision). Ainsi, la variation des niches isotopiques a court
et long termes refléte principalement des histoires de vie individuelles (Abrantes et Barnett
2011; Madigan et al. 2015 ; Malpica-Cruz et al. 2012).

Toutefois, la plupart des femelles de requin-taupe commun du Trégor-Goélo ne présentaient
pas de différence significative entre leurs niches isotopiques a court et long termes indiquant
des femelles a I'histoire de vie similaire. Les valeurs de §'3C et §'°N étaient similaires a celles
mesurées chez les poissons osseux et cartilagineux de la Manche et de la mer Celtique (Cresson
et al. 2020 ; Le Bot et al. 2019). Ainsi, ces compositions isotopiques reflétent une forte affinité
dans le temps, probablement, aux eaux épi-continentales de le Manche et de la mer Celtique.
Les variations des paysages isotopiques ne permettent pas, a I'heure actuelle, de discriminer
I'une ou I'autre de ces zones. Toutefois ces résultats permettent de démontrer I'importance
de ces zones pour la subsistance alimentaire des femelles de requin-taupe commun. et laisse

présager une résidence sur le long terme.

Quelques femelles de requin-taupe commun présentaient des histoires de vie qui se démar-
quaient. Ces quelques individus étaient la source principale des variations de niche isotopique
sur le long terme a I'échelle de I'ensemble des individus. Ces histoires individuelles retracent
des occupations de |'espace différente par ces femelles, notamment celles du groupe 2. Les
trois individus du groupe 2 étaient une femelle immature (135 cm) et deux femelles matures
(210 et 215 cm).

La croissance lente du requin-taupe commun couplée a un taux de renouvellement du
muscle estimé a plus d'un an (Kim et al. 2012; Logan et Lutcavage 2010; Natanson et al.
2002) concourt probablement a cette différence de composition isotopique dans le muscle de la
jeune femelle qui révele une alimentation liée a une autre zone de nourricerie. La composition
musculaire en carbone de cette femelles immature reflétait une alimentation proche de la
cOte sur un réseau trophique basé essentiellement sur des producteurs primaires benthiques
et similaire a celle des juvéniles des poissons osseux au sein des nourriceries cotieres (Barnes
et al. 2008 ; Kostecki et al. 2012, 2010 ; Revill et al. 2009). Ceci laisse présager de |'existence
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d'une nourricerie similaire a celles identifiées pour certains poissons osseux.

A l'inverse, les deux femelles matures présentaient les plus basses valeurs de 6'2C reflétant
une alimentation dans un réseau trophique basé essentiellement sur des producteurs primaires
pélagiques, probablement plus au large (Hobson et al. 1995 ; Loc'h et Hily 2005 ; Silberberger
et al. 2018). Ainsi, ces deux femelles matures semblent décrire un déplacement avec une
alimentation au large sur le long terme et une présence estivale dans la zone cotiére du Trégor-

Goélo.
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Fi1G. 4.6 : Résumé graphiques des résultats des analyses inter-tissu des compositions en isotopes
stables du carbone et de I'azote chez les femelles de requin-taupe du Trégor-Goélo.

Toutefois afin de préciser les échelles spatiales et temporelles de hypothéses de résidence
et de déplacement, il est nécessaire d'avoir une approche par des méthodes complémentaires

telle que le suivi télémétrique des individus qui est abordé dans le chapitre suivant.
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Chapitre 5 — Patrons de résidence

5.1 Introduction

Les requins présentent des histoires de vie complexes sur de grandes échelles spatiales dans
I'environnement marin, |'utilisation de I'espace augmentant avec la taille (Hays et al. 2016 ;
Kohler et Turner 2020; Udyawer et al. 2022). Les histoires de vie complexes correspondent
a des dynamiques spatio-temporelles et des structures de populations souvent peu connues
qui freinent la mise en place de mesures adéquates (Cadrin 2020; Kerr et al. 2017). Les
dynamiques spatio-temporelles des requins ont des conséquences directes sur la gestion et la
planification spatiale mises en ceuvre pour maintenir la résistance et la résilience des espéeces
face, entre autres, aux changements environnementaux rapides, la surpéche et la pollution
(Crowder et Norse 2008 ; Heithaus et al. 2022, 2008 ; Robinson et al. 2009). La télémétrie
a permis de mieux comprendre cette utilisation de |'espace en fonction des stades de vie et
du sexe des individus, notamment |'association dans le temps a des habitats spécifiques liés a
I'accouplement, la mise bas ou la prospection alimentaire (Cagnacci et al. 2010; Hays et al.
2016 ; Hussey et al. 2015).

Au cours des dernieres décennies, des études de suivi des mouvements du requin-taupe
commun ont été menées dans |'Atlantique nord (Biais et al. 2017 ; Campana et al. 2010 ; Pade
et al. 2009 ; Saunders et al. 2011 ; Skomal et al. 2021). Dans I'Atlantique nord-ouest, L. nasus
décrit une migration des grandes femelles matures vers la mer des Sargasses dans le sud et
des juvéniles males et femelles vers le large pendant I'hiver, avant un retour de |'ensemble des
individus vers le plateau continental au printemps (Campana et al. 2010 ; Skomal et al. 2021).
En revanche, en Atlantique nord-est, L. nasus a réalisé des mouvements variés en fonction
des zones de marquage des individus (Biais et al. 2017 ; Pade et al. 2009 ; Saunders et al.
2011). Les grandes femelles équipées de balises sur le golfe de Gascogne ont réalisé d'amples
mouvements vers le large avec des parcours allant jusqu'au cercle arctique, a la dorsale médio-
océanique ou encore au large du Maroc avant de revenir vers le talus du golfe de Gascogne.
Les études des individus équipés de balises a la cote (Pade et al. 2009 ; Saunders et al. 2011)
ont présenté des déplacements variables avec peu ou pas de grands déplacements a I'exception
d'un male immature suivi pendant 3 mois jusqu'au sud de Madeére (Portugal). La plupart des
études sont limitées a un sexe, un stade de maturité ou peu d'individus. Ainsi la présence
de femelles matures et immatures dans le Trégor-Goélo permettaient d'étendre les résultats

a travers le suivi de femelles immatures et matures présentent dans les eaux coétiéres de la
Manche.

Précédemment, les résultats des analyses des compositions isotopiques ont montré une
alimentation a court et long termes en Manche et en mer Celtique par la plupart des femelles
de requin-taupe commun du Trégor-Goélo laissant présager d’une résidence dans ces zones.
Quelques-unes présentaient des variations d'alimentation reflétant des alimentations contras-
tées au cours du temps indiquant |'existence d'histoires de vie individuelles singulieres. Ainsi

les suivis télémétriques des femelles de requin-taupe commun ont été envisagés pour affiner
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la résidence dans les eaux épi-continentales de la Manche et de la mer Celtique et identifier
I'influence de I'état reproductif sur les dynamiques spatio-temporelles individuelles. Les déploie-
ments de balises sur les femelles de requin-taupe commun du Trégor-Goélo ont été réalisés

afin de tester :

» Les comportements de déplacements refletent des déplacements de femelles matures

vers le large en hiver avec un retour vers la zone de marquage en été.
» La résidence dans les eaux épi-continentales est délimitée dans le temps.

» L'hivernage des individus a lieu en haute mer et n'est pas circonscrit.

5.2 Importance of the English Channel and individual
variability in residency patterns of coastal female por-

beagle sharks
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Abstract

The porbeagle shark (Lamna nasus) is an ubiquist, highly mobile and long-living shark
with spatial and temporal sex and size segregation. Porbeagle sharks are known to perform
highly seasonal migrations, from the open sea to coastal areas, where they are mainly found
during summer. However, previous tagging studies were focused on one or another life stage.
The aim of this study was to identify spatial use of female porbeagle sharks from different
life stages from their summer coastal grounds to overwintering grounds. Pop-up satellite tags
were deployed on 19 mature and immature female porbeagles. Mature and immature female
porbeagle sharks demonstrated persistent association to continental waters of English Channel
and Celtic Sea. This study shed light on previously unobserved resident behaviour and provided
new insight into intra-population variability in space use across the Northeast Atlantic Ocean.
This individual variability stresses the need to dig further into population dynamics of porbeagle
shark to support efficient management decision.

Keywords: biologging, Celtic Sea, residency, habitat use, movement, site fidelity
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5.2.1 Introduction

Free-ranging marine top predators are facing numerous threats such as rapid environmental
changes, overfishing and pollution amongst others (Robinson et al. 2009). Decline in marine
top predators is known to have numerous consequences, not only on the species populations
themselves but also by reducing top-down control exerted on prey populations and associated
cascading effects, including the role they play to connect ecosystems and populations (Crowder
and Norse 2008; Heithaus et al. 2022, 2008). This has direct consequences on spatial manage-
ment and planning designed to maintain resistance and resilience of marine ecosystem services
(Foley et al. 2010; Halpern et al. 2008; Munang et al. 2013). The management of these spe-
cies is impaired by complex spatio-temporal dynamics and population structure (Cadrin 2020;
Kerr et al. 2017). Indeed, many top predators, such as sharks, exhibit different distributions
and dynamics related to sex or life stages which drive unequal exposure to potential impacts
among individuals from the same species (Kanive et al. 2019; Mucientes et al. 2009; Winter
et al. 2020). Sharks have declined worldwide with numerous species being now classified as
«Endangered» by the International Union for Conservation of Nature (Baum et al. 2003; Dulvy
et al. 2021; Pacoureau et al. 2021). Sharks exhibit complex life histories across large spatial
scales in the marine environment, with space use scaling with body size (Hays et al. 2016;
Kohler and Turner 2020; Udyawer et al. 2022). Satellite-based telemetry has provided new
insights into space use and temporal association of individuals with specific areas depicting
patterns of site fidelity for mating, pupping or foraging varying across life stages and sex
(Cagnacci et al. 2010; Hays et al. 2016; Hussey et al. 2015).

Amongst elasmobranchs, the porbeagle shark, Lamna nasus (Bonnaterre, 1788) is a large
and migratory pelagic shark found in temperate and cold waters of the North Atlantic Ocean
and the Southern Hemisphere. The population of porbeagle sharks in the North Atlantic
Ocean does not exhibit genetic structure suggesting reproductive mixing between Northwest
and Northeast Atlantic (Gonzalez et al. 2021; Testerman 2014). However, this population
is managed and assessed as two stocks longitudinally separated (Haugen et al. 2022) with
only one transatlantic migration ever reported (Cameron et al. 2018). In addition, porbeagle
shark is commonly thought to be spatially segregated according to sex and size, as observed
in fisheries (Aasen 1963; Compagno 2001; Mejuto et al. 2020). Over the last decades, several
tracking studies have examined porbeagle movements in the North Atlantic Ocean. In the
Northwest Atlantic Ocean, L. nasus depicted southwards migration during winter, down to
the Sargasso Sea for large mature females and offshore continental shelf for juveniles of both
sexes, before coming back to the continental shelf following spring (Campana et al. 2010;
Skomal et al. 2021). The leading hypothesis associated to this movement pattern is the
existence of an important parturition area in the Sargasso Sea. Conversely, in the Southern
Pacific Ocean, porbeagle sharks demonstrate northwards migration during winter across life

stages with presumption of site fidelity (Francis et al. 2015). In contrast, L. nasus exhibited
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variable movements in the Northeast Atlantic Ocean (Biais et al. 2017; Pade et al. 20009;
Saunders et al. 2011) with broad offshore winter migration of large females: as north as the
Arctic Circle, as west as the Mid-Atlantic Ridge and as south as offshore Morocco. However,
the lack of juveniles hampers the extent of these findings and mature female porbeagle sharks
from coastal areas are under-represented.

Thus, the aim of this study was to investigate the residency patterns and site fidelity
of immature and mature female porbeagle sharks from their summer coastal residence, in
order to complete the picture previously described by other studies. These patterns were
expected to match with winter offshore migration and summer residence along the coast for
female porbeagle sharks, with large mature sharks exhibiting wider movements and tagging
site fidelity.

5.2.2 Material and method

Tag deployment and setup

The tagging site is a French coastal area located in the English Channel, around 48.84°N
and 3.48°W, with depths ranging from 30 to 50 m. Sampling took place between June and
September from 2018 to 2021 during the LAMNA project led by French NGO APECS, under
research permit 1044/2019 and 896/2021. Sharks were sampled by experienced recreational
anglers using circular barbless hooks mounted on rods and reels. When caught, sharks were
handled alongside the boat where they were measured straight from snout tip to fork and
sexed. Sharks remained submerged throughout the tagging process with the head positioned
forward and body secured parallel to the side of the vessel with a cross-pectoral fin and
tail rope. Sex was determined by the presence (male) or absence (female) of claspers. All
sharks were tagged with pop-up satellite archival transmitting tags, hereafter called PSATs
(MiniPAT, Wildlife Computers Inc.) coated with antifouling silicone paint (Propspeed™) and
double anchored in the dorsal musculature with the first anchor below the dorsal fin and the
second one behind the dorsal fin, in order to secure the tag along the body limiting the risk
of rip-off. The anchors were made of small titanium darts with stainless steel tethers from
Wildlife Computers Inc, sleeved with heat-shrink tubing. All tags either were recovered or

transmitted data.

Data processing

Each tag recorded light intensity, depth, and temperature at 5-s intervals and archived the
data in memory until tag release. Tags were programmed to detach after 365 days except
one tag deployed in 2018, which was programmed to detach after 180 days. Light-level,
sea surface temperature and depth data were processed with Wildlife Computer’s proprietary

software Global Position Estimator version 3 (GPE3) with a user-defined diffusion parameter.
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Diffusion parameter is recommended to be set to standard deviation of species cruising speed.
Several runs were conducted on 6 tags with speed parameter set from 1 to 5 m.s! with 0.5

m.s! step to visually estimate best value for porbeagle shark (figure 5.1).

, N
~
7 ®

504 ¢ - e -0

-0 00— -0 ---9
LD 5= St Amidain IR

N
o
L

Model score
S
o

w
(3]
L

o -0

304 Y _e-0" e

S e- -

1 2 3 4 5
Speed (in m.s-1)

Figure 5.1: Model scores for different speed limits on seven datasets from tagged porbeagle sharks.
Black solid line represents the speed value (1.5 m.s-1) used in this paper.

Thus, diffusion parameter was set to 1.5 m.s! and the state-space model calculated pos-
terior probability distribution over twelve hours on a 0.25° x 0.25° grid (Pedersen et al. 2011;
Skomal et al. 2017). For each month and each individual, the twelve-hour likelihood surfaces
were monthly averaged by GPE3 providing monthly density probability in each cell of the grid.
The monthly density distribution of tagging and detachment months were discarded as they
did not cover the entire month and as tagging months are strongly biased towards sampling
area. Monthly density distributions were trimmed to cell values above 0.01 threshold, which
was calculated based on the time needed to diagonally cross a cell at 1.5 m.s! over a month
and considered as vagrancy.

Maturity classes were defined based on the fork length according to Aasen (1963) and
Jensen et al. (2002): below 190 cm sharks were considered immature, from 190 to 207 cm

potentially mature, from 208 to 219 cm probably mature and above 219 cm mature.

Analysis

The dataset of monthly density distributions was analysed using the stochastic block model
method (Léger 2016) to find spatio-temporal latent structure from all available data. The
spatio-temporal latent structure reflects cross clustering between grid cells (spatial compon-
ent) and individual monthly density distributions (shark-month pairs, temporal components).
The dataset was considered as an undirected weighted bipartite network of interactions between
each grid cell and each individual at a given month following a Gaussian distribution. Analysis
was run with R package sbm (Chiquet et al. 2023). The best stochastic model was selected
based on the Integrated Classification Likelihood (figure 5.2). Spatial clusters (grid cells) ex-
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hibited few unconnected areas where single individuals were residing; those cells were manually

re-identified.
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Figure 5.2: Integrated Complete-data Likelihood (ICL) values for different stochastic block models
(black line) and 4-blocks selected model (vertical red line).

For each individual, monthly density was summed across spatial clusters and travelling was

calculated as vagrancy periods outside clusters boundaries.

5.2.3 Results

All 19 porbeagle sharks caught were female ranging from 140 to 230 cm (fork length). They
were equipped with PSATs and their effective deployment duration ranged from 70 days up
to 1 year with an average of 5 months (tableau 5.1, figure 5.3). Thus, deployments covered
mostly autumn and early winter. Tagged female porbeagle sharks covered the full range of
maturity stages, from immature to mature, with 11 individuals below the length-at-maturity

and 8 individuals above.
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Figure 5.3: Reconstructed tracks of 19 tagged female porbeagle sharks. Black dots and red squares
indicate tagging and pop-up location, respectively. 95% Cis are displayed as grey ellipses.

When considering average monthly density of pooled tags, the tagged female porbeagle
sharks spread over the entire English Channel, eastwards to the North Sea entrance, southwards
to the North Bay of Biscay, westwards to the Mid-Atlantic Ridge and northwards between
Ireland and Iceland (figure 5.4). On average, the English Channel appeared as the highest
density area for tagged female porbeagle sharks. Core areas were close to the French and
English coasts, spreading eastwards to the North Sea and alongside the French coast westwards
to the Celtic Sea and Bay of Biscay. However, these mean densities were associated to
high standard deviation values indicating strong variability of densities across months and

individuals.
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Figure 5.4: Average (A) and standard deviation (B) of monthly density distributions across deploy-

ments for 19 female porbeagle sharks.

The bipartite network of spatial cells and individuals of each available month exhibited

a 4-blocks latent structure with two spatial clusters of cells and two temporal clusters of

shark-month pairs (figure 5.5).

Individual monthly distribution

s||e0 Joisey

Figure 5.5: Reorganised matrix of data, each column is a given shark at a given month, each row is
a cell from the spatial grid and colours are density probabilities from low (light grey) to high (dark
grey) values. Red lines delineate the latent 4-blocks structure identified.
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Spatial groups were qualified as primary residency for the one encompassing the tagging
location and as secondary residency for the other one. Shark-month pairs were qualified
as resident when solely present in primary residency and as wanderer when they moved out
from primary residency during the month. When combining space and time components, the
model identified three groups: (i) months when sharks dwelled solely in the primary residency
(resident), (ii) months when sharks exhibited vagrancy and resided little or not at all in the
primary residency (wanderer) and (iii) secondary area where vagrants spent the rest of the
month.

Spatial clustering was composed of one vast area and five smaller patchy areas (figure 5.6A)
each one of the latter being frequented by only one individual. The five areas disconnected from
the major area were identified according to tag number: #215701, an immature porbeagle
shark, went northwards and #215708, a mature female porbeagle shark, went westwards to
the Mid-Atlantic Ridge. At the eastern limit, few cells were reallocated to primary residency
and associated shark-month pairs were requalified as resident (figure 5.6B). Few offshore cells
were reallocated to secondary residency and associated shark-month pairs were requalified as
wanderer. Eventually, four spatial groups were identified: a primary residence area covering
the English Channel and a strip on the continental shelf along the French coastline, connected
to the latter, a secondary residence on the continental shelf of the Celtic Sea and North Bay
of Biscay expanding offshore and the previously described residence areas of sharks #215701
and #215708.

60°N -

55°N o

55°N 4

50°N -

45°N 1

30°W 20°W 10°W 0°

I Primary Secondary B 215701 215708 [ Primary Secondary

Figure 5.6: Female porbeagle shark residency areas identified using stochastic block model (A) and
after manual re-identification of patchy areas (B).
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Primary residence area appeared as the most frequented area by tagged sharks with many

wandering months during which female sharks commuted from primary to secondary residence
(figure 5.7).
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Figure 5.7: Monthly percentage of time spent in the residency areas or travelling by each tagged
female porbeagle shark ordered by fork length, tag number and life stage are indicated above each
plot. Primary and secondary residencies are major contiguous grounds frequented by tagged por-
beagle sharks. 215701 and 215708 are patchy areas frequented by specific individuals and named
according to tag number. Stars and open circle indicate strict association to primary residence and
wandering behaviour between grounds, respectively. Seasonal delineation is set to facilitate reading
and according to equinoxes and solstices in the Northern hemisphere.

The two female porbeagle sharks who performed the widest movements (#215701 and
#215708), exhibited extended travelling period to reach offshore or northern residing grounds.
Immature individuals were tracked between 1 and 7 months, mainly during summer-autumn.
Two immature females moved out of the primary residence area, one (#215712) headed to
secondary residence whilst the other one (#215701) undertook a wide range movement before
coming back to the primary area during the last tracked month (figure 5.3).

Six potentially mature female sharks were tracked between 1 and 5 months, mainly during
autumn-winter. These female porbeagle sharks were mostly resident in the primary residence
area. One commuted with secondary residence (#215704) and one (#215707) wandered
during one month but its tag popped-off in the middle of the English Channel. Probably mature

88



5.2. Importance of the English Channel and individual variability

individuals were followed 2, 3 and 5 months, mostly in summer, autumn and summer-autumn.
Individuals tracked only one season were resident in the primary residency during the whole
deployment while the largest probably mature female porbeagle shark (215 cm) was resident
during summer, commuted at the start of autumn, then dwelled in the secondary area during
autumn-winter. The three biggest mature females were tailed during two months in summer
and/or autumn and were either resident or wanderer commuting between areas. Two remaining
mature female porbeagle sharks were tracked 1 year and 6 months and demonstrated variable
movements. One was mostly resident and stayed in the primary area but commuted twice:
between autumn and mid-winter and between spring and summer, and resided within secondary
area around June. Another left primary residence area in autumn to dwell in the secondary
residency, then travelled across Northeast Atlantic Ocean and stayed over the Atlantic ridge

during winter before heading back to continental shelf.

5.2.4 Discussion

Our results demonstrated an unexpected high level of residency in female porbeagle sharks
tagged along the northern Brittany French coast during autumn-winter, providing evidence
supporting the importance of the English Channel for this species. Individuals remained in the
English Channel for a long period (several months) and commuted to the nearby Celtic Sea.
A general pattern of two commuting periods was observed in mature female porbeagle sharks
with movements towards the Celtic Sea during autumn-winter and late spring-early summer.
Two individuals displayed the widest movement across all tracked individuals. However, most
tagged female porbeagle sharks demonstrated a remarkably restricted range of movements
over the deployment period supporting evidence of attachment to the English Channel.

Tracking studies are hampered by spatio-temporal biases related to tagging location and
period, hence, deployment duration hence, residency areas and commuting may be biased
accordingly (Harrison et al. 2018; Patterson et al. 2008). The unique location of this study
inflated the tagging area towards the month following deployment and emphasised the influence
of tracking duration on our results, with a temporal bias towards summer-autumn related to
tagging period. However, stochastic block model reduced this bias by simultaneously taking
into account spatial and temporal components at the individual level, which thus disentangled
the influence of tagging period and location in the outputs. Therefore, the English Channel
appeared as a major residency ground across all tagged porbeagles and tracking months from
this study.

Female porbeagle sharks tagged in the English Channel demonstrated high association to
the continental shelf across months, which is in line with short-term tracking studies on female
porbeagle sharks from the Celtic Sea (Pade et al. 2009; Saunders et al. 2011). These studies
described movement patterns of immature females across the continental shelf of the British

Isles and its vicinity, from summer to winter months. In contrast, on the continental break of
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the Bay of Biscay, Biais et al. (2017) tagged porbeagle sharks in summer that were mostly
maturing and mature females, which performed wide range movements across the Northeast
Atlantic Ocean during autumn-winter. These sharks did not appear to reside in the English
Channel during the deployment but their movements were similar to those exhibited by the

two vagrant female porbeagle sharks from our study.

Immature and potentially mature female porbeagle sharks exhibited strong residency be-
haviour associated to the English Channel and did not depict the seasonal movements towards
offshore habitats in autumn-winter as observed in juvenile porbeagle sharks in the Northwest
Atlantic Ocean (Skomal et al. 2021). These results support the hypothesis that most juvenile
female porbeagle sharks move less extensively than their mature counterparts (Campana et al.
2010; Skomal et al. 2021). However, there is no clear limitation for extensive movements as
one of them resided in the North of the British Isles before coming back to the Celtic Sea.
The English Channel as a whole may not be a nursery area sensu stricto (Dahlgren et al. 2006;
Heupel et al. 2007, 2019). However this area appeared as an important area for juvenile female
porbeagle sharks and could be defined as such (Dahlgren et al. 2006; Yates et al. 2012). Like
other shark species, young porbeagle sharks are likely to remain in nursery area for about 2
years with most nurseries being coastal or thought to be coastal in order to optimise prey-
predation trade-off for youngs (Dahlgren et al. 2006; Haugen et al. 2022; Heupel et al. 2019).
Thus, the English Channel, which is a narrow and shallow channel connecting the Northeast
Atlantic Ocean and the North Sea, might encompass or be in close vicinity of nursery grounds
for porbeagle sharks. This hypothesis is supported by previous catches of close to parturition
females around the British Isles, the Channel Islands and the Celtic Sea shelf break in late
spring-summer (Biais et al. 2017; Caunter 1961; Jung 2008).

Segregation by sex and size is widely reported for L. nasus based on fisheries data (Francis
et al. 2008; Jung 2008; Mejuto et al. 2010). Accordingly, our tagging location seems to be
frequented only by female porbeagle sharks, at least in summer (APECS, unpublished data).
Nevertheless, size segregation did neither appear in our sampling nor in our results. Indeed,
large female porbeagle sharks did not appear to segregate temporally or spatially from their
younger counterparts in the English Channel and exhibited commuting behaviour between the
Celtic Sea and the English Channel with stronger association towards the English Channel.
These peregrinations occurred in autumn-winter, matching the estimated mating period for
L. nasus in the North Atlantic (Gauld 1989; Jensen et al. 2002). The large female tracked
for an entire year departed from the English Channel in May to reside on the Celtic Sea
slope over June and came back to the English Channel afterwards with a timing in line with
expected pupping period on a putative pupping ground (Biais et al. 2017; Jung 2008; Saunders
et al. 2011). With a gestation estimated to last 8-9 months, this female would have been
fecundated around September-October of the previous year, just after tagging. Since males
are not observed at our tagging location but mature ones are present at least nearby in the
Celtic Sea and around the British Isles (Cameron et al. 2019; Jung 2008; Pade et al. 2009)
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mating event might have occurred during or around commuting. We hypothesize that the
journeying of mature female porbeagle sharks back and forth over the continental shelf of the
Celtic Sea might reflect spatial resources partitioning with females retreating in resting area
where they feed and shelter from males and commuting for mating purposes, as observed in
diverse taxa (Arnés-Urgellés et al. 2018; Hochkirch et al. 2007; Ringler et al. 2009). Sexual
segregation is a common mechanism in adult elasmobranchs, thought to be used by females
to reduce costs associated to male harassment (Magurran and Garcia 2000; Parker 2006;
Pratt and Carrier 2001). In addition, site fidelity improves foraging success by reducing costs
associated with searching for successful feeding areas and is likely observed in white shark,
Carcharodon carcharias, oceanic whitetip shark, Carcharhinus longimanus, and tiger shark,
Galeocerdo cuvier (Howey-Jordan et al. 2013; Jorgensen et al. 2009; Lea et al. 2015).

Eventually, the English Channel demonstrated to be a key area for the female L. nasus
life cycle providing resting and foraging ground for mature and immature females near mating
and pupping grounds. However, the comparison with movement patterns from individuals
sampled at other locations raises remaining questions on L. nasus population dynamics in the
Northeast Atlantic Ocean, as pointed out by Biais et al. (2017) who hypothesised that there
might exist different spatially distinct groups of L. nasus exploiting different areas (Serre et al.
under revision) which is supported by our results.

Further work with complementary method such as acoustic telemetry based on the European
Tracking Network would be of great profit to understand long-term fidelity of female porbeagle
sharks associated to the English Channel and potential contribution to population dynamics
in the Northeast Atlantic Ocean.
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5.3 Conclusion

Les suivis télémétriques des individus confirment la fidélité aux eaux de la Manche et
de la mer Celtique suggérée par les compositions isotopiques pour la plupart des femelles
derequin-taupe commun du Trégor-Goélo. La Manche semble étre la résidence principale des
individus suivis avec des déplacements ponctuels vers la mer Celtique (figure 5.8). Les femelles
de requin-taupe commun du Trégor-Goélo démontrent une faible mobilité comparée a celles
équipées sur le talus du golfe de Gascogne par Biais et al. (2017) ou aux immatures de
I'Atlantique nord-ouest (Skomal et al. 2021). Toutefois, ces mouvements paraissent corroborés
par certains requins-taupes communs équipés dans les zones cotiéres de I'lrlande et de la mer
Celtique (Pade et al. 2009 ; Saunders et al. 2011). Ainsi, les patrons de déplacements semblent
fortement influencés par la zone de marquage (Aarts et al. 2008 ; Sequeira et al. 2019 ; Sippel
et al. 2015).

Cependant, un schéma général de déplacements transparait chez les grandes femelles avec
deux périodes de mouvement vers la mer Celtique et son talus, en automne-hiver et a la fin
du printemps-début de |'été ce qui correspond aux périodes estimées d'accouplement et de
parturition (Gauld 1989 ; Hennache et Jung 2010; Jensen et al. 2002). Etant donné que les
males ne sont pas observés sur notre site de marquage mais que certains ont été recensés a
proximité dans la mer Celtique et autour des fles britanniques (Cameron et al. 2019 ; Jung
2008 ; Pade et al. 2009), I'accouplement pourrait avoir eu lieu pendant ces déplacements. Les
déplacements des requins-taupes communs femelles matures vers le plateau continental de la
mer Celtique refléteraient un partage de I'espace avec les femelles. La ségrégation sexuelle
est un trait courant chez les élasmobranches matures, cela permet aux femelles de réduire les
dépenses énergétiques liées au harcélement par les males (Magurran et Garcia 2000 ; Parker
2006 ; Pratt et Carrier 2001). De plus, la fidélité a un site améliore le succes de la prospection
alimentaires en réduisant les coiits associés a la recherche de zones d'alimentation (Howey-
Jordan et al. 2013 ; Jorgensen et al. 2009 ; Lea et al. 2015). Chez le requin saumon, proche
parent phylogénétique du requin-taupe commun, les différences d'occupation de I'espace sont
attribuées a des stratégies individuelles d'alimentation (Hulbert et al. 2005).

L'ensemble de ces résultats révelent des dynamiques spatio-temporelles différentes avec
une influence de la maturité et de la reproduction qui apparait comme résultant de stratégies
individuelles. L'existence de variations individuelles a été démontré chez le requin saumon
(Lamna ditropis), le requin-ha (Galeorhinus galeus), le requin tigre ( Galeocerdo cuvier) entre
autres (Chapman et al. 2015; Hulbert et al. 2005 ; McMillan et al. 2019).

En conclusion, la Manche apparait comme une zone clé dans le cycle de vie des femelles de
L. nasus en hébergeant des individus mature et immature, a proximité de zones d'accouplement
et de parturition. Deux femelles mature et immature décrivent des comportements différents

confirmant I'importance de la variabilité individuelle pour I'espéce.
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F1G. 5.8 : Résumé graphique des résidences des femelles de requin-taupe commun du Trégor-Goélo.

Dans I'objectif de compléter la compréhension des dynamiques spatio-temporelles des fe-
melles de requin-taupe commun du Trégor-Goélo et le chevauchement avec les activités hu-
maines en mer, le chapitre suivant s'attache a identifier les facteur environnementaux liés aux

usages de la dimension verticale de I'environnement marin, la colonne d'eau.
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Chapitre 6

Comportements verticaux journaliers
des femelles de requin-taupe commun
du Trégor-Goéelo, entre prospection
alimentaire et adaptation aux

conditions environnementales

Observez bien le comportement de ces gens :
Trouvez-le surprenant, méme s'il n’est pas singulier
Inexplicable, méme s'il est ordinaire

Incompréhensible, méme s'il est la regle.

Bertold Brecht, L’'Exception et la régle (1930)
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Chapitre 6 — Comportements verticaux journaliers

6.1 Introduction

Les femelles de requin-taupe commun du Trégor-Goélo démontrent une résidence dans
les eaux de la Manche sur le long terme avec quelques individus adoptant des stratégies
individuelles d'occupation des habitats. Afin de comprendre les chevauchements entre le requin-
taupe commun et les activités humaines en mer, il est nécessaire d'appréhender les dynamiques
spatio-temporelles dans les trois dimensions de I'environnement marin (Andrzejaczek et al.
2022b; Lee et al. 2017). Les femelles de requin-taupe commun équipées de balises ont fréquenté
des environnements contrastés de la cOte a la haute mer, de zones tres productives a des zones
plus hétérogenes (Longhurst 2007).

Les déplacements verticaux des requins sont principalement contraints par leurs capacités
physiologiques mise évidence par des parameétres environnementaux tels que la température ou
la concentration en oxygene dissous (Andrzejaczek et al. 2018 ; Arrowsmith et al. 2021 ; Elliott
et al. 2022). En haute mer, le domaine mésopélagique (200-1000 m) est une source majeure
de biomasse de poissons en haute mer (Irigoien et al. 2014 ; Klevjer et al. 2016) dans laquelle
de nombreux prédateurs pélagiques se sustentent (Andrzejaczek et al. 2022b ; Arostegui et al.
2022; Braun et al. 2022 ; Howey et al. 2016).

Les stratégies d'alimentation des espéces nécessitent de réaliser un compromis entre ther-
morégulation et prospection alimentaire (Andrzejaczek et al. 2018; Cartamil et al. 2010;
Cartamil et Lowe 2004). Ainsi, les organismes mésopélagiques qui s'agrégent dans la couche
de diffusion profonde sont un moteur important des comportements verticaux des espéces
mobiles (Braun et al. 2022 ; Schaber et al. 2022 ; Spaet et al. 2017).

Ces organismes mésopélagiques migrent vers les profondeurs a I'aube et vers la surface
au crépuscule, il s'agit d'un phénomene connu sous le nom de migration verticale journaliére.
Cette migration résulte d'un compromis entre la disponibilité en nourriture et |'évitement des
prédateurs (Carey et Scharold 1990 ; Hays 2003). Cette migration verticale permet aux especes
thermiquement limitées de se nourrir de poissons mésopélagiques la nuit a une plus faible
profondeur. En conséquence, le patron de migration verticale journaliére se retrouve chez de
nombreuses espéces dont les requins (Andrzejaczek et al. 2022b; Cartamil et al. 2010 ; Coffey
et al. 2020).

La profondeur de la couche dispersante profonde varie dans |'espace et dans le temps
en fonction des caractéristiques océanographiques telles que les tourbillons, les méandres ou
les fronts (Mahadevan 2016 ; McGillicuddy 2016). Donc, les conditions océanographiques in-
fluenceront le comportement de migration verticale des grands prédateurs (Block et al. 2001 ;
Gaube et al. 2018 ; Madigan et al. 2021a), dont les requins-taupes communs (Andrzejaczek
et al. 2022b; Pade et al. 2009 ; Saunders et al. 2011).

Le requin-taupe commun présente un comportement de migration verticale journaliére
lorsqu'il se trouve au large et des mouvements verticaux variables dans les eaux cotiéres et les
eaux du plateau (Andrzejaczek et al. 2022b ; Pade et al. 2009 ; Saunders et al. 2011). En outre,
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6.2. Bathymetry drives vertical behaviour

les requins-taupes communs présentent des variations de comportement vertical en réponse
aux conditions océanographiques, aux conditions météorologiques ou méme a la lumiere dans
les différents habitats (Saunders et al. 2011 ; Wang et al. 2020).

Ainsi, les profils de profondeurs journaliers de 19 femelles de requin-taupe commun du
Trégor-Goélo ont été examinés afin d'identifier les facteurs environnementaux influencant les
dynamiques verticales de |'espece. Au regard des connaissances, les hypothéses de départ

étaient :

L'utilisation de la colonne d'eau varie entre le jour et la nuit.

L'utilisation de la colonne d'eau varie entre le plateau continental et la haute mer.

Le comportement vertical reflete la prospection alimentaire.

Les patrons journaliers de mouvements verticaux refletent une adaptation aux conditions

environnementales.
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Chapitre 6 — Comportements verticaux journaliers

Abstract

The porbeagle shark (Lamna nasus) is an ubiquist, highly mobile and long-living shark
species. Porbeagle sharks are known to perform movements from the open sea offshore to
continental shelves with fine-scale adaptation of their vertical behaviour. However, the drivers
of the latter remain poorly known. The aim of this study was to understand drivers of depth
use by female porbeagle sharks in the Northeast Atlantic Ocean through analysis of daily
depth profiles recorded by 19 female porbeagle sharks tagged in the English Channel. Over
the continental shelf, female porbeagle sharks used the whole water column, while they dived
to the deep scattering layer in the open ocean. They depicted high variations in depth use
during the day but exhibited two different patterns: diel vertical migration and no diel vertical
migration. Diel vertical migration was closely related to open-ocean, anticyclonic weather
conditions over the continental shelf and shelf waters below 55 m depth. All other conditions
were related to absence of diel vertical migration. This study yields insights into environmental
drivers of vertical habitat use of porbeagle shark and its fine-scale adaptive behaviour shedding
light on potential inputs for management and conservation strategies.

Keywords : depth profiles, North Atlantic Ocean, biologging, oceanography, diel vertical

migration, continental shelf

6.2.1 Introduction

Understanding the key drivers of spatial use by marine megafauna is crucial to unveil spatio-
temporal dynamics driving overlaps in three-dimensional habitat use of species and human
activities. Unveiling the dynamics of habitat use of mobile megafauna can deepen our eco-
logical knowledge of inter- and intra-specific interactions as well as the connections between
different ecosystems, both horizontally and vertically. Large predators such as pelagic sharks
can connect marine ecosystems from the surface to the deep-sea in addition to localised or
basin-wide horizontal movements (Andrzejaczek et al. 2022b; Schaber et al. 2022; Weng et al.
2007). Vertical displacements in sharks range from tens to thousands of meters (Jorgensen
et al. 2012; Spaet et al. 2017; Weng et al. 2007) and are limited by species biological and
physiological constraints such as thermal range and oxygen concentration (Andrzejaczek et al.
2018; Arrowsmith et al. 2021; Elliott et al. 2022). Nonetheless, the mesopelagic realm (200-
1000 m), a major source of fish biomass across oceans, exhibits low temperatures (Irigoien
et al. 2014; Klevjer et al. 2016), driving trade-offs between thermoregulation and foraging
strategies in pelagic sharks. Mesopelagic organisms aggregating in the deep scattering layer
are a major driver of vertical activities of mobile species (Braun et al. 2022; Schaber et al.
2022; Spaet et al. 2017). Mesopelagic organisms migrate to depth at sunrise and to surface at
sunset, in a phenomenon known as diel vertical migration (DVM) in a trade-off between food
availability and predator avoidance (Carey and Scharold 1990; Hays 2003). This DVM allows
thermally limited species to forage on mesopelagic fishes at night at lower depth. Thus, DVM
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6.2. Bathymetry drives vertical behaviour

is a common pattern found across several sharks species (Andrzejaczek et al. 2022b; Cartamil
et al. 2010; Coffey et al. 2020). As the deep scattering layer depth varies spatially in relation
with oceanographic features such as eddies, meanders or fronts (Mahadevan 2016; McGil-
licuddy 2016), oceanographical conditions will influence DVM behaviour of large predators
(Block et al. 2001; Gaube et al. 2018; Madigan et al. 2021a).

Porbeagle sharks (Lamna nasus, Bonnaterre 1788) are ubiquist large predatory shark ex-
ploiting the epipelagic realm in temperate and cold waters of oceans (Biais et al. 2017; Cam-
pana and Joyce 2004; Skomal et al. 2021). They depict seasonal movements from surface layer
over continental shelves and slopes in spring-summer to offshore deeper layer in winter (Biais
et al. 2017; Pade et al. 2009; Saunders et al. 2011). L. nasus exhibits DVM behaviour when
in deeper waters and variable vertical movements in coastal and shelf waters (Andrzejaczek
et al. 2022b; Pade et al. 2009; Saunders et al. 2011). In addition, porbeagle sharks display
variations in vertical behavioural in response to oceanographical conditions, weather or even
light across habitats (Saunders et al. 2011; Wang et al. 2020).

However, in a coastal area of the English Channel frequented by female porbeagle sharks,
seasonal movements are limited, with few individuals migrating offshore while others remained
on the continental shelf and its edges (Serre et al. under revision). These female porbeagle
sharks were expected to depict clear DVM patterns in offshore areas and optimised vertical
behaviour related to physical features, light and weather conditions when over the continental
shelf.

The aims of this study were to investigate whether female porbeagle sharks (i) used the
whole water column when on the continental shelf and dived to the deep scattering layer when
in the open-ocean, (ii) performed a daily diel vertical migration when in open-ocean and (jii)

adapted their daily behaviour to environmental conditions.

6.2.2 Material and method
Tag deployment

The tagging area is a nearshore area along the French coast of Northern Brittany, around
48.84°N and 3.48°W and over 30 to 50 meters depth. Sharks were sampled by angling using
circular barbless hooks in September 2018 (n = 1), September 2019 (n = 1), September 2020
(n = 2) and from June to September 2021 (n = 15) during the LAMNA project led by French
NGO APECS, under permits 1044 /2019 and 896,/2021. Experimented anglers were on board of
a 6.2 m motorboat with two rods in the water while drifting in the reported sightings area that
was narrowed with successful catches. One line was near the bottom and the other in the water
column with mackerel as bait, fishing tactic was supported by observations on echo sounder.
After being caught, sharks were handled along the boat, where they were measured (straight
fork length, in cm) and sexed. Female porbeagle sharks caught ranged from 140 to 230 cm
(straight fork length, tableau 6.1) and were tagged with pop-up satellite archival transmitting
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tags, hereafter called «PSATs» (MiniPAT, Wildlife Computers Inc.). Tags were coated with

antifouling silicone paint (Propspeed ™). Tags were double anchored in the dorsal musculature

with the first anchor under the dorsal fin and the second one at the rear, in order to secure

the tag along the body limiting the risk of rip-off. The anchors used were titanium anchors

with stainless steel tethers from Wildlife Computers Inc, sleeved with heat-shrink tubing. All

tags were either recovered or transmitted data through Argos satellites (tableau 6.1).

Table 6.1: Tag deployment information for 19 female porbeagle sharks, sorted by tagging date. FL:
fork length. Realised sampling over deployment is provided in last column with expected sampling
from initial tag setup indicated between brackets.

Tag  FL (cm) Tagging date Timing Full days tracked ~Archive data (Y/N) Nb profiles % profiles (expected) Maximum depth (m)
63945 200  01/09/2018  On time 178 2 1% (100%) 52
194274 220 13/09/2019  On time 363 3 1% (31%) 132
205121 185  06/09/2020  Premature 72 72 100% (51%) 124
205122 190  07/09/2020  Pin broke 127 13 10% (40%) 88
205123 210 25/06/2021 Premature 97 97 100% (34%) 89
215701 157 26/06/2021 Constant depth 139 139 100% (34%) 1008
215702 230 26/06/2021  Premature 70 23 32% (34%) 160
215703 140  27/06/2021 Constant depth 203 203 100% (34%) 178
215710 165 27/06/2021 Pin broke 244 1 1% (33%) 44
215712 181  27/06/2021 Floating 189 32 17% (34%) 208
215711 225 09/07/2021  Premature 81 23 28% (51%) 74
215708 220 10/07/2021 Premature 223 22 10% (50%) 936
215709 215 10/07/2021 Floating 198 198 100% (50%) 976
215707 200 11/07/2021 Unknown 69 69 100% (51%) 112
205124 200  11/09/2021  Pin broke 101 101 100% (51%) 88
205125 229 11/09/2021 Floating 93 93 100% (51%) 95
215704 205  11/09/2021  Premature 100 26 26% (50%) 95
215706 208  11/09/2021  Premature 87 87 100% (51%) 81
215705 200 12/09/2021 Pin broke 148 148 100% (50%) 180
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6.2. Bathymetry drives vertical behaviour

Datasets

Each tag recorded light intensity, depth, and temperature at 5-s intervals and archived the
data in memory until tag release. Tags were programmed to detach after periods ranging
from 180 to 365 days and to provide depth time series at 600 s interval with a subsampling
ranging from 30 to 50 % of deployment time. For tags that were subsequently recovered, high-
resolution archival data were downloaded from the tag and daily profiles were reconstructed
over whole deployment. Days with constant 0 m depth over 3 hours or regular oscillations
related to tides were discarded. In addition, profiles were trimmed to days without gap in

records. Depth values above 0 m were converted into 0 values.

Light-level, sea surface temperature and depth data were processed with Wildlife Com-
puter’s proprietary software Global Position Estimator version 3 (GPE3). This software estim-
ated most probable locations over the deployments using a state-space model with user-defined
animal speed parameter. Speed parameter was set to 1.5m.s! in line with cruising speed ob-
served in similar endothermic species (Waller et al. 2023). Afterwards, resulting estimated
locations were cleaned using a speed filter to remove those appearing unlikely. Speed filter
was set to 2.5 m.st since 99% of calculated speeds between two consecutive locations were
found to be lower than 2 m.s!. Light levels from GPE3 provided estimations of daily daylight
length referred as «day length» hereafter. Seabed depth at each location was obtained from
General Bathymetric Chart of the Ocean (GEBCO Bathymetric Compilation Group, 2023)

with a spatial resolution of 15 arc-seconds and daily maximum depth was kept.

For each available location, daily environmental data were collected to describe vertical
structure of water column. Variables were selected based on those shown to be important for
porbeagle sharks such as temperature and depth (Campana and Joyce 2004; Skomal et al.
2021; Wang et al. 2020): sea surface temperature (SST) and mixed layer depth (MLD), a
proxy for water column stratification. Physical environmental variables that may affect kinetics
and energetic expenditures (Maia et al. 2012; Standen and Lauder 2007; Watanabe et al. 2019)
were selected: surface current velocity, mean sea level pressure (MSL) and sea level anomaly
(SLA), two proxies for atmospheric conditions at sea surface. Additionally, porbeagle sharks
are expected to hunt based on vision and to adapt foraging behaviour with light availability
(Lisney et al. 2012; Lisney and Collin 2007; Strong 1996). Consequently, low cloud coverage
(LCC), which dampens solar illumination and may alter or modify visual cues was collected
as well as lunar illumination ranging from 0 (new moon) to 1 (full moon). SST, LCC and
MSL were retrieved from ECMWF Reanalysis of global climate and weather (Hersbach et al.
2018) with a spatial resolution of 1/4°. MLD and surface current velocity were retrieved from
Global Ocean Physics Reanalysis (Copernicus Marine Service 2016) with a spatial resolution
of 1/12°. Lunar illumination was obtained from Junar R package. For each aforementioned
variable, daily mean was computed. All those variables are referred as environmental variables

in this study.
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Analysis

In order to test the relation between recorded daily maximum depth by porbeagle sharks
and seabed depth, based on visual inspection of data, a segmental linear regression or 'broken
stick’ analysis was carried out. This model included a slope, one intercept, a constant and a
break point value:

_Jax +0, for x < Depthy;,
Y k, for x >Depth;;,,

where y is the daily maximum depth recorded, x is the seabed depth, Depthj;, is the depth
threshold at which sharks will no longer reach the seabed, a is slope parameter, b is intercept
and k is a constant. Model parameters were estimated with Bayesian inference (Lindelgv
2020) and convergence was estimated by inspecting trace plots and parameters stationarity
(Conn et al. 2018) (figure 6.1). Modelled values are provided with associated 95% confidence
interval (Clgse ).
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Figure 6.1: Posterior distribution and trace plots of change point (cp_1), intercept before change
point (int_1), constant after change point (int_2), slope before change point (depth_1) and variance

(sigma__1) using uninformative priors for 10000 iterations ran in parallel over 4 Monte Carlo Markov
Chains.
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To compare daily depth profiles regardless of the minimum and maximum depths, they were
rescaled between 0 (surface) and 1 (maximum depth) allowing comparison across individuals
and days. Depth profiles were compared using dynamic time warping (Aghabozorgi et al.
2015), which is an algorithm for measuring similarity between two time series with flexible
time distortion. Distance between time series was computed pairwise under time constraint
(Sakoe and Chiba 1978; Sarda-Espinosa 2023). The time constraint window was limited to
a maximum shift of 1.5-hour based on visual inspection of prior trials. The 3-hours window
allowed identification of daily global patterns while embracing variability observed amongst
profiles. After evaluation of Silhouette scores for partitions ranging from 2 to 10 (see Figure
SIl), two classes were identified. Each class was prototyped using dynamic time warping
barycentre averaging, producing a time serie prototype averaging all members of each class
(Petitjean et al. 2011).
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Figure 6.2: Silhouette scores according to number of partitions in 1143 normalised daily depth profiles
of 19 female porbeagle sharks. Red line represents the number of partitions (2) selected in this study.

A random forest classification was conducted with environmental variables as predictors
and daily behaviour as classes (Breiman et al. 1984; Krzywinski and Altman 2017). Machine
learning algorithm was trained with 75% of randomly selected days from dataset and internally
tested with 25% remaining. The optimal model was selected based on the highest accuracy
(80%) for a tuning parameter of two variables randomly sampled as candidates at each split
based on 500 trees constructed. Variables' importance was extracted and when above 25%, the
corresponding variables were retained to ensure the stability of the classification tree analysis
(figure 6.3). A classification tree algorithm was used to identify discriminant environmental
variables and their associated values conditioning cluster attribution (Therneau and Atkinson
2022). Days with profiles and environmental data were randomly split into training dataset

(75% of the whole dataset) and remaining 25% were used to internally evaluate results.

All analysis were conducted under R version 4.2.3 (R Core Team, 2023).
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Figure 6.3: Environmental variable importance in classification random forest analysis for 2 classes
over 1419 daily profiles of 19 female porbeagle sharks.

6.2.3 Results

A total of 1442 daily depth profiles were analysed for 19 female porbeagle sharks with
deployments ranging from 2 months to a year (tableau 6.1). Profiles were unequally collected
through deployments with 1 to 32% daily profiles transmitted through Argos while expected
sampling was between 31 and 51%.

One tag was expected to sample 100% of deployment days, however this setup was over the
amount of feasible Argos messages. Fortunately, archival data from recovered tags provided
100% of profiles over deployment periods. Daily locations associated to collected profiles
covered a wide range area of the Northeast Atlantic Ocean with locations in the open ocean
but mainly on the continental shelf of the Celtic Sea and the English Channel and along the

continental slope (figure 6.4).
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Figure 6.4: Daily averaged locations (black dots) of 1442 depth profiles for 19 female porbeagle
sharks.
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The broken stick model indicated that a seabed threshold of 623 m (Clgse:[550; 725] m)
was a breaking point. In waters shallower than this threshold, maximum daily depth was
linearly related to seabed depth with a slope of 1 (Clgsy:[0.9; 1.1]) and intercept of -7 m
(Clgso:[-15; 1] m) (figure 6.5A). When seabed was deeper than 624 m, porbeagle sharks
exhibited maximum daily depth centred on 646 m (Clgsy,:[634, 658] m) and no longer related
to seabed depth variations. Minimum depths recorded were mostly in the surface layer (0-
10 m) (figure 6.5B). However, when maximum depth was around 250 and 750 m, some sharks

did not return to the surface layer during the 24 hours.
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Figure 6.5: Relationships between seabed depth and daily maximum depth recorded (A) and between
daily maximum and minimum depths (B) for 1442 daily depth profiles of 19 female porbeagle sharks.
A: Vertical orange line indicates the mean value of changing point and its modelled distribution is
drawn at the bottom (light blue); green dashed lines indicate confidence interval [0.05, 0.95] and
grey lines are 5000 fitted regressions. B: Minimum shark depth is on log scale.

When standardising daily profiles, two groups were identified from pooled individuals (fig-
ure 6.6). First, both clusters exhibited high variations of depth represented by oscillations up
to 3 of daily depth range, from 0 to 0.75. Regularity of oscillations was driven by barycentre
averaging in both space and time with real ascents and descents randomly occurring within
3-hours and covering various depth ranges (figure 6.7).

The first group, accounting for 40% of recovered profiles, was characterised by a marked
diel vertical migration (DVM) and no return to upper layer during daytime. Sharks spent these
days mostly in the first quarter of their depth range (<0.25) during night and in the third
quarter (>0.75) during the day. On average, DVM seemed to be composed of slow descent
during the morning and faster ascent in the evening. The second group, accounting for
60% of profiles, was characterised by no apparent feature of diel vertical migration (neutral)
and sharks remained mostly in the first quarter of their depth range (<0.25) with vertical
movements between the upper layer and the third quarter of the range (>0.75).
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Figure 6.6: Prototypes of 10-min normalised depth profiles for each behaviour identified over 1442
daily profiles of 19 female porbeagle sharks. DVM: diel vertical migration (A, orange) and neutral:
no diel vertical migration (B, violet).
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Samples of normalised depth profiles from female porbeagle sharks to illustrate daily
DVM (orange, left plots) and neutral (violet, right plots). Plots’ titles refer to tag id

and date. Maximum depths recorded (Dmax) are indicated at the bottom of each plot.
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Chapitre 6 — Comportements verticaux journaliers

Environmental variables were collected for 1419 profiles and locations (tableau 6.2). Vari-

ables ranges and means encountered by porbeagle sharks were similar across daily behaviours.

Classification tree algorithm was evaluated at 73% accuracy with Clgse,: [68; 78] % that
was significantly different from «blind guess» (Exact one-sided Binomial test, p < 0.01).
Seabed depth was the major feature driving a shift towards DVM behaviour when the depth
was greater than 125 m, off the continental shelf (figure 6.8). On the continental shelf,
porbeagle sharks tended to exhibit DVM behaviour when SLA was above or equal to -0.33 m,
SST above or equal to 14°C and pressure at sea level above or equal to 1027 hPa. This
behaviour was also dominant when sharks were on the continental shelf at depths greater
than 50 m with average or cyclonic atmospheric conditions during any lunar phase except new
moon. All other associations of weather and ocean conditions encountered by the 19 female

porbeagles were associated to neutral behaviour.

depth
| S —|
>=125 ‘
<125
| sla
>=-0.33
<-0.33
sst
| —
>=14
<14
msl|
T
>=1027 ‘
<1027
>=-0.3

1 1 1 2 2 2 2 2
085 0.71 065 062 0.73 0.73 0.81 0.81
20% 4% 7% (4% 4% 13% 10% 39%

Figure 6.8: Decision tree for daily behaviour attribution based on 1041 profiles from 19 female
porbeagle sharks. Leaves are coloured by behaviour (1 - orange: DVM, 2 - violet: neutral) and
provide cluster id, accuracy and percentage of daily profiles associated. Splitting variables are depth,
sea level anomaly (sla), sea surface temperature (sst), mean sea level pressure and lunar illumination
(lunar.illum), with cutting values indicated along tree branches.
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6.2. Bathymetry drives vertical behaviour

6.2.4 Discussion

Female porbeagle sharks were tracked from coastal area to open-ocean across seasons and
exhibited consistent daily vertical behaviours across the three dimensions of ocean: diel vertical
migration and no diel vertical migration, a behaviour we called «neutraly. Seabed depth was
the major driver of vertical use of the water column by L. nasus, followed by seasonal variations
related to weather conditions, sea surface temperature and moon light. Moreover, consistency
of vertical behaviour across space and time for 19 female porbeagle sharks suggested that our

findings might reflect generalizable behaviour for female L. nasus at least in this region.

The major limitations in tracking studies are sampling size and track duration. In the
present study, deployment period covered all seasons except spring. Indeed, tag deployment
was carried out during summer in a coastal area and durations did not last the expected year
for various technical and natural reasons with some remaining unelucidated. Nevertheless,
seasons are defined by different environmental conditions and tagged female porbeagle sharks
encountered various oceanic habitats from coastal to offshore areas with majority of samples

recorded on the continental shelf of the Northeast Atlantic Ocean.

Variations in maximum daily depth across individuals were closely related to wide use of
water column in coastal, continental and shelf areas from surface to seabed or deep scattering
layer in offshore areas. Few profiles had daily maximum deeper than the seabed and occurred
on the continental shelf, reflecting either dives further in the open ocean during the 24 hours
or geolocation uncertainty (Gatti et al. 2021). They are likely to reflect glitches in collating
data with different spatio-temporal resolutions. Moreover, maximum daily depth (~650 m)
reached in the open-ocean was in line with existing deep scattering layer, a major oceanic
feature structuring the water column and associated biomes, including vast amount of fish
biomass (Braun et al. 2022; Hays 2003; Irigoien et al. 2014). In the Northeast Atlantic Ocean,
the deep scattering is composed of a stationary layer located between 400-1000 m and a
migrating layer confounded with the stationary layer during the day and shallower than 200 m
at night (Fennell and Rose 2015; Schaber et al. 2022). Most pelagic shark species exhibit deep-
diving behaviour which is likely related to foraging, often within and below deep scattering
layer, L. nasus is no exception (Andrzejaczek et al. 2019; Cartamil et al. 2010; Saunders
et al. 2011). In addition, patrolling the water column from surface to deep scattering layer
while offshore and from surface to seabed over the shelf is in accordance with studies on
stomach contents. Stomach contents indicated medium-size pelagic teleosts and cephalopods
in porbeagle sharks caught offshore whereas demersal fishes dominated diet when sharks moved
in shallower waters (Belleggia et al. 2021; Joyce et al. 2002; Stevens 1973).

Comparing vertical behaviour of sharks across marine environments is challenging due to
high variability in diving depths. Moreover, there is no straightforward analysis that will not be
hampered by maximum depth recorded and likely related to bathymetry from tagging location

(Andrzejaczek et al. 2022b). Rescaling the daily depth range from 0 to 1 allowed cross-
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comparison between different marine regions, such as shelf or open ocean, and consequently
across individuals independently from location. Oscillations were a marking result providing
insights into swimming depth variability across individuals. Oscillations occurred randomly
across time, space and individuals without distinguishable pattern. This behaviour might be
related to bathymetric variations but their amplitude from depth to surface were more likely
to be linked to behavioural strategy. Indeed, porbeagle sharks are negatively buoyant (Bone
and Roberts 1969; Weihs 1973) and oscillations within water column are foraging strategy
exhibited by pelagic species to limit energetic expenditures when maximising prey encounter
rate (Gleiss et al. 2011; O'Brien et al. 1990; Sepulveda et al. 2004). Oscillations may also
provide environmental cues needed for porbeagle to orientate during their movements like
calibration at surface of celestial cues during twilight or at bottom of earth electromagnetic
field (Klimley 1993; Lohmann et al. 2008; Weng et al. 2007). In return, L. nasus might be
prone to be found at various depths from seabed to surface on continental shelf areas where
fishing pressure is the highest (McCauley et al. 2015; Tickler et al. 2018).

Two daily averaged vertical behavioural shapes (i.e. DVM and no DVM) were evident
in our study. These behavioural strategies results were in line with previous studies across
elasmobranchs that depicted DVM as common behaviour in open ocean adapted to deep
scattering layer vertical movements (Andrzejaczek et al. 2022b; Cartamil et al. 2010; Sims
et al. 2005). Accordingly, bathymetry was a major feature driving daily behaviour with DVM
frequently encountered from offshore (depth > 125 m) to continental shelf, with neutral

behaviour remaining the most encountered behaviour across waters shallower than 55 m.

Nevertheless, weather and oceanic conditions were identified as environmental drivers in-
fluencing daily pattern when sharks were on the continental shelf. In fact, Northeast Atlantic
Ocean is a cyclonic eddies field characterised by low sea level anomalies between 0 and -0.5 m
(Jayne 2006; Sutton et al. 2017), and all weather conditions occur over the year from anti-
cyclone to low-pressure weather conditions (Latif et al. 2000; Murphy and Washington 2001).
Thus, tagged porbeagle sharks encountered the range of environmental conditions likely to oc-
cur in the Northeast Atlantic Ocean across seasons (Longhurst 2007) but demonstrated solely
two distinct daily behaviours. On one hand, DVM was the main behaviour over the contin-
ental shelf in the outskirts of cyclonic eddies when surface layer is temperate during anticyclone
weather conditions. Altogether, DVM could represent a behavioural adaptation of foraging
tactics related to conditions likely associated to productive areas with higher prey densities or
to areas with more light penetrating the water columns (Gaube et al. 2018; Mahadevan 2016;
McGillicuddy 2016). Indeed, porbeagle sharks are considered as potential visual hunters like
their phylogenetic relatives (Lisney et al. 2012; Lisney and Collin 2007; Strong 1996), therefore
swimming in the depths might favour lurking behaviour to catch preys (Goldman and Anderson
1999); the latter being potentially lured by white spots on dark grey background of L. nasus
(Myrberg Jr. 1990), especially during good weather conditions. On the other hand, DVM was

the main behaviour over the continental shelf during correct to bad weather conditions when
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the waters were not shallow. This might reflect an adaptation to harsher conditions affecting
energetics expenditure when swimming deeper will limit mechanical constraints (Lauder and Di
Santo 2015; Lawson et al. 2019; Watanabe et al. 2019). Those changes in vertical behaviour
revealed constant adaptation to environmental conditions and foraging tactics. Accordingly,
Wang et al. (2020) depicted consistent behaviour of tagged female porbeagle shark in relation
to oceanographic conditions reflecting a vertical behaviour tuned to seek for optimal thermal
conditions and foraging grounds.

Last, our study addressed abiotic parameters driving daily vertical behaviours of females
that could be used to improve species distribution modelling (Brodie et al. 2018). However,
this study only investigated the behaviours of female porbeagle sharks and further work is
required to uncover abiotic drivers of male behaviours (Andrzejaczek et al. 2022a; Stehfest
et al. 2014). Moreover, further research should be carried out to integrate biotic information
such as prey availability, competition for resources and inter-individual interaction such as

reproduction or parturition.

Acknowledgement

This work was supported by ISblue project, Interdisciplinary graduate school for the blue
planet (ANR-17-EURE-0015) and co-funded by a grant from the French government under the
program «lnvestissements d'Aveniry embedded in France 2030. We thank all the volunteers
from APECS who made LAMNA project possible by contributing to the fieldwork. Thanks
to Mathieu Le Bouter and his team of volunteer fishers who enable the sampling in good
conditions. We also thank the municipality of Perros-Guirec and especially Quentin Le Hervé
for their help in the fieldwork sessions organisation. We thank Jérémy Collins and Kévin
Balem for their technical support and assistance on datarmor super calculator and Copernicus

datasets.

111



Chapitre 6 — Comportements verticaux journaliers

6.3 Conclusion

Les femelles de requin-taupe commun du Trégor-Goélo ont été suivies de la cote a la haute
mer au fil des saisons. Les variations quotidiennes de profondeur maximale atteinte par les
femelles étaient étroitement liées a la bathymétrie. Les femelles de requin-taupe commun ont
exploité la colonne d'eau de la surface au fond en Manche et en mer Celtique et de la surface
a la couche dispersante profonde dans I'Atlantique nord-ouest (Fennell et Rose 2015 ; Schaber
et al. 2022). Ces résultats sont en accord avec les études de contenus stomacaux de requin-
taupe commun : au large, le requin-taupe commun s'alimente de téléostéens et céphalopodes
pélagiques et, sur le plateau continental, essentiellement de poissons démersaux (Belleggia
et al. 2021 ; Joyce et al. 2002 ; Stevens 1973).

La standardisation des profils quotidiens des individus a permis une comparaison des com-
portements verticaux entre les femelles de requin-taupe commun indépendamment de leur
localisation. Deux comportements ont été identifiés : un comportement de migration verti-
cale journaliére et un comportement exempt de migration verticale, appelé « comportement
neutre ». Toutefois, ces deux comportements généraux étaient accompagnés d'oscillations per-
manentes de durée et de profondeur variable en fonction du comportement. Ces oscillations
démontrent la variation permanente de la profondeur de nage entre les individus et refletent
probablement une stratégie comportementale. Les requins ont une flottabilité négative (Bone
et Roberts 1969 ; Weihs 1973). Ainsi, les oscillations permettent de maximiser la prospection
alimentaire en minimisant les dépenses par une alternance de glisse et de nage (Gleiss et al.
2011; O'Brien et al. 1990 ; Sepulveda et al. 2004). Les oscillations peuvent également fournir
des indices environnementaux nécessaires a |'orientation du requin-taupe commun lors de ses
déplacements, tels que la position de astres ou le champ électromagnétique terrestre (Klimley
1993; Lohmann et al. 2008 ; Weng et al. 2007).

Les comportements de migration verticale journaliere étaient clairement des mouvements
caractéristiques de la haute mer, ils dominaient lorsque la bathymétrie était supérieure a 125 m.
Le comportement neutre était prépondérant dans le domaine continental, bien que des mi-
grations verticales journalieres soient observées. Ces derniéres se produisaient sur le plateau
continental dans des conditions météorologiques et océanographiques qui ont été identifiées.
Les comportements de migration verticale journaliere sont prépondérants en condition anticy-
clonique (température de surface > 14°C, pression atmosphérique > 1027 hPa) ainsi qu'en
condition cyclonique lorsque le fond est au-dela de 55 m et la température de surface de I'eau
supérieure a 14°C. Ces comportements sont probablement une adaptation comportementale
aux conditions environnementales afin d'optimiser la prospection alimentaire que ce soit par
le déplacements vers des zones avec des densités de proies plus élevées ou des zones leur
permettant de prospecter a vue (Gaube et al. 2018 ; Mahadevan 2016 ; McGillicuddy 2016).
En effet, les requins-taupes communs sont considérés comme performants en chasse a vue et

la nage en profondeur leur permettrait de se mettre a I'affiit (Goldman et Anderson 1999 ;
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Lisney et al. 2012 ; Lisney et Collin 2007 ; Strong 1996).

Le comportement de migration verticale était aussi le comportement principal sur le pla-
teau continental lorsque les conditions météorologiques étaient correctes a mauvaises dans des
profondeurs supérieures a 55 m. Cela pourrait refléter une adaptation ponctuelle a des condi-
tions plus difficiles affectant les dépenses énergétiques a proximité de la surface et une nage en
profondeur moins contrainte mécaniquement (Lauder et Di Santo 2015; Lawson et al. 2019;
Watanabe et Papastamatiou 2023). De facon générale, les changements de comportement
vertical révélent une adaptation constante aux conditions environnementales comme observé
lors d'un ouragan par Wang et al. (2020)

Si les parametres abiotiques et les comportements verticaux sont liés, il n'en reste pas
moins que L. nasus est susceptible de se trouver dans I'ensemble de la colonne d'eau quel
que soit le moment de la journée ou de la nuit sur le plateau continental. Ceci expose le
requin-taupe commun aux activités anthropiques dans une zone ou la pression de péche est la
plus élevée (McCauley et al. 2015; Tickler et al. 2018).

Les résultats de ce dernier chapitre ouvrent de nombreuses perspectives qui sont discuté

dans le chapitre suivant.
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PLATEAU CONTINENTAL

TALUS
CONTINENTAL

F1G. 6.9 : Résumé graphique des comportements verticaux journaliers des femelles de requin-taupe commun du Trégor-Goélo.
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Chapitre 7

Discussion et perspectives

Qui veut voyager loin ménage sa monture

Jean Racine, Les Plaideurs (1668)
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Chapitre 7 — Discussion et perspectives

Ce sujet de recherche s'inscrit dans une optique d'amélioration des connaissances sur le
requin-taupe commun a travers |'étude de la place des eaux cotieres dans le cycle de vie des
femelles de cette espece. Dans un premier temps, la discussion portera sur |I'ensemble du travail
de recherche réalisé et dans un deuxiéme temps, les perspectives de recherche qui découlent

de ces travaux seront développées.

7.1 Discussion

7.1.1 Les biais de I'’échantillonnage

La premiére limitation de ce travail réside dans I'échantillonnage des individus de femelles de
requin-taupe commun. En effet, les campagnes de terrain se sont concentrées sur la période
estivale et dans une zone spatialement réduite. Ceci limite la comparaison, sur une méme
fenétre temporelle, avec d'autres zones cétiéres, des individus qui ne fréquenteraient que le
large ainsi que les males, grands absents de cette étude. L'étude d'une unique zone cotiére
apporte un complément aux études réalisées antérieurement dans des zones similaires (Cameron
et al. 2019 ; Pade et al. 2009 ; Saunders et al. 2011). Cela correspond aussi a un enjeu local
basé sur des interactions homme-animal de plus en plus fréquentes au cours de la période
estivale dans une zone touristique.

Les études en écologie du mouvement sont fortement affectées par la représentativité de
I'échantillonnage et les sites de déploiement des balises télémétriques (Aarts et al. 2008;
Sequeira et al. 2019 ; Sippel et al. 2015). Par ailleurs, au sein d'une méme zone, la probabilité
de capturer un individu varie avec I'abondance de |'espece, le paysage, I'environnement, le
matériel de péche, les mesures de gestion, le comportement et I'expérience des animaux et
des pécheurs (Arreguin-Sanchez 1996 ; Mourier et al. 2017 ; Wilberg et al. 2009). Gibson et
Campana (2005) ont estimé que le potentiel de capture du requin-taupe commun était variable
avec notamment une sur-représentation des individus immatures par rapport aux individus
matures dans les captures par les pécheries. Dans la zone d'étude, les plongeurs rapportent
et filment la présence de femelles gestantes mais aucune n'a été échantillonnée durant cette
étude.

A l'inverse, deux femelles matures (215 et 220 cm) échantillonnées en juillet 2021 ont
été recapturées en septembre de la méme année pour I'une et en juillet I'année suivante pour
I'autre, ce qui indique un potentiel de capture plus élevé pour ces deux individus. Ainsi, malgré
le constat de I'absence de méles de la zone du Trégor-Goélo (observations sous-marines, projet
LAMNA), cette hypothése ne peut étre démontrée.

Il demeure possible que des males exploitent la zone d'une facon qui rend leur capture et
leur observation moins probable que ce soit par leur utilisation de la colonne d'eau ou leur
présence a des temporalités différentes (Bonnin et al. 2019 ; Bruce et Bradford 2015 ; Francis

et Duffy 2005). En effet, les données issues du programme ObsMer (Observation a la mer des
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pécheries des cotes métropolitaines francaises) favorisent I'hypothése d'une présence de males
matures dans la Manche (figure 7.1) mais n'excluent pas une absence de ces derniers de la

zone restreinte du Trégor-Goélo.
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F1G. 7.1 : Distribution des longueurs a la fourche des femelles (F, orange) et males (M, violet) de
requin-taupe commun capturés accidentellement par les flottilles francaises entre 2009 et 2020 dans
le golfe de Gascogne, la mer Celtique et la Manche. Le nombre d'échantillons est indiqué au sommet
des boites a moustache. Les lignes horizontales pleines indiquent la taille a maturité des méles (M,
violet) et des femelles (F, orange) et les lignes en pointillés indiquent les intervalles de confiance
(Jensen et al. 2002). Données : ObsMer - Ifremer, Direction des Affaires Maritimes, de la Péche et
de I'Aquaculture.

En dépit des limitations de I'échantillonnage inhérentes aux travaux sur les especes mobiles
marines, les travaux de cette these présentent des résultats apportant des éclairages sur les
fonctionnalités des eaux épi-continentales de la Manche pour la population de requin-taupe

commun de |'Atlantique nord-est.

7.1.2 Les eaux épi-continentales de la Manche, une zone d’alimen-

tation

L'analyse des compositions isotopiques en carbone et en azote des tissus des femelles de
requin-taupe commun échantillonnées dans le Trégor-Goélo apportent une rétrospective sur
les compositions isotopiques de leur alimentation. La différence peu marquée entre le sang et
le muscle de la plupart des femelles indique une forte affinité a des espaces isotopiquement
homogenes dans les mois qui ont précédé le prélevement (Madigan et al. 2015 ; Malpica-Cruz
et al. 2013 ; Wyatt et al. 2019). Ceci suggere une alimentation similaire dans le temps pour
la plupart des femelles de requin-taupe commun fortement associées a une zone fonctionnelle
d'alimentation incluant la zone d'échantillonnage, le Trégor-Goélo.

De plus, les suivis télémétriques des individus indiquent une affinité a la Manche et aux
eaux épi-continentales adjacentes. Ceci implique une faible mobilité des individus comparé a

ceux équipés sur le talus du golfe de Gascogne ou en Atlantique nord-ouest (Biais et al. 2017 ;
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Skomal et al. 2021). Or, I'existence de différentes dynamiques spatio-temporelles de résidence
au sein d’'une méme population a été démontrée pour de nombreuses espéces d'Elasmobranches
(Chapman et al. 2015; Hulbert et al. 2005; McMillan et al. 2019). Chez le requin saumon,
proche parent phylogénétique du requin-taupe commun, Hulbert et al. (2005) ont rapporté
des déplacements différents en relation avec des stratégies individuelles d’'alimentation.

Par ailleurs, I'exploitation de la colonne du fond a la surface par les femelles reflete poten-
tiellement une optimisation de la prospection alimentaire. Ces résultats sont confortés par la
présence de proies pélagiques et démersales dans les contenus stomacaux de requins-taupes
communs capturés sur le plateau continental (Ellis et Shackley 1995 ; Joyce et al. 2002 ; Ste-
vens 1973).

Ainsi, a l'issue de ces travaux, la Manche, un écosystéme productif (Aradjo et al. 2006 ;
Cresson et al. 2020) influencé par des mécanismes locaux (Longhurst 2007), apparait comme
une zone d'alimentation importante pour nombre de femelles de requin-taupe commun. Elles
prospectent |'ensemble de la colonne d'eau en permanence et sont donc exposées aux impacts
anthropogéniques dans toutes les couches de la colonne d’'eau d'un écosysteme déja sous forte
influence humaine (Fincham et al. 2020 ; Genner et al. 2010 ; Rogers et Ellis 2000).

7.1.3 Les eaux épi-continentales de la Manche, une zone de résidence

indépendante du cycle de reproduction

L'existence d'une période de repos entre deux gestations est rapportée chez plusieurs
especes de requins avec des cycles de reproduction pouvant étre bi- voire trisannuels (Conrath
et al. 2014; Domeier et Nasby-Lucas 2013; Driggers et al. 2004 ; Stevens et Lyle 1989;
Whitney et Crow 2007) ou étre variables au sein d'une méme espéce comme chez le requin-
taureau, Carcharias taurus (Castro 2009, 2011). Il est probable que le cycle de reproduction
des femelles de requin-taupe commun soit bisannuel (Natanson et al. 2019), a I'image du
requin saumon (Lamna ditropis) ou du grand requin blanc ( Carcharodon carcharias) (Conrath
et al. 2014 ; Domeier et Nasby-Lucas 2013). Cette période de repos post-partum pourrait étre
un facteur qui influence la réalisation de déplacements vers des zones d’hivernage du large
comme suggéré par Natanson et al. (2019). En effet, la haute mer semble &tre favorisée par
les femelles de requin-taupe commun pendant la période de gestation (Campana et al. 2010)
a I'instar d'autres espéces (Castro 1993 ; Domeier et Nasby-Lucas 2013).

Ceci implique que la seule femelle ayant décrit un déplacement vers le large était proba-
blement gestante et les autres étaient en repos sexuel. De la méme facon, les femelles de
requin-taupe commun marquées sur le talus du golfe de Gascogne, par Biais et al. (2017)
pendant la période et la zone supposée de parturition, ont toutes réalisé des migrations vers le
large. Cela signifierait que toutes ces femelles ont mis bas et se sont reproduites sans période
de repos. A l'inverse, une autre femelle suivie pendant un an a effectué un déplacement ponc-

tuel vers le talus du golfe de Gascogne en période de parturition estimée (Aasen 1963 ; Biais
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et al. 2017 ; Jensen et al. 2002). Il parait probable que cette femelle ait mis bas sur le talus
du golfe de Gascogne avant de revenir en Manche. Or, cette femelle a essentiellement résidé
en Manche durant le déploiement. Ainsi quelle que soit la durée du cycle de reproduction des
femelles de requin-taupe commun, les déplacements vers le large pendant I'hiver seraient liés
a des stratégies individuelles et non un indicateur de la gestation. Ce qui est conforté par, les
compositions en isotopes stables du carbone et de |'azote dans le muscle des femelles ma-
tures (Kim et al. 2012; Logan et Lutcavage 2010). Les compositions isotopiques indiquaient
une longue association a un environnement isotopiquement homogene chez certaines femelles
et 3 des environnements contrastés chez d’autres. Par ailleurs, une des femelles immatures
a réalisé un déplacement en direction du nord et des eaux du large, confortant I'hypothése
de mouvements indépendants de la reproduction. Ceci est concorde avec une stratégie indivi-
duelle de déplacement indépendante de la gestation et I'existence d'une migration partielle de
la population comme rapporté chez le requin-ha, Galeorhinus galeus (McMillan et al. 2019).

Ainsi, le cycle de reproduction des femelles de requin-taupe commun est probablement non
annuel, ce qui a des conséquences sur la gestion de la population. Le requin-taupe commun est
une espéce longévive a faible taux de reproduction, de ce fait, les mesures de gestion optimales
de cette espéce reposent sur la préservation des adultes reproducteurs et des premiers stades
de vie (Dahlgren et al. 2006 ; Heupel et al. 2019). La présence de femelles matures dans les
eaux épi-continentales de la Manche renforce I'importance de cet habitat dans le maintien de
la population de requin-taupe commun. De plus, les estimations de la taille de la population
de requin-taupe commun se font sur la base d'une production annuelle de jeunes par les
femelles matures (recrutement). Une reproduction bisannuelle diminuerait les évaluations de
ce recrutement annuel affectant les décisions et les mesures des organismes régionaux des

péche.

7.1.4 Les eaux épi-continentales de la Manche, une habitat pour

I’ensemble des stades de vie des femelles

Les femelles échantillonnées dans le Trégor-Goélo ont globalement réalisé peu de dépla-
cements sur I'ensemble des déploiements. Deux individus ont effectué des déplacements vers
la haute mer en automne/hiver avec des comportements de migration verticale journaliére de
la zone de concentration de biomasse dans la couche dispersante profonde le jour a la zone
épipélagique la nuit, probablement en lien avec la prospection alimentaire (Carey et Scharold
1990 ; Howey et al. 2016 ; Shepard et al. 2006). Ainsi il apparait que les femelles de requin-
taupe commun échantillonnées font preuve de variabilité individuelle quel que soit leur stade
de vie.

Le fonctionnement spatio-temporel de la co-occurence des femelles matures et immatures
ne peut étre entiérement établi a travers les résultats des travaux de cette these. Cependant, les

zones cotieres de |'lrlande hébergent saisonnierement des immatures de requin-taupe commun
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qui présentent une fidélité inter-annuelle a certains sites (Cameron et al. 2019). Or, il s'agit
principalement de males et femelles immatures, reflétant une ségrégation par taille, contrai-
rement aux individus étudies dans ces travaux qui présentent essentiellement une ségrégation
par sexe dans la zone et non par taille. La présence de femelles matures et immatures de
requin-taupe commun dans une méme zone pourrait étre liée a un maintien a distance des
males par exclusion ou par évitement (Magurran et Garcia 2000 ; Parker 2006 ; Pratt et Carrier
2001) quels que soient leur stade de vie et leur état reproductif.

Par ailleurs, les variations d'utilisation de |'espace pourraient correspondre au phénomene
de migration partielle liée a |'existence d'une population composée a la fois de résidents et
de migrants (Hansson et Akesson 2014). Ce phénomene est présent dans de nombreux taxa
terrestres (Grayson et Wilbur 2009 ; Lundberg 1988 ; Mysterud et al. 2011) et aquatiques tels
que les requins (Chapman et al. 2015; Espinoza et al. 2016 ; Lubitz et al. 2023 ; McMillan
et al. 2019).

Ainsi les eaux épi-continentales de la Manche hébergent une large gamme de stades de vie
des femelles de requin-taupe commun avec quelques individus présentant des affinités spatiales
variables dans le temps. Les facteurs influencant ces variabilités restent encore non élucidés.
Malgré tout, ces eaux apparaissent comme un habitat partagé par |'ensemble des stades de vie
des femelles de requin-taupe commun ce qui représente un élément de connaissance important
dans la mise en place de mesures de gestion de I'espéce (Birkmanis et al. 2020 ; Boerder et al.
2019; Breen et al. 2015 ; Speed et al. 2010).

A la lumiere de ces conclusions, la Manche est un habitat essentiel pour les femelles
matures et immatures de requin-taupe commun. Mais la mise en place de mesures favorisant
un partitionnement temporel de |'espace entre I'humain et le requin-taupe commun n'apparait
pas triviale. En effet, |'exploitation tout au long de la journée de I'ensemble de la colonne
d'eau, du fond a la surface, sur des plages de temps conséquentes au cours de |I'année et sur
I'ensemble de la Manche augmente la probabilité d'interactions des individus de requin-taupe
commun avec les activités humaines. Il s'avére que la Manche et la mer Celtique sont des
zones de concentration des activités et des mesures spatio-temporelles ne seraient pas simples
a mettre en place. Il serait opportun de concentrer les efforts de gestion du requin-taupe
commun dans les zones marginales, dont les zones cétiéres non soumises a la pression de
péche ou au développement d'infrastructures en mer, telles que la zone du Trégor-Goélo.

Par ailleurs, la présence avérée de |'espece dans une zone restreinte a proximité des cotes
est une opportunité précieuse pour la recherche a des fins d'amélioration des connaissances
sur le requin-taupe commun. La mutualisation du dérangement des individus permet de limiter
le nombre total de requins qui seront perturbés par les manipulations a des fins scientifiques.
En effet, de nombreuses interrogations demeurent sur les dynamiques spatio-temporelles du
requin-taupe commun et les facteurs associés aux déplacements.

Ainsi, les travaux présentés précédemment ouvrent de nombreuses perspectives de re-

cherche.
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7.2 Perspectives

Les perspectives de recherche qui émergent de ces travaux sont présentées en quatre volets :
les femelles de requin-taupe commun de la Manche, les zones de nourriceries et d'accouplement
des requins-taupes communs de la Manche, I'écologie et la biologie de la population requin-
taupe commun de I'Atlantique nord et les scénarios d'évolution climatique et des activités

socio-économiques en Manche.

7.2.1 Les femelles de requin-taupe commun de la Manche

La présence concomitante de femelles de requin-taupe commun, bien que certainement
liée a la ressource alimentaire, souleve toutefois des interrogations sur le phénomene d'agré-
gation d'une espéce considérée solitaire (Compagno 2001). Les facteurs menant a la présence
concomitante d'individus sont définis par McInturf et al. (2023) comme étant les conditions
environnementales affectant la physiologie ou le comportement, les ressources sujettes a com-
pétition et nécessaires a la survie des individus, les conditions environnementales stables ou les
ressources pérennes (non variables dans le temps et dans I'espace) et la co-occurence fortuite
ou délibérée des individus. Ainsi, une agrégation d'individus est définie dans le temps et dans
I'espace et résulte de I'existence de facteurs communs (Mclnturf et al. 2023). Pour considé-
rer les individus du Trégor-Goélo comme étant une agrégation, il est nécessaire de définir les
limites spatiales et temporelles de cette présence concomitante.

La forte association des femelles étudiées avec la Manche ouvre la possibilité de s'ap-
puyer sur de la télémétrie acoustique afin d’affiner les échelles spatio-temporelles de présence
des femelles de requin-taupe commun dans le Trégor-Goélo. Le suivi acoustique est un ou-
til qui permet d'avoir une approche par zone de I'écologie du mouvement (Goossens et al.
2023; Matley et al. 2023; Watanabe et Papastamatiou 2023). Or, un réseau de récepteurs
acoustiques est déployé en Manche dans le cadre de I'European Tracking Network (ETN,
https://europeantrackingnetwork.org) dont le but est de favoriser le partage et la mu-

tualisation du réseau de capteurs.

Par ailleurs, la présence de femelles dans la zone cotiére du Trégor-Goélo n'est pas sans
rappeler la philopatrie, un trait de vie partagé par de nombreux élasmobranches (Feldheim
et al. 2014 ; Mourier et Planes 2013 ; Pardini et al. 2001). La philopatrie est la fidélité dans le
temps et dans |'espace a une zone dans laquelle les individus reviendront régulierement (Nosal
et al. 2021). La philopatrie peut couvrir I'habitat de naissance uniquement ou, plus largement,
la région natale (Chapman et al. 2015 ; Rangel-Morales et al. 2022 ; Sandoval Laurrabaquio-A
et al. 2019). Chez certaines espéces de requins, seules les femelles démontrent de la philopatrie
(Feldheim et al. 2004 ; Pardini et al. 2001). Or, les outils modernes de génétiques offrent la
possibilité de retracer les liens de parentés entre les individus (Feldheim et al. 2002 ; Marie et

al. 2019 ; Wang 2014 ; Weir et al. 2006). Ces outils apporteraient une base de connaissances
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majeure sur les connections entre les individus et permettraient de tester, voire de valider
I'hypothése de philopatrie des femelles de requin-taupe commun associées aux eaux du Trégor-
Goélo (Félix-Lopez et al. 2019 ; Rangel-Morales et al. 2022 ; Sandoval Laurrabaquio-A et al.
2019; Swift et al. 2023).

7.2.2 Les zones d’accouplement et de nourriceries des requins-taupes

communs

Les dynamiques spatio-temporelles de I'utilisation de |'espace par les males matures restent
inconnues. Des immatures ont été observés aux alentours de I'lrlande (Cameron et al. 2019)
et les données issues des pécheries indiquent la présence de males matures dans |'Atlantique
nord-est (Jung 2008 ; Mejuto et al. 2020). Il conviendrait d'envisager d'utiliser une approche
sur la base des savoirs locaux afin de préciser au préalable les zones propices a la présence
de males reproducteurs (Johannes et al. 2000; Silvano et al. 2023). L'identification de la ou
des zones d'accouplement du requin-taupe commun apporterait des éléments tangibles sur le
cycle de reproduction de I'espéce (Howey et al. 2017). Cela permettrait de lever I'ambiguité
sur la fréquence, de préciser les périodes et les lieux de reproduction du requin-taupe commun
et d'appréhender les risques auxquels les males matures sont exposés au cours de leur cycle de
vie. Ainsi il serait opportun de transposer les travaux présentés dans ce document a I'étude des
dynamiques spatio-temporelles des males matures dans les trois dimensions de |'environnement
marin (Lee et al. 2017).

Les nourriceries supposées de I'Atlantique nord-est se trouvent le long du plateau conti-
nental entre le golfe de Gascogne et la mer Celtique et autour des fles britanniques. Or, ces
environnements sont isotopiquement contrastés car il s'agit d'habitats océaniques et littoraux
avec des eaux potentiellement sous I'influence de rivieres (Chouvelon et al. 2012 ; France 1995;
Magozzi et al. 2017; St. John Glew et al. 2019). L'échantillonnage de jeunes requin-taupe
commun de petite taille permettrait de retracer I'écologie trophique de leurs premiéres années
de vie a travers les biomarqueurs. Ceci permettrait de distinguer les individus provenant de
nourriceries similaires. Les zones de naissance pourraient refléter I'existence de groupes au sein
de la population de requin-taupe commun de |'Atlantique nord-est. Ces groupes pourraient
expliquer I'existence de différentes dynamiques spatio-temporelles.

Par ailleurs, les gradients des compositions isotopiques des producteurs primaires ont permis
le développement de paysage isotopiques appelés isoscapes a I'échelle de la Terre (Magozzi
et al. 2017 ; McMahon et al. 2013). Toutefois, il est possible de modéliser des isoscapes a des
échelles plus fines (St. John Glew et al. 2019). Il serait intéressant de connaitre les gradients
des lignes de base isotopique dans les eaux européennes pour les études sur les mouvements
intra-communautaires des especes marines. Ainsi une bancarisation systématique des données

de compositions isotopiques des organismes aquatiques dans les eaux européennes permettrait
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de mutualiser les efforts de collecte de données, a l'instar de ce qui est développé pour les

especes mésopélagiques avec la base de données MesoTroph (Silva et al. 2022).

7.2.3 L’écologie et la biologie du requin-taupe commun de I'Atlan-

tique nord-est

Actuellement, les connaissances sur la structure génétique des individus de I'Atlantique
nord restent parcellaires et sont identifiées comme cruciales pour la gestion des stocks de
requin-taupe commun en Atlantique nord-est (Haugen et al. 2022 ; ICES 2022a). Or, les outils
modernes de génétique sont susceptibles d'apporter des éléments sur la structure des popu-
lations de requin-taupe commun (Gonzélez et al. 2021 ; Haugen et al. 2022). Les approches
génomiques étudient les flux d'information génétique dans une démarche qui se rapproche de
I'écologie du mouvement mais a des échelles spatio-temporelles différentes (Thorogood et al.
2023). Ainsi, elles permettraient d'estimer la connectivité génétique entre les unités de gestion
de I'espéce et d'identifier les zones critiques pour le maintien de |'espéce et de sa diversité
génétique (Gonzélez et al. 2021 ; Kliitsch et Laikre 2021 ; Lieber et al. 2020).

La connaissance de I'écologie trophique du requin-taupe commun est supportée par I'ana-
lyse des compositions en isotopes stables, notamment dans le muscle et dans le sang. Les
prélevements de muscle et de sang demeurent une méthode peu invasive et non létale qui
permet de compléter des informations obtenues par d'autres méthodes. Les ratios isotopiques
du carbone et de |'azote analysés dans ces travaux pourraient étre complétés par les isotopes
d'autres éléments tels que le mercure (Besnard et al. 2021; Le Croizier et al. 2020, 2022;
Maurice et al. 2021). Toutefois, les approches isotopiques sont limitées notamment par la
constitution des tissus du requin-taupe commun. Les tissus sur lesquels portent les analyses
isotopiques contiennent des composés dont les voies métaboliques ont des temporalités dif-
férentes (Boecklen et al. 2011). Chez les requins, les composés affectant les compositions
isotopiques sont les lipides et I'urée (Bennett-Williams et al. 2022 ; Carlisle et al. 2017 ; Logan
et Lutcavage 2010). Afin de comparer les compositions isotopiques entre les tissus, les indi-
vidus et les espéces, il est nécessaire de standardiser les échantillons (Peterson et Fry 1987).
Il existe différentes méthodes pour extraire les lipides et |'urée des tissus des requins (Hussey
et al. 2012b; Kim et Koch 2012 ; Logan et al. 2008). Cependant, le requin-taupe commun est
une espece dont les muscles contiennent peu de lipides et ne forment pas d'ammoniaque lors
de la décomposition contrairement a la plupart des requins (Dyer et al. 1963). C'est pourquoi il
serait intéressant de vérifier I'intérét de procéder a des traitements des tissus. L'extraction des
lipides et de I'urée implique des pertes de matériel biologique a chaque étape ce qui augmente
la taille des prélévements sur les individus. Ainsi, une étude méthodologique de I'influence des
différents traitements sur les compositions isotopiques serait un préalable a des comparaisons

entre les études chez le requin-taupe commun.
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La détection des comportements du requin-taupe commun a fine échelle temporelle per-
mettrait d'identifier les activités et le budget énergétique associé afin de mieux comprendre
les facteurs internes du mouvement (Jeanniard-du-Dot et al. 2017 ; Waller et al. 2023 ; Wilson
et al. 2006). Or, les balises déployées durant ces travaux disposent d'un accélérométre tri-axial
offrant I'opportunité d'explorer les comportements verticaux a plus fine échelle (Heerah 2017
Willis et al. 2009). Pour accéder aux données de |'accélérométre, il est nécessaire, a I'heure
actuelle, de récupérer physiquement les balises. Les mémoires archives des balises contiennent
toutes les données des capteurs a un pas de temps de 5 s dont celles de I'accélérométre. Tou-
tefois, ces données nécessitent une calibration avant le déploiement (Bouyoucos et al. 2017 ;
Jorgensen et al. 2015; Whitney et al. 2007). Par ailleurs, I'accouplement compte parmi les
comportements pouvant étre identifiés (Whitney et al. 2007 ; Whitney et al. 2010). La détec-
tion de comportements types a fine échelle temporelle peut, en sus, étre testée a des résolutions
plus grossieres. Ceci permettrait d'optimiser les compromis quantité-qualité des informations
générées par les balises et envoyées aux satellites (Breed et al. 2011 ; Patterson et al. 2017
Williams et al. 2020).

7.2.4 Les scénarios d’évolution climatique et de changements des

activités humaines en mer

Les modifications d’habitats liées au changement climatique auront un effet potentiel sur
la distribution de I'espéce et ses habitats fonctionnels comme observé chez d'autres especes
lors de canicules marines (Monteiro et al. 2023 ; Montie et Thomsen 2023 ; Semmouri et al.
2023). Les modeles de distribution d'espéces sont communément utilisés pour projeter les
évolutions des distributions en fonction des scénarios de changement climatique établis par le
GIEC (Le Marchand et al. 2022 ; Miller et Holloway 2015). Or, les données de mouvement
permettent d'affiner les modeles de distribution des especes en délimitant leur application
spatio-temporelle et de détailler ces modeles par stade de vie (Brodie et al. 2018 ; McLean
et al. 2019 ; Sax et al. 2013). La gestion du requin-taupe commun implique une concentration
de I'effort sur les premiers stades de vie et les reproducteurs (Barbato et al. 2023 ; Dahlgren
et al. 2006 ; Heupel et al. 2019). Ainsi, I'identification et la caractérisation des nourriceries et
la modélisation de leur évolution sous différents scénarios climatiques permettrait d'adapter
les mesures et les efforts pour la préservation de |'espéce.

Finalement, I"approche spatio-temporelle des espéces de facon générale s'integre dans les
démarches actuelles de planification de |'espace maritime, un outil de gouvernance et de gestion
intégrée des activités en mer (Ehler et Douvere 2009). La Manche a vocation développer les
énergies marines renouvelables et soutenir I'économie de la péche et de I'aquaculture (Docu-
ments stratégiques de facade « Mer Littoral 2030 », https://www.merlittoral2030.gouv.
fr/). En conséquence, il est attendu des modifications anthropogéniques de I'habitat et des

effets sur I'ensemble des espéces marines (Nogues et al. 2023), dont le requin-taupe commun.
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Le développement des énergies marines renouvelables, notamment des éoliennes, en Manche
fait I'objet de recherches afin d'évaluer les effets de ces implantations et du déploiement associé
de cables sous-marins émettant un champ électromagnétique. L'évaluation des conséquences
de ces développements reste encore du domaine de la recherche du fait de la difficulté a prévoir
les effets attracteurs ou répulsifs de ces cables sur les espece marines (Gill et Desender 2020 ;
Taormina et al. 2018). Le suivi des espéces électrosensibles telles que les élasmobranches appa-
rait cruciale avant, pendant et aprés la mise en service de ces cables afin de mieux comprendre

les facteurs externes du mouvement liés a ces installations.

L'ensemble de ces travaux démontrent l'importance de coupler différentes méthodes et
approches non invasives afin d'appréhender les histoires de vie des espéces longévives telles
que le requin-taupe commun. Toutefois, I'étude du requin-taupe commun est complexe du
fait, d’une part, des difficultés logistiques liées a I'échantillonnage en mer et, d'autre part, de
la mobilité dans I'espace et dans le temps dont I'espéce peut faire preuve. Ainsi, il reste du
chemin a parcourir pour appréhender |'écologie du requin-taupe commun dans son ensemble,
ouvrant de nombreuses perspectives de recherche et de collaboration dans la continuité de ces

travaux.

©S. Barrio
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Projet LAMNA

Requins taupes du Trégor-Goélo
Vers plus de connaissances et une meilleure protection

Note de présentation — Novembre 2020

Le requin taupe commun (Lamna nasus) constitue un enjeu de conservation particulierement fort
en Europe. Cette espece a longtemps été péchée en Atlantique nord-est, notamment au nord et a
I'ouest des fles britanniques, en Mer Celtique, dans le Golfe de Gascogne et en Manche. L'espéce a
été inscrite en 1996 sur la liste rouge des especes menacées de I'Union Internationale pour la
Conservation de la Nature (UICN) avec le statut « Vulnérable - VU ». En 2006, les sous-populations
d’Atlantique Nord-Est et de Méditerranée ont été inscrites sur cette méme liste avec le statut « En
danger critique d’extinction - CR ». Depuis, I'espéce a été inscrite sur d’autres conventions
internationales et en application du principe de précaution, I’'Europe a décidé d’interdire la péche
du requin taupe commun dans ses eaux en 2010.

Bien gu’elle soit peu documentée, la présence du requin taupe commun est attestée de longue date
dans les eaux de Manche occidentale. Mais ces derniéres années ont été marquées par une
augmentation du nombre d’observations signalées a I’APECS. Ces observations proviennent pour la
plupart d’une zone située a proximité des cotes du Trégor et du Goélo dans les Coétes d’Armor et
ont un caractére saisonnier. L'augmentation apparente de la présence de |’espéce suggere que cette
zone pourrait jouer un réle important au cours du cycle de vie de I'espece.

Le projet LAMNA vise a comprendre comment les requins taupes communs utilisent les eaux
cotieres du Trégor et du Goélo et a évaluer I'importance de cette zone pour ’espéce. Ces nouvelles
connaissances seront partagées avec I'ensemble des parties prenantes afin de construire un
diagnostic partagé. Sur cette base, des propositions de mesures de gestion et de protection
pourront étre élaborées collectivement si besoin. L'objectif du projet est aussi de mieux faire
connaitre le requin taupe commun et sensibiliser a la nécessité d’agir pour sa conservation au
travers de différentes actions.

Le projet a été congu par I’Association Pour I'Etude et la Conservation des Sélaciens (APECS). Une
collaboration a été mise en place avec le Laboratoire des Sciences de I'Environnement Marin
(LEMAR), Unité mixte de recherche UBO-CNRS-IRD-Ifremer, permettant qu’une partie des actions
soient réalisées dans le cadre d’un doctorat. Le projet est prévu pour se dérouler sur quatre ans, de
2020 a 2023.

Contacts :
- APECS : Eric STEPHAN (coordinateur) / 06 77 59 69 83 / asso@ass0-apecs.org
- LEMAR : Sandrine SERRE (doctorante) / sandrine.serre@univ-brest.fr
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Partenaires

Plusieurs partenaires financiers et techniques accompagnent le projet.

UNION EUROPEENNE
UNANIEZH EUROPA

' FONDATION
= = o I B NATU R E
oL BEgioN ' OFFICE FRANGAIS " DECOUVERTES
Fss DE LA BIODIVERSITE
L’Europe s’engage Avec le Fonds européen
en Bretagne [ pour les affaires maritimes et la péche

B [ teriq (@

DEPUIS 1987
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Lannuon-Treger Kumuniezh

Actions prévues

Amélioration des connaissances

Plusieurs méthodes complémentaires sont mises en ceuvre pour mieux caractériser la présence des
requins taupes communs dans les eaux cotieres du Trégor et du Goélo et pour étudier leurs
déplacements.

Le marquage d’une dizaine de requins avec une balise acoustique est prévu pour étudier les
déplacements au sein de la zone d’étude. Une fois équipés, les animaux sont suivis en bateau au
moyen d’un hydrophone et d’un récepteur embarqués. Ces suivis dits actifs peuvent durer sur une
journée entiere. lls apportent des informations sur la fagon dont les requins utilisent cet habitat
cotier. Des secteurs particulierement utilisés pourront éventuellement étre mis en évidence. Si les
requins équipés continuent de fréquenter la zone dans les jours ou dans les mois qui suivent le
marquage, ils peuvent étre détectés au moyen de I'hydrophone et du récepteur et donc faire
éventuellement I'objet de plusieurs suivis.

Le requin taupe commun étant capable d’effectuer de grands déplacements, il est aussi prévu
d’équiper une quinzaine de requins avec une balise archive a détachement programmé appelée
PSAT (Pop-up Satellite Archival Tag). Une fois accrochée sur I'animal, la balise mesure et enregistre
plusieurs parametres a intervalles réguliers. Aprés une période plus ou moins longue programmée

2

Contacts :
- APECS : Eric STEPHAN (coordinateur) / 06 77 59 69 83 / asso@ass0-apecs.org
- LEMAR : Sandrine SERRE (doctorante) / sandrine.serre@univ-brest.fr
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par l'utilisateur et pouvant aller jusqu’a un an, la balise se décroche et remonte a la surface pour
transmettre les données enregistrées via les satellites du systéme Argos. Il est alors possible de
connaitre le parcours réalisé le plus probable. Ces balises qui permettent donc des suivis a grande
échelle, apportent aussi des informations sur le profil des plongées de I'animal ainsi que sur les
caractéristiques des masses d'eau traversées. Ces suivis permettront d’identifier d’éventuelles
connexions entre la zone cotiere étudiée et d’autres zones géographiques occupées par I'espece en
Atlantique nord-est. Des suivis longs (un an) permettront aussi de savoir ou sont les requins en
dehors de la période a laquelle ils sont observés dans la zone d’étude (I'été principalement) et si les
requins reviennent d’une année sur l'autre dans la zone.

Pour la pose des balises, les requins sont capturés a la canne en collaboration avec une équipe de
pécheurs sportifs (technique testée en 2018 et 2019). Des hamecgons circulaires sans ardillon sont
utilisés. Leur forme les rend difficile a accrocher ailleurs qu’au coin de la bouche du requin. I n’y a
donc pas de risque de blesser le requin au niveau des organes internes et le décrochage pour libérer
le requin est facilité. Les balises sont accrochées sur le dos de I'animal au moyen de deux petites
fléchettes plantées sous la peau, sans que le requin ne soit sorti de I’eau. Une autorisation de péche
a des fins scientifiques a été obtenue pour permettre les captures.

Les acteurs locaux de la vie maritime sont par ailleurs invités a signaler leurs observations. Ces
informations compléteront celles déja collectées par I’APECS au cours de ces derniéres années. Elles
permettront de dresser une image complémentaire de la présence de I'espéece dans la zone et de
pointer du doigt d’éventuels événements exceptionnels. Cette action participe également a
sensibiliser les usagers de la mer a la présence de I'espece.

Enfin, il est envisagé de mobiliser la connaissance empirique des pécheurs professionnels, qu’elle
concerne I'époque ou l'espece était encore exploitée en Manche ou la situation actuelle. Les
pécheurs sont en effet des observateurs privilégiés de I’environnement marin, qui de plus,
fréquentent la mer toute I'année. L'idée est de réaliser des entretiens de pécheurs volontaires afin
d’obtenir des informations sur les zones et périodes de présence de I'espéce.

Un second volet est consacré a I’étude de I’écologie trophique des requins taupes qui utilisent les
eaux cotieres du Trégor-Goélo. En se basant sur le principe de « je suis ce que je mange » (la
composition des tissus d’un organisme refléte celle de son alimentation), ’analyse des traceurs
trophiques que sont les isotopes stables permet de renseigner sur le niveau trophique de I'espéce
étudiée mais aussi sur le type d’environnement fréquenté lors des phases d’alimentation. Selon la
vitesse de régénération des tissus sur lesquels les mesures isotopiques sont effectuées, les ratios
isotopiques apportent des informations a court terme ou a plus long terme. Pour chaque requin
capturé, un petit échantillon de muscle est donc prélevé par biopsie et une prise de sang est réalisée.
La comparaison de la composition isotopique du sang, un tissu avec un taux de renouvellement
élevé, et du muscle qui se régénere plus lentement permettra de savoir si |'utilisation de la zone
cOtiere pour se nourrir a débuté peu de temps avant le prélevement (différence marquée entre le
sang et le muscle) ou au contraire si le requin fréquentait un environnement cotier depuis plusieurs
mois (peu de différence).

Contacts :
- APECS : Eric STEPHAN (coordinateur) / 06 77 59 69 83 / asso@ass0-apecs.org
- LEMAR : Sandrine SERRE (doctorante) / sandrine.serre@univ-brest.fr
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Cette combinaison d’approches devrait permettre de dire si les requins fréquentent la zone toute
I’'année ou si leur présence n’est que saisonniére comme les observations le laissent penser. Il sera
également possible d’évaluer le degré de fidélité des requins a la zone et d’identifier les éventuelles
connections avec d’autres secteurs géographiques occupés par I'espéce en Europe.

Education et sensibilisation

Des conférences grand public seront organisées a partir de 2021 afin de mieux faire connaitre le
requin taupe commun et présenter les actions menées dans le cadre du projet a la population locale.
Le projet sera également présenté a I'occasion de différents évéenements grand public.

Un projet sera également proposé aux écoles du secteur au cours de I'année scolaire 2021-2022.
L'idée est de rendre les plus jeunes acteurs de I'éducation a I'environnement sur leur territoire en
leur proposant de créer un support d’information a destination du grand public et notamment de la
population touristique. Ce support pourrait prendre la forme d’une fresque ou de panneaux visant
a mieux faire connaitre le requin taupe commun et a faire prendre conscience de son appartenance
au patrimoine naturel local et plus largement régional. Différents équipements locaux accueillant
du public, tels que I’Aquarium marin de Trégastel, la Maison du littoral de Ploumanac’h ou encore
la Maison de la Réserve naturelle des Sept-lles pourraient participer a ce projet pédagogique et a
termes présenter les supports créés par les enfants.

Le tournage d’un film documentaire de format court a été prévu. Ce film pourra étre présenté en
complément du support pédagogique créé et réalisé avec les enfants. Le format court permettra
également de présenter ce film sur des stands lors de différents événements.

De nouvelles collaborations et d’autres actions pourront étre développées en cours de projet si des
occasions se présentent.

Information et concertation des parties prenantes

Les résultats du projet seront valorisés et présentés aux principaux acteurs concernés.

La communauté scientifique sera informée au travers de présentations lors de conférences
internationales et a la fin du projet par des publications scientifiques. Les résultats seront également
mis a disposition des groupes d’experts sur les élasmobranches afin qu’ils puissent servir lors des
prochaines évaluations de la population de requins taupes communs de I’Atlantique nord-est.

Des réunions seront organisées avec les usagers de la mer, en particulier les pécheurs
professionnels, les pécheurs plaisanciers et les plongeurs locaux, afin de les informer des résultats
obtenus et de pouvoir co-construire avec eux un diagnostic. Il sera alors envisageable de réfléchir
collectivement a de nouvelles propositions de mesures de gestion, notamment des mesures spatio-
temporelles.

Contacts :
- APECS : Eric STEPHAN (coordinateur) / 06 77 59 69 83 / asso@ass0-apecs.org
- LEMAR : Sandrine SERRE (doctorante) / sandrine.serre@univ-brest.fr
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Le projet en images

‘ R e -~ o
1. Recepteur et tag acoustique 2. Tags acoustiques et tags archive 3. La capture
(E. Stephan-APECS) (E. Stephan-APECS) (P. Poisson-APECS)
L

4. La pose de balise 5. Requin équipé d’'une marque archive 6. Zoom sur marque archive posée
(J-F Le Roux-APECS) (A. Deniau-RNN des Sept-lles) (A. Rohr-APECS)

p—

7. Prise de sang 8. Suivi acoustique 9. Requin taupe a la surface
(H. Gadenne-APECS) (E. Stephan-APECS) (A. Rohr-APECS)

10. (F. Bonnaire) 11. (F. Bonnaire) 12. (P. Dury)

Vidéo présentant I'opération test menée en septembre 2018, en amont du lancement du projet
LAMNA : https://www.youtube.com/watch?v=A7XkNS-fa94

Contacts :
- APECS : Eric STEPHAN (coordinateur) / 06 77 59 69 83 / asso@ass0-apecs.org
- LEMAR : Sandrine SERRE (doctorante) / sandrine.serre@univ-brest.fr
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Présentation de ’APECS et du LEMAR

L’Association Pour I’Etude et la Conservation des Sélaciens (APECS) est une association Loi de 1901
créée a Brest en 1997 en vue d’agir pour la conservation des requins et des raies, et plus largement
pour la préservation des écosystémes marins qu’ils occupent. Elle compte aujourd’hui environ 150
adhérents. L’association contribue a I'amélioration des connaissances en développant des projets
d’étude et de suivi sur plusieurs especes ainsi que des programmes de sciences participatives
permettant aux citoyens de participer. Elle travaille sur une vaste zone d’étude (les eaux de France
métropolitaine) et dans divers domaines et est ainsi amenée a collaborer avec différentes structures. L'APECS
s’attache aussi a développer de nombreuses actions de sensibilisation et d’éducation a I'environnement
aupres de différents publics, scolaires, grand public, usagers de la mer, afin de diffuser les connaissances, de
mieux faire connaitre les requins et les raies et de sensibiliser a la nécessité d’agir pour leur conservation.
Depuis quelques années, I’APECS répond également a la demande croissante de conseils et d’expertises. Elle
met donc a disposition des décideurs, des gestionnaires, des élus, ses compétences et connaissances
scientifiques, son savoir-faire et son réseau.

APECS

13 rue Jean-Frangois Tartu - BP 51151
29211 Brest Cedex 1
https://asso-apecs.org/

Facebook, Instagram, Twitter : AssoAPECS

Le Laboratoire des Sciences de I'Environnement Marin (LEMAR) est un laboratoire résolument
interdisciplinaire. Il regroupe des écologues, biologistes, microbiologistes, biogéochimistes,
chimistes, physiciens et des juristes de I'environnement, dans le but de comprendre et modéliser
les systemes marins au sein de la biospheére, définir les caractéristiques du milieu et des organismes,
et décrypter leurs interactions. Le LEMAR est une UMR, Unité Mixte de Recherche, rattachée a
I’'Université de Bretagne Occidentale (UBO), au Centre National de la Recherche Scientifique (CNRS),
a I'Institut de Recherche pour le Développement (IRD) et a I'lfremer. Le LEMAR est également partie
prenante de I'Institut Universitaire Européen de la Mer (IUEM) de I'UBO.

Le LEMAR contribue fortement aux enseignements de la Faculté des Sciences et de I'lUT de Brest a
I’'UBO et s’'implique depuis de nombreuses années dans la médiation scientifique, la diffusion et la
vulgarisation de la recherche scientifique sur ses propres thématiques (environnement marin,
climat).

LEMAR

Institut Universitaire Européen de la Mer - Technopdle Brest-lroise - Rue Dumont D’urville
29280 Plouzané

https://www-iuem.univ-brest.fr/lemar/

Contacts :
- APECS : Eric STEPHAN (coordinateur) / 06 77 59 69 83 / asso@ass0-apecs.org
- LEMAR : Sandrine SERRE (doctorante) / sandrine.serre@univ-brest.fr
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F1G. B.1 : lllustration du Nez, Squalus nasus (Bonnaterre 1788)

« LE NEZ S. Nasus S. rostro conico, punctis pertufo :cauda utrinqué carinata :
pinna dorsali posteriore anali opposita

Le museau conique & percé de petits trous : une saillie en forme de caréne de
chaque coté de la queue : la seconde nageoire du dos opposée a celle de I'anus.
(figure B.1)

La forme conique & relevée du museau de ce poisson lui a fait donner le nom
de Nez : ses machoires sont garnies de trois rangées de dents alongées, mobiles,
aigués, dilatées a leur base, & courbées vers le fond de la gueule. Toutes les
nageoires sont triangulaires; la premiére du dos est placée au milieu du corps,
presque a I'aplomb de celles de la poitrine; la seconde est en dessus des saillies
latérales de la queue, vis-a-vis celle de I'anus; la nageoire de la queue représente
un fer de faulx. La ligne latérale commence au dessous des yeux, et aprés avoir
fait quelques zigzags, elle va former vers le bout de la queue un pli longitudinal et
saillant. On voit encore un enfoncement a la base de la nageoire de la queue, en
dessus & en dessous. La peau est lisse, légerement marbrée : un individu desséché,
qui est au cabinet du Roi, a deux pieds & demi de longueur. C'est le Beaumaris
de M. Pennant. Zool. brit. vol. 3, pag. 118. M. Broussonet, Mem. de I'Acad. des
Scienc. 1980, p.646»

Bonnaterre, J. P. (1788). Ichthyologie. Tableau encyclopédique et méthodique des trois régnes
de la nature. Paris. p. 215.
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Titre : Importance fonctionnelle des zones cétiéres dans le cycle de vie du requin-taupe com-
mun, Lamna nasus : cas des femelles du Trégor-Goélo

Mot clés : écologie du mouvement, télémétrie, isotopes stables, mégafaune marine, espéce

mobile

Résumé : Les prédateurs supérieurs sont
des acteurs majeurs des écosystemes ma-
rins. lls influencent le fonctionnement global
par leur capacité de déplacement, assurant
ainsi la connectivité entre des habitats dis-
tants nécessaires a leur cycle de vie, appelés
zones fonctionnelles. Le requin-taupe com-
mun (Lamna nasus) est un prédateur supé-
rieur qui fréquente la haute mer, le plateau
continental et les eaux cétiéres, notamment
pendant I'été. Depuis plusieurs années l'es-
péce est observée proche du littoral et en sai-
son estivale dans le Trégor-Goélo (Cétes d'Ar-
mor). La fréquentation de cette zone cétiere
de Bretagne par les requins taupes souleve la
question de la fonctionnalité de I'habitat cotier
dans leur cycle de vie (alimentation, reproduc-
tion, nourricerie). Ces travaux ont pour objectif
d'identifier les dynamiques spatio-temporelles
d'exploitation des eaux de I'Atlantique Nord-
Est afin d'identifier le réle fonctionnel des eaux

cétiéres dans le cycle de vie du requin-taupe
commun. Les femelles de requin-taupe com-
mun fréquentant les eaux cétiéres du Trégor-
Goélo ont été équipées de balises archives a
transmission satellite et des prélévements de
muscle et de sang ont été réalisés. La com-
binaison des analyses isotopiques des tissus
musculaire et sanguin, des reconstructions
de traces a partir des données des balises
et des comportements journaliers verticaux
a permis de préciser les dynamiques spatio-
temporelles des femelles du Trégor-Goélo. En
effet, les eaux de la Manche et de la mer Cel-
tique appraissent comme des zones d’alimen-
tation majeures, procurent un habitat pour les
femelles reproductrices et hébergent tous les
stades de vie d’une espece vulnérable. De ce
fait ce travail met en lumiere I'importance des
zones cétieres dans le cycle de vie des fe-
melles de requin-taupe commun qui favorisent
la pérennité de I'espéce.

|
Title: Functional importance of coastal areas in the life cycle of porbeagle shark, Lamna nasus:

females from Trégor-Goélo case study

Keywords: movement ecology, biologging, stable isotopes, marine megafauna, mobile species

Abstract: Top predators play crucial role in
marine ecosystems. They influence ecosys-
tem functioning through their free-ranging ca-
pability, ensuring connectivity between distant
ecosystems necessary for their life cycle that
are functional zones. The porbeagle shark
(Lamna nasus) is a top predator that frequents
opean-ocean, continental shelf and coastal
waters, particularly during summer. For sev-
eral years, porbeagle sharks had been re-
ported close to shoreline during summer in
Trégor-Goélo (Cotes d’Armor, France). Pres-
ence of porbeagle sharks along Brittany coast
raises the question of coastal habitat function-
ality in their life cycle (feeding, reproduction,
nursery). The aim of this work is to identify the
spatio-temporal dynamics of porbeagle sharks
inhabiting North-East Atlantic Ocean in or-

der to determine the functional role of coastal
waters in porbeagle shark’s life cycle. Por-
beagle shark females frequenting the coastal
waters of Trégor-Goélo were equipped with
satellite-transmitting archival tags and muscle
and blood tissues were sampled. The combi-
nation of stable isotope analyses of muscle
and blood tissues, track recontsruction from
tags data and daily vertical behaviour has en-
abled us to pinpoint the spatio-temporal dy-
namics of females in Trégor-Goélo. The wa-
ters of the English Channel and the Celtic Sea
are major feeding grounds, provide a habi-
tat for breeding females and host all the life
stages of this vulnerable species. Thus, this
work highlights the importance of coastal ar-
eas in the life cycle of porbeagle shark fe-
males, ensuring species’ survival.
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