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Sgnopsis

Fonction actuelle :
Chargé de recherche (17 classe)
Centre d’Etudes Biologiques de Chizé — UPR 1934 CNRS

ere

Thématiques de recherche :
» Influence des changements globaux sur la dynamique des populations
» Colts de la reproduction chez les espéces longévives et variabilité environnementale
* Méthodes d'estimation de I'abondance des oiseaux marins

Nombre d’étudiants de troisieme cycle encadrés ou co-encadrés : 13, dont 9 masters et 4 théses, auteurs ou
co-auteurs de 17 articles.

Articles publiés ou sous presse : 74 dont 31 en premier auteur

Revue Facteur d'impact (2007) Nombre
Nature 28.751 2
PNAS 9.598 3
Biological Reviews 8.833 1
Ecology 4.822 3
J. of Applied Ecology 4.220 2
Proceedings of the Royal Society B 4112 2
J. of Evolutionary Biology 3.920 1
J. of Animal Ecology 3.747 7
Ecological Applications 3.571 1
Biological Conservation 3.296 4
Oikos 3.136 4
Oecologia 2.973 1
J. of Experimental Biology 2.972 1
Animal Behaviour 2.752 1
General and Comparative Endocrinology 2.562 1
Marine Ecology Progress Series 2.546 1
Animal Conservation 2.495 2
J. of Avian Biology 2.381 4
Polar Biology 1.734 6
Biometrics 1.714 1
Condor 1.448 3
Antarctic Science 1.265 4
Ibis 1.219 4
Environmental Conservation 1.143 1
CCAMLR Science 1.115 1
Australian Journal of Zoology 1.084 1
Ardea 1.076 1
Emu 0.973 1
Bird Study 0.880 2
J. of Field Ornithology 0.737 1
Waterbirds 0.497 3
J. of Marine Biological Association of UK ? 1
J. of Cetacean Research and Management ? 1
Animal Biodiversity and Conservation ? 2
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Waterbirds 22: 478-481.

Barbraud, C. , Barbraud, J.C. & Barbraud, M. 1999. Population dynamics of the White Stork Ciconia ciconia
in western France. Ibis 141: 469-479.

Barbraud, C. & Chastel, O. 1999. Early body condition and hatching success in the snow petrel Pagodroma
nivea. Polar Biology 21:1-4.

Barbraud, C. , Delord, K.C., Micol, T. & Jouventin, P. 1999. First census of breeding seabirds between Cap
Bienvenue (Terre Adélie) and Moyes Islands (King George V Land), Antarctica: new records for Antarctic
seabird populations. Polar Biology 21: 146-150.

Barbraud, C., Weimerskirch, H., Robertson, G.G. & Jouventin, P. 1999. Size-related life history traits:
insights from a study of snow petrels (Pagodroma nivea). Journal of Animal Ecology 68: 1179-1192.

Barbraud, C. & Baker, S. 1998. Fulmarine petrels and South Polar Skua Catharacta maccormicki
populations on Ardery Island, Windmill Islands, Antarctica. Emu 98: 234-236.

Barbraud, C. & Chastel, O. 1998. Southern fulmars molt their primary feathers while incubating. Condor
100: 563-566.

Barbraud, C. & Jouventin, P. 1998. What causes body size variation in the Snow Petrel Pagodroma nivea ?
Journal of Avian Biology 29: 161-171.

Jouventin, P, Barbraud, C. & Rubin, M. 1995. Adoption in the emperor penguin, Aptenodytes forsteri.
Animal Behaviour 50: 1023-1029.

Articles scientifiques publiés dans d’autres revues

Barbraud, C., Cohez, D., Defos du Rau, P., Gauthier-Clerc, M., Gélinaud, G., Hafner, H., Kayser, Y. &
Mondain-Monval, J.-Y. 2007. Importance de la prise en compte de la probabilité de détection lors de
I'estimation de la taille des populations d'oiseaux d’eau. Falco 38 : 91-95.

Barbraud, C. 2006. Comment les especes répondent... Espaces Naturels 15: 11.

Wahl, R. & Barbraud, C. 2005. Dynamique de population et conservation du Balbuzard pécheur Pandion
haliaétus en région Centre. Alauda 73 : 365-373.

Barbraud, C., Delord, K., Barbraud, J.-C. & Barbraud, M. 2003. Changements récents dans le régime
alimentaire des poussins de Cigogne blanche en Charente-Maritime. Alauda 70: 437-444.

Barbraud, C. & Hafner, H. 2001. Variation des effectifs nicheurs de Hérons pourprés Ardea purpurea sur le
littoral méditerranéen francais en relation avec la pluviométrie sur les quartiers d’hivernage. Alauda 69: 29-
36.

Barbraud, J.-C. & Barbraud, C . 2001. Un cas de nidification au sol de la Cigogne blanche Ciconia ciconia en
Charente-Maritime, France. Alauda 69 : 319-320.

Jiguet, F., Chastel, O. & Barbraud, C. 1999. A hybrid South Polar x Brown Skua. Birding World .

Barbraud, C. & Barbraud, J.C. 1997. Diet of chicks of White Storks Ciconia ciconia breeding in Charente-
Maritime (France): the role of insects. Alauda 65: 259-262.

Barbraud, C. & Barbraud, J.C. 1995. First breeding attempt of the Lesser Whitethroat Sylvia curruca
reported in Charente-Maritime (France). Alauda 63: 184.



Barbraud, J.C., Barbraud C. & Biron J. 1991. White Storks Ciconia ciconia breeding in Charente-Maritime
(France). Alauda 59: 169-176.

Chapitres d’ouvrage et actes de collogues

Barbraud, C. Sous presse. Snow petrel. In: Riffenburgh, R. (ed.) Encyclopaedia of the Antarctic. New York:
Routledge.

Zuur, A.F., Barbraud, C. , leno, E.N., Weimerskirch, H., Smith, G.M. & Walker, N. Sous presse. Estimating
trends for Antarctic birds in relation to climate change. In: Zuur, AF, leno, EN, Walker, N & Smith, GM
(eds). Analysis of ecological data using generalised linear mixed modelling and generalised additive mixed
modelling. Springer.

Gimenez, O. & Barbraud, C. 2009. The efficient semi parametric regression modelling of capture recapture
data : assessing the impact of climate on survival of two Antarctic seabird species. In: Thomson, DL,
Cooch, EG & Conroy, MJ (eds.). Modelling demographic processes in marked populations. Environmental
and Ecological Statistics 3: 43-58.

Barbraud, C. & Weimerskirch, H. 2006. Antarctic avian phenology and climate change. Journal of
Ornithology 147: 25-25 S1.

Grosbois, V., Gaillard, J.-M., Barbraud, C. , Lambrechts, M., Clobert, J., Moller, A.P. & Lebreton, J.-D. 2006.
Selecting the most relevant climate indices to identify and predict climate impacts on bird population.
Journal of Ornithology 147: 25-25 S1.

Nevoux, M. & Barbraud, C . 2006. Do demographic responses to climate change depend on life history
strategies? Journal of Ornithology  147: 25-25 S1.

Barbraud, C. & Weimerskirch, H. 2006. The trade-off between survival and reproduction in long-lived birds,
and the role of individual quality. Acta Zoologica Sinica 52(S): 101-106.

Becker, P. H. & Barbraud, C. 2006. The role of high quality individuals in populations of long-lived birds.
Acta Zoologica Sinica 52(S): 90.

Barbraud, C., Sadoul, N., Kayser, Y., Pineau, O. & Isenmann, P. 2004. Evolution du peuplement des
oiseaux reproducteurs de Camargue dans les temps récents. In: Les oiseaux de Camargue et leurs
habitats. Une histoire de cinquante ans 1954-2004. Isenmann P. Buchet-Chastel, Paris pp. 235-259.

Johnson, A. & Barbraud, C . 2004. Le flamant rose en Camargue. In: Les oiseaux de Camargue et leurs
habitats. Une histoire de cinquante ans 1954-2004. Isenmann P. Buchet-Chastel, Paris pp. 123-146.

Barbraud, C. & Barbraud, J.-C. 2001. Colonisation, dynamique des populations et conservation de la
Cigogne blanche Ciconia ciconia en Charente-Maritime (Centre-Ouest, France). Alauda 69 :159.

Barbraud, C. & Robertson, G. 2000. Prédation sélective selon la taille corporelle chez un oiseau marin
Antarctique : le Pétrel des neiges. Alauda 67 : 341.

Barbraud, C., Barbraud, J. C & Barbraud, M. 2000. Dynamique de la population de Cigognes blanches
Ciconia ciconia dans l'ouest de la France. Alauda 67 : 346

Barbraud, C. & Barbraud, J.C. 1994. Le Circaéte Jean-le-Blanc. Nouvel Atlas des Oiseaux Nicheurs de
France 1985-1989. Société Ornithologique de France.

Barbraud, J.C. & Barbraud, C. 1991. The White Stork in Charente-Maritime. Dans “Les Cigognes
d'Europe”, Actes du Colloque International, Institut Européen d’Ecologie, Metz.

Rapports

Barbraud, C. , Delord, K., Marteau, C. & Weimerskirch, H. 2006. Evaluation de I'impact des pécheries sur les
populations de pétrels a menton blanc et de pétrels gris aux iles Crozet et Kerguelen. Rapport final CNRS-
Syndicat des Armements Réunionnais de Palangiers Congélateurs — TAAF — IPEV.

Delord, K., Barbraud, C. , Marteau, C. & Weimerskirch, H. 2006. Evaluation de I'impact de la péche a la
palangre sur les populations de pétrel a menton blanc de Crozet. Rapport CNRS-Syndicat des Armements
Réunionnais de Palangiers Congélateurs — TAAF — IPEV, 43p.

Marteau, C., Delord, K., Barbraud, C. & Weimerskirch, H. 2005. Evaluation de I'impact de la péche a la
palangre sur les populations de pétrel & menton blanc et pétrel gris des iles Crozet et Kerguelen. Rapport
CNRS-Syndicat des Armements Réunionnais de Palangiers Congélateurs — TAAF — IPEV, 23p.

Chastel, O., Barbraud, C. & Weimerskirch, H. 2003. Ecologie en mer, stratégie de reproduction et
conservation des Frégates superbes (Fregata magnificens) de la Réserve Naturelle du Grand Connétable
(Guyane francaise). Rapport final pour la DIREN Guyane, 27p.

Barbraud, C. , Grillas, P. & Sadoul, N. 2001. The orientation of the research framework in ornithology at
Station Biologique de la Tour du Valat for 2001-2005 and beyond. Rapport Tour du Valat.

Bennetts, R., Campredon, P. & Barbraud, C. 2000. Evaluation du projet : Suivi des colonies d'oiseaux d'eau
du Parc National du Banc d’Arguin (République Islamique de Mauritanie) et formation d’homologues
Mauritaniens. Rapport Tour du Valat et Fondation Internationale du Banc d’Arguin.

Barbraud, C. 1999. Aspects écologiques et évolutifs de la variation de la taille corporelle chez le Pétrel des
neiges Pagodroma nivea. Thése de Doctorat de I'Université Frangois Rabelais de Tours.
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Barbraud, C. , Arnassant, S. & Grillas, P. 1999. Etude préliminaire pour le classement en Zone de Protection
Spéciale (ZPS) du secteur Scamandre-Charnier, Camargue Gardoise. Rapport Tour du Valat - Centre de
Découverte du Scamandre.

Rédaction de 19 rapports (40-50 pages) en 1998, 1999, 2003 et 2008 en collaboration avec I'A. M. B. E.
concernant I'impact prévisible sur la faune et la flore de projets de renouvellement de lignes électriques H.
T. et concernant la résorption des points sensibles avifaune en Poitou-Charentes.

Barbraud, C. 1995. Covariations de la taille corporelle et des traits d’histoire de vie chez le Pétrel des
neiges Pagodroma nivea. D.E.A. de I'Université Francois Rabelais de Tours.

Barbraud, C. 1992. Etude de la dispersion des nutriments (N, P) dans les eaux de ruissellement surfaciques
et souterraines a I'échelle d'un bassin versant. Mémaoire pour I'obtention du dipléme d’'ingénieur ENGEES.

Communications a des congrés internationaux et nationaux

Barbraud, C. , Marteau, C., Ridoux, V., Delord, K. & Weimerskirch, H. Demographu: response of a
population of white-chinned petrels to climate and longline fishery. 4™ International Albatross and Petrel
Conference, Cape Town, South Africa. August 2008 . Communication orale.

Rolland, V., Barbraud, C . & We|mersk|rch H. Comparative demography of four southern albatross species
in relation to fisheries and climate. 4™ International Albatross and Petrel Conference, Cape Town, South
Africa. August 2008 . Communication orale.

Péron, C., Barbraud, C ., Besson, D., Delord, K. & Weimerskirch, H. Long term spatio-temporal changes in
at-sea distribution of Procellarnformes along a latitudinal gradient in the Southern Inidian Ocean. 4
International Albatross and Petrel Conference, Cape Town, South Africa. August 2008 . Communication
orale.

Delord, K., Barbraud, C. , Pinaud, D., Phillips, R. & Weimerskirch, H. Conservation of Southern Ind|an Ocean
aIbatrosses and petrels a global project on at sea distribution for French Southern Territories. 4"
International Albatross and Petrel Conference, Cape Town, South Africa. August 2008 . Poster.

Louzao, M., Barbraud, C ., Delord, K. & Weimerskirch, H. The feeding habitat of the wandering albatross. 4
Internauonal Albatross and Petrel Conference, Cape Town, South Africa. August 2008 . Poster.

Barbraud, C ., Jenouvrier, S., Weimerskirch, H., Guinet, C., Bost, C., Chastel, O. & Cherel, Y. Ecological
responses of Antarctic top predators to recent climate changes. Open Science Conference of the Scientific
Committee on Antarctic Research (SCAR), Saint-Petersburg, Russia. July 2008 . Communication orale.

Nevoux, M., Barbraud, C. , Rolland, V., Jenouvrier, S. & Weimerskirch, H. Seabirds as indicators of global
changes in the Southern Ocean: combined effects of climate changes and fisheries. 31* Annual meeting of
the Waterbird Society, Barcelona, Spain. October 2007 . Communication orale.

Rolland, V., Barbraud, C. & Weimerskirch, H. Influence des changements climatiques et des pécheries sur la
dynamique des populations d'albatros. Journées du CNFRA, Paris. Octobre 2007 . Communication orale.

Rolland, V., Barbraud, C. & Weimerskirch, H. Assessing the impact of different theats on population
dynamics of albatrosses. Colloque Buffon, Dijon. Septembre 2007 . Communication orale.

Jenouvrier, S., Caswell, H., Barbraud, C. & Weimerskirch, H. Stochastic demography and population
viability: are emperor penguins marching toward their extinction? Ecological Society of America
Conference, San Jose, California, USA. Ao(t 2007 . Communication orale.

Nevoux, M., Forcada, J., Barbraud, C. , Phillips, R. & Weimerskirch, H. The demographic response of two
albatross populations to environmental variability. European Ornithological Union’s Conference, Vienna,
Austria. Ao(t 2007 . Poster.

Nevoux, M., Barbraud, J.-C. & Barbraud, C. Variability of the impact of Sahel environment on a stork
population. European Ornithological Union's Conference, Vienna, Austria. Ao(t 2007 . Communication
orale.

Nevoux, M., Barbraud, J.-C. & Barbraud, C. Demographic response of a migrant species to environmental
quctuauons 3°™* rencontres “Ecologie et comportement”, Montpellier, France. Mars 2007. Communication
orale.

Gimenez, O. & Barbraud, C. The efficient identification of nonlinearities in vital rates vs. environmental
factors relationships: the impact of climate on survival of two Antarctic seabird species. Euring Technical
Meeting, Dunedin, Nouvelle Zélande. Janvier 2007 . Communication orale.

Marteau, C., Barbraud, C. , Delord, K. & Weimerskirch, H. Evaluation de I'impact de la péche a la palangre
sur les populations de petrels a menton blanc de I'archipel Crozet. 30°™ Colloque Francophone

d’'Ornithologie, Paris. Décembre 2006 . Communication orale.

Barbraud, C. &We|mersk|rch, ,H. Antarctic avian phenology and climate change. 24" International
Ornithological Congress, Hamburg, Germany. Aodt 2006 . Communication orale.

Noir, S., Barbraud, C. & Judas, J. Estimated Asian Houbara bustard population size versus true detection
probability. International Symposium on Ecology and Conservation of Steppe-Land Birds, Lleida, Espagne.
Décembre 2004 . Communication écrite.

Barbraud, C., Jenouvrier, S & Weimerskirch, H. Climate and population dynamics of Southern Ocean
seabirds. Scientific Committee on Antarctic Research Open Science Conference, Bremen, Allemagne.
Juillet 2004 . Communication orale.

11



Chastel, O., Angelier, F., Lormée, H. & Barbraud, C . Prolactin enhances adoption of chicks in Emperor
Penguins: an experimental study. 8" International Symposium on Avian Endocrinology, Scottsdale, USA.
Juin 2004 . Communication écrite.

Barbraud, C. , Cohez, D., Defos du Rau, P., Gauthier-Clerc, M., Gélinaud, G., Hafner, H., Kayser, Y. &
Mondain-Monval, J.-Y. Importance de la prise en compte de la probabilité de détection lors de I'estimation
de la taille des populations d’oiseaux d’eau. 42°™ Colloque Interrégional d’Ornithologie, Besangon, France.
Octobre 2003 . Communication orale.

Barbraud, C. & Weimerskirch, H. Costs of first reproduction in a long-lived bird: effects of environmental and
individual variability. Euring Technical Meeting, Radolfzell, Allemagne. Octobre 2003 . Communication
orale.

Olivier, A., Rosecchi, E., Barbraud, C. & Cheylan, M. Structure démographique d'une population de Cistude
d’Europe (Emys orbicularis) en Camargue. Collogue de la Société Herpéthologigue de France, Banyuls.
2003. Communication orale.

Defos du Rau, P., Barbraud, C. , Cayuela, S., Hemery, G. & Lagaye, C. Estimation des effectifs
reproducteurs de Nette rousse (Netta rufina) en Camargue. 27°™ Colloque Francophone d’Ornithologie,
Strasbourg. Septembre 2002 . Poster.

Barbraud, C. & Weimerskirch, H. The trade-off between survival and reproduction in long-lived seabirds and
the role of high quality individuals. 23" International Ornithological Congress, Beijing, Chine. Ao(t 2002 .
Communication orale.

Johnson, A. R., Barbraud, C. , Amat, J. A., Rendon Martos, M & Baccetti, N. The Canary current upwelling,
rainfall and dispersal patterns in the western Mediterranean metapopulation of Greater Flamingos. &rd
International Ornithological Congress, Beijing, Chine. Aot 2002 . Poster.

Barbraud, C. , Hafner, H., Kayser, Y., Lepley, M., Mathevet, R. & Mauchamp, A. Quels sont les facteurs a
I'origine des fluctuations de la population de hérons pourprés en France méditerranéenne? Colloque
Francophone d’'Ornithologie, Limoges, France. Avril 2001 . Communication orale.

Barbraud, C. & Barbraud, J. C. Colonisation, dynamique de population et conservation de la Cigogne
blanche Ciconia ciconia en Charente-Maritime, France. Collogue Francophone d'Ornithologie, Caen,
France. Mars 2000. Communication orale.

Barbraud, C. , Lepley, M. & Mauchamp, A. Un modele prédictif d'utilisation des roseliéres par le Héron
pourpré Ardea purpurea en Camargue, France. Collogue Francophone d’Ornithologie, Caen, France. Mars
2000. Poster.

Barbraud, C. , Lepley, M. & Mauchamp, A. A predicitive model for reedbed use by the purple heron in the
Camargue, Southern France. Waterbird Society Meeting, Grado, Italie. Novembre 1999 . Communication
orale.

Barbraud, C., Lepley, M. & Mauchamp, A. Influence of reedbed management on selection of colonial
breeding sites by herons. 2" International Congress of Wildlife Management, Wildlife Society, Godoll5,
Hongrie. Juillet 1999 . Communication orale.

Chamaillé-James, S., Guinet, C., Nicoleau, F., Argentier, M & Barbraud, C. Monitoring population change in
King penguins : Assessing the surface area of breeding colonies. Waterbird Society Meeting, Grado, Italie.
Novembre 1999 . Communication orale.

Barbraud, C. Prédation sélective chez les Pétrels des neiges par les skuas. Colloque Francophone
d’Ornithologie, Lyon, France. Novembre 1998 . Communication orale.

Barbraud, C. & Barbraud, J. C. Dynamique de la population de Cigognes blanches Ciconia ciconia dans
I'ouest de la France. Collogue Francophone d’'Ornithologie, Lyon, France. Novembre 1998 . Poster.

Autres implications dans des collogues internationaux, ateliers de travail, symposium

Co-animateur du symposium “The role of high quality individuals in populations of long-lived birds”. Becker,
P. & Barbraud, C . 23" International Ornithological Congress, Beijing, Chine, Aot 2002.

Co-animateur du symposium “Waterbird population assessment and monitoring at the flyway level: the
International Waterbird Census and beyond” Steinkamp, M. & Barbraud, C. Waterbird Society Meeting,
Grado, Italie, Novembre 1999.

Septembre 2008 : Atelier de travail dans le cadre du programme GICC2 (Réponses des vertébrés aux
changements climatiques) a Chizé (co-organisation avec J.-M. Gaillard et H. Weimerskirch).

Ao(t 2008 : Atelier de travail Seabird Bycatch et Breeding Sites dans le cadre de I'’Accord pour la
Conservation des Albatros et des Pétrels a Hermanus, Afrique du Sud.

Juillet 2008. Atelier de travail dans le cadre du programme Picasso, Mallorque, Espagne.

Mars 2008. Participation a 'atelier de travail “Modelling patterns and dynamics of species occurrence » au
CEFE CNRS de Montpellier organisé par D. MacKenzie, J. Nichols & J. Hines.

Mars 2008. Participation a I'atelier de travail « Hétérogénéité individuelle dans les modéles de capture-
recapture : méthodes et applications avec le logiciel E-Surge » a Lyon orgabisé par J.-M. Gaillard.

Aot 2007. Participation a un atelier de formation Systéme d’Information Géographique au CEB de Chizé
organisé par R. Bernard.

Mai 2006. Participation a I'atelier “Working Group on Albatross Demography” au CEB de Chizé organisé par
H. Caswell, C. Hunter & H. Weimerskirch.
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Septembre 2005. Participation a I'atelier “Bayesian methods for population ecology” au National Centre for
Statistical Ecology, Cambridge, UK organisé par S. Brooks, R. King, B. Morgan et O. Gimenez.

Auvril 2004. Participation a I'atelier « Capture-recapture et Changements Climatiques » au CEFE/CNRS
organisé par J.-D. Lebreton, V. Grosbois & H. Weimerskirch dans le cadre de 'ACI CLIMPOP du Ministére
de la Recherche.

Octobre 2003. Participation a I'atelier « Short courses : parameter counting and redundancy, goodness-of-fit
testing, Bayesian inference » au Euring Technical Meeting, Radolfzell, Allemagne, organisé par E. Cooch.

Mars 2003. Participation a 'atelier « Analysis of multistate capture-recapture data : modeling incomplete
individual histories CR2003 » au CEFE/CNRS encadré par J.-D. Lebreton, E. Cooch, R. Pradel, R.
Choquet, O. Gimenez & A.-M. Reboulet.

Janvier 2003. Participation a I'atelier « CLIM-POP : Understanding the impact of climate changes on the
population dynamics of vertebrates » au CEBC/CNRS dans le cadre d’'un projet ACI « Demographic
responses of vertebrates to climate change ».

Mars 2002. Participation & et organisation de [latelier « International Workshop on Greater
Flamingos : Preliminary work on breeding dispersal in the western Mediterranean and some insights into
the metapopulation dynamics » a la Station Biologique de la Tour du Valat.

Février-Mars 2002. Participation a I'atelier « Ecological effects of climate variation » & Cromarty, Ecosse.

Février 2000. Participation a l'atelier « Analysis of capture-recapture data: the estimation of population
parameters from data on marked animals » au CEFE/CNRS encadré par J.-D. Lebreton, R. Pradel, A.
Viallefont, A.-M. Reboulet & M. Frederiksen.

5. IMPLICATIONS DANS DES PROGRAMMES DE RECHERCHE :

Coordinateur du volet démographie du programme Remige de ’ANR Biodiversité 2005-2008 : Réponses
comportementales et démographiques des prédateurs marins de I'Océan Indien aux changements
globaux (responsable : H. Weimerskirch).

Programme IPEV n°09 2008-2012 : Les oiseaux et mam miféres marins sentinelles des changements
globaux dans I'Océan Austral (responsable : H. Weimerskirch).

Programme de la Fondation du Prince Albert 1l de Monaco 2007-2010: Conservation des espéces
menacées d'albatros et de pétrels de I'Océan Indien sud (responsable : H. Weimerskirch).

Coordinateur du volet suivis a long terme de la Zone Atelier de recherches sur I'environnement Antarctique
et sub-Antarctique (responsable : M. Lebouvier).

Co-responsable du programme PHC Picasso 2008-2009: Estimating the impact of phenologial changes
caused by climate change on the population dynamics of seabirds. En collaboration avec D. Oro,
G.Tavecchia et A. Sanz, IMEDEA, Mallorque, Espagne.

Co-responsable (collaboration avec H. Lormée, ONCFS) du Suivi a long terme de la communauté d’oiseaux
de la forét de Chizé.

6. DIFFUSION SCIENTIFIQUE :

Participation & un reportage « La Cigogne blanche en Charente Maritime » sur la chaine TF1 (22 juillet
2006).

Participation & I'émission télévisé « Touche pas & ma planéte » sur la chaine Direct 8 (15 avril 2006).

Participation a la Féte de la Science au CEB de Chizé en 2005 (La Cigogne blanche en Charente
Maritime)..

Jacquet, L., Julaud, J.-J. & Barbraud, C. 2005. La Marche de 'Empereur. Hachette.

Conseiller scientifiqgue du film « Antarctique printemps express  » réalisé par Luc Jacquet, Bonne Pioche
Productions, France, 2006.

Conseiller scientifigue du film « La Marche de I'Empereur » réalisé par Luc Jacquet, Bonne Pioche
Productions & Buena Vista International Film Productions France, 2005.

Conseiller scientifique du film « Des manchots et des hommes » réalisé par Luc Jacquet & Jérdme
Maison, Bonne Pioche Productions, France, 2004.

Weimerskirch, H., Barbraud, C., Guinet, C., Chastel, O. & Cherel, Y. 2001. Prédateurs marins et
changements climatiques. Pour la Science 285: 42-45.

Participation a I'élaboration du guide « Roseliéres: Gestion fonctionnelle et patrimoniale » (Sinnassamy,
J.-M. & Mauchamp, A. 2001) pour la partie concernant le Héron pourpré.

Participation a une émission du magazine « Thalassa » sur France 3 (1999) consacrée a la Terre Adélie
(Antarctique), réalisée par Luc Jacquet.

Participation a la rédaction d’'articles de diffusion scientifique pour les revues « Sciences et Vie » (1999),
« Australian Geographic » (1998) et « Terre Sauvage » (1996).
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7. EXPERIENCE DE TERRAIN :

Novembre-Décembre 2008 : Travail de terrain sur I'écologie en mer des pétrels et albatros a Kerguelen.

Novembre - Décembre 2006 : Travail de terrain concernant I'estimation des populations de pétrels en
Géorgie du Sud en collaboration avec South Georgia Surveys, Falkland Conservation et British Antarctic
Survey.

Mai - Juin 2005-2008 : Suivi par points d’écoute de la communauté d’'oiseaux de la Réserve Biologique
Intégrale de la forét de Chizé.

Avril - Juin 2004-2008 : Suivi démographique d'une population de Cormorans huppés en Bretagne.

Novembre 2005 — Janvier 2006. Travail de terrain a Kerguelen dans le cadre d’'un programme visant a
mesure I'impact des pécheries sur les oiseaux marins dans les TAAF.

Novembre 2004 — Février 2005. Travail de terrain a Crozet et Kerguelen dans le cadre d’'un programme
visant a mesure I'impact des pécheries sur les oiseaux marins dans les TAAF.

Auvril-Juillet 2002-2008. Suivi démographique de la population de Cigognes blanches en Charente Maritime.

Auvril 2002 et mars 2003. Travail de terrain dans le cadre d’'un programme de recherche sur les Frégates
superbes en Guyane.

Auvril-Ao0t 1999, 2000, 2001. Travail de terrain dans le cadre de programmes de recherches sur la
démographie du Héron pourpré et du Flamant rose en Camargue.

Mars, Avril, Ao(t et Septembre 2000. Missions préparatoires a une étude multi-site de la métapopulation de
flamants roses du Paléarctique en Espagne, Mauritanie, Iran et ltalie.

Décembre 1997-Janvier 1998 et Décembre 1998 : Travail de terrain lors de I'évaluation des populations

d'oiseaux marins de la cbte de Terre Adélie et de la Terre du Roi George V, Antarctique.

Janvier-Avril 1997 : Travail de terrain dans le cadre de la réhabilitation de I'lle Saint-Paul.

Novembre 1995-Mai 1996. Travail de terrain a Casey, Antarctique dans le cadre de la these.

Ao(t 1992-Aolt 1994. Travail de terrain en Terre Adélie, Antarctique pour le CEB de Chizé (programme
n°09 de I'PEV).

Septembre 1991-Juillet 1992. Etude de la dynamique des nutriments dans les eaux de ruissellement
surfaciques et souterraines (Ministére de I'Agriculture Irlandais : Teagasc, Wexford, Irlande; encadrement :
Dr. Marie Sherwood).

8. ACTIVITES D’ENSEIGNEMENT ET ENCADREMENT DE LA RECHERCHE :

1997-1998, 2002-2008 (Octobre-Avril) : Interventions (10 heures par an) dans le cadre des modules
d’enseignements 1%, 2°™ et 3°™ cycles au Centre d’Etudes Biologiques de Chizé « Stratégies de
reproduction chez les oiseaux longévifs et impact des fluctuations climatiques sur les populations
d'oiseaux ».

Responsable du stage de BTA de Damien Vigneron (Lycée agricole de Melle / CEBC) «Estimation du
nombre de males chanteurs d’engoulevent d’Europe en forét de Chizé » (2009).

Co-encadrement de post-doc (50%) de Philippe Rivalan (ANR Biodiversité 2005 REMIGE, Réponses
comportementales et démographiques des prédateurs marins de I'Océan Indien aux changements globaux).
Co-encadrement réalisé avec Henri Weimerskirch (2007-2009).

Codirecteur de thése (50%) de Clara Péron (Université Pierre et Marie Curie / CEBC) « Impact des
changements climatiques sur la distribution spatiale des prédateurs marins ». Co-encadrement avec Henri
Weimerskirch (2007-2010).

Codirecteur de thése (50%) de Virginie Rolland (Université Pierre et Marie Curie / CEBC) « Influence des
changements climatiques et des pécheries industrielles sur la dynamique des populations d’albatros de
I'Océan Austral ». Co-encadrement avec Henri Weimerskirch (2005-2008).

Codirecteur de thése (70%) de Marie Nevoux (Université de La Rochelle) « Réponse démographique des
populations longévives aux changements climatiques : importance de la variabilité spatio-temporelle et de
I'hétérogénéité individuelle ». Co-encadrement avec Henri Weimerskirch (2004-2007).

Codirecteur de thése (50%) de Stéphanie Jenouvrier (Université Pierre et Marie Curie / CEBC) «Influence de
la variabilité environnementale sur les stratégies démographiques des populations de prédateurs

supérieurs : La communauté d’oiseaux marins en Antarctique ». Co-encadrement avec Henri Weimerskirch
(2001-2004).

Coresponsable du stage de Master 2 (50%) de Guillaume Souchay (Université Pierre et Marie Curie / Station
Biologique de la Tour du Valat / CEBC) « Estimation de survie juvénile sexe-dépendante chez un oiseau
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dimorphique : le cas du Flamant rose Phoenicopterus roseus ». Co-encadrement avec Arnaud Béchet
(2008).

Responsable du stage de Master 2 de Alexandre Martin (Université de La Rochelle / CEBC) «Les effets de
I'age sur la survie et la reproduction : le cas de la Cigogne blanche en Charente-Maritime » (2008).

Responsable du stage de Master 1 de Alexandre Martin (Université de Bourgogne / CEBC) « Effets de I'age
sur les parametres de reproduction chez la Cigogne blanche » (2007).

Coresponsable du stage de DEA (40%) de Maureen Gerondeau (Université de La Rochelle / CEBC)
« Occurrence et abondance saisonniéres et fidélité inter-annuelle des phoques gris de I'archipel de Molene
estimées pas photo-identification et marquage recapture ». Co-encadrement avec Cécile Vincent (2005).

Responsable du stage de DEA de Thomas Barreau (Université Pierre et Marie Curie / CEBC) « Modélisation
de la démographie et adaptation évolutive chez deux espéces d'oiseaux marins subantarctiques » (2005).

Responsable du stage de DEA de Marie Nevoux (Université de La Rochelle / CEBC) « Impact des
fluctuations climatiques et océanographiques sur les populations de prédateurs marins supérieurs » (2004).

Coresponsable du stage de DEA (40%) de Eric Poncelet (Université de Lyon / CEBC) « Modélisation de la
dynamique d’une population d'orques aux iles Crozet, Océan Indien ». Co-encadrement avec Christophe
Guinet (2003).

Coresponsable du diplome EPHE (50%) de Cédric Marteau (Ecole Pratique des Hautes Etudes / CEBC /
TAAF / IPEV) «Evaluation de I'impact des pécheries sur les populations de pétrels a menton blanc et pétrels
gris aux Tles Crozets et Kerguelen, TAAF ». Co-encadrement avec Henri Weimerskirch (2004-2007).
Coresponsable du dipldme EPHE (50%) de Sébastien Noir (Ecole Pratique des Hautes Etudes / CEBC /

National Wildlife Research Center) « Estimation des effectifs d’Outarde houbara asiatique Chlamydotis
macqueenii : Fiabilité des méthodes de comptage ». Co-encadrement avec Jacky Judas (2003-2006).

9. EVALUATION :

Avrticles scientifiques

Alauda (1), Animal Behaviour (1), Antarctic Science (1), Auk (3), Biodiversity and Conservation (1), Biological
Conservation (4), Behavioural Ecology and Sociobiology (1), Biological Conservation (1), Biology Letters (1),
Bird Study (1), Ecography (2), Ecology (3), Ecology Ethology and Evolution (1), Ecology Letters (1), Emu (2),
Global Change Biology (1), Ibis (3), Journal of Avian Biology (2), Journal of Animal Ecology (12), Journal of
Applied Ecology (1), Journal of Field Ornithology (2), Journal of Ornithology (3), Marine Ornithology (1),
Marine Ecology Progress Series (2), Oikos (3), Oecologia (5), Polar Biology (6), Population Ecology (1),
Proceedings of the Royal Society B (2), Waterbirds (1), Wildlife Research (1).

Rapporteur de théses

» Gwénaél Beauplet, « Variations des performances de péche et des performances démographiques
des femelles otaries a fourrure de I'lle d’Amsterdam (Arctocephalus tropicalis) : influence de la
qualité individuelle et des conditions environnementales » thése soutenue en 2005 a I'Université de
La Rochelle

» Fabien Aubret, « A comparison of two populations of Tiger Snakes, Notechis scutatus occidentalis :
the influence of phenotypic plasticity on various life history traits » thése soutenue en 2005 a
I'Université de Poitiers

* Viviane Hénaux, «Dynamique d’une population gérée par 'homme : dispersion, densité-dépendance
et destructions hivernales chez le grand cormoran » thése soutenue le 21/09/2006 a I'Université
Montpellier I

» Pierre De Fos du Rau, «Ecologie, démographie et conservation d’'une espéece gibier rare : la Nette
rousse Netta rufina » thése soutenue le 21/06/2007 a I'Université de Toulouse.

Projets de recherche

2005: Rapport d'évaluation concernant un projet de recherche soumis a la Fondation Canadienne pour
I'Innovation, Canada.
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2006 : Rapport d'évaluation concernant un projet de recherche soumis a Nederlandse Organisatie voor
Wetenschappelijk Onderzoek, Pays-Bas.

2007 : Rapport d’évaluation concernant un projet de recherche soumis a I'Australian Antarctic Division,
Australie.

2007 : Rapport d'évaluation concernant un projet de recherche soumis au programme franco-suisse
d’actions intégrées — Germaine de Staél.

2008 : Rapport d’évaluation concernant un projet de recherche soumis a la National Science Foundation,
USA.
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J'ai choisi de présenter ce theme: impact des changements climatiques et des activités de péche
industrielle sur les populations d’'oiseaux et de mammiféres marins de I'Océan Austral, car il se situe au
carrefour de plusieurs de mes centres d’intéréts. Méme si une partie conséquente de mes travaux aborde
cette thématique de I'impact des changements globaux sur d’'autres espéces au sein d’autres écosystemes
(cigogne blanche dans les zones humides littorales du Poitou-Charente, cormoran huppé dans les
écosystemes cétiers de Bretagne), depuis mon recrutement en tant que chercheur c’est sur ce sujet que j'ai

le plus travaillé.

Depuis longtemps passionné par les animaux, jai été enthousiasmé comme beaucoup d'autres par les
environnements insulaires de I'Océan Austral que jai rencontré au cours d'un hivernage et de plusieurs
missions d’'été. Comprendre le fonctionnement et les causes qui sont a l'origine de la fluctuation des
populations est également un sujet qui m’a attiré trés tdt. Ce sujet en apparence d'une portée conceptuelle
et explicative limitée est en fait étroitement reli€ a de nombreux concepts et théories en écologie et en
évolution. C’est enfin une forte motivation pour la conservation du vivant et des écosystemes qui m’'a

accompagné au cours de mes travaux.

Le document joint comporte trois parties. La premiére est une bréve synthése des connaissances actuelles
concernant les changements climatiques du passé (chapitre 1) et explique I'objectif poursuivi : 'impact des
changements globaux récents (chapitre 2) a été démontré chez de nombreuses populations et dans
plusieurs écosystémes (chapitre 3) mais qu’en est-il des prédateurs marins de I'Océan Austral ? Dans les
réseaux trophiques il semble que les prédateurs intégrent la variabilité spatio-temporelle de I'environnement
(chapitre 4) mais tres peu d’études ont examiné les relations entre I'environnement et les populations de
prédateurs marins dans I'Océan Austral ou des changements environnementaux importants se sont

déroulés ces dernieres années (chapitre 5).

La deuxiéme partie constitue le corps de la démarche. C’est la que sont présentés les travaux, en relation
avec le theme présenté, effectués par les étudiants que j'ai codirigés ou dirigés et par moi-méme. Aprés une
bréve présentation de I'Océan Austral, des prédateurs marins sur lesquels j'ai travaillé (chapitre 6) ainsi que
des sites d’études et des approches analytiques utilisées (chapitre 7), les chapitres 8 et 9 sont consacrés a
une synthése des travaux. L'influence des fluctuations climatiques et des activités de péche sur les
parametres démographiques de plusieurs populations est présentée dans le chapitre 8, ou ces effets sont
intégrés dans des modéles de dynamique des populations. Le chapitre 9 examine les autres types de
réponses des populations aux changements climatiques dans la région. Dans ces chapitres, jai tenté
d’effectuer un travail de synthése afin de voir s'il était possible d’identifier des patrons généraux de réponses

en fonction des connaissances actuelles.
La troisieme partie (chapitre 10) élargit le travail et envisage les travaux que j'aimerais effectuer dans les

années a venir. Cette partie concerne mes perspectives de recherche et de fait ne se limite pas au theme

présenté dans le manuscrit.

18



Fremiére Partie

u n monde changcant

On est obligé a présent de regarder I'imposant spectacle de I'évolution de la vie comme un ensemble
d'événements extraordinairement improbables, impossibles a prédire et tout a fait non reproductibles.
Stephen Jay Gould (La Vie est belle).

Le climat fluctue depuis les premiers ages de la Terre et les travaux des géologues et paléo climatologues
montrent qu’il a évolué entre des régimes trés contrastés, allant du froid extréme lors de glaciations globales

a une atmospheére surchauffée par I'effet de serre au cours du Crétacé ou du Dévonien (Figure 1).
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Figure 1. Diagramme présentant les évolutions de paramétres climatiques pendant le
phanérozoique par rapport a la période contemporaine: la teneur en gaz carbonique, les
glaciations, le flux de rayons cosmiques et la température. Sources : Rothman (2002),
Crowley (1998), Shaviv et Veizer (2003), Ridgwell (2005).

Plusieurs facteurs sont a l'origine de ces variations climatiques selon les échelles de temps considérées
(Bard 2003). Aux échelles de temps géologiques la tectonique des plaques en modifiant a grande échelle la
répartition des masses continentales, les reliefs et I'activité volcanique a modifié le climat en altérant la
circulation atmosphérique, océanique et la composition de I'atmospheére (Sepulchre et al. 2006, Reichow et

al. 2009). La collision d'objets célestes de grande taille (plusieurs kilométres de diamétre) avec la Terre est
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également une cause possible de changements climatiques principalement via le dégagement de quantités
considérables d’'aérosols dans I'atmosphére (Alvarez et al. 1980), de méme que I'explosion de super volcans
tel que celui de Toba en Indonésie il y a environ 75 000 ans (Rampino et Self 1992). A I'échelle des derniers
millions d’années, les changements climatiques se caractérisent par des cycles glaciaires-interglaciaires
(Figure 2).
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Figure 2. Figure montrant les cycles de l'insolation lors des quatre derniers cycles glaciaires,
les fluctuations de niveau marin mondial, la teneur atmosphérique en gaz carbonique, les
températures de l'air en Antarctique et des eaux de surface de I'Océan Indien. Source :
Bard (2003).

La cause principale en est la variation de la position de la Terre par rapport au soleil due aux changements
d’excentricité de l'orbite terrestre, d'obliquité de I'axe de rotation de la Terre et a la précession des
équinoxes (cycles de Milankovitch) qui conjointement engendrent une variation de la répartition
géographique de l'insolation (Hays et al. 1976, Jouzel et al. 2007). Bien que les transitions glaciaire-
interglaciaire soient prédites par la théorie de Milankovitch, leurs vitesse et amplitude résultent d’interactions
complexes entre I'océan, I'atmosphére et la cryosphére. En effet, les interactions non linéaires entre les
différents compartiments du systéme climatique et les effets positifs ou négatifs de rétroactions climatiques,
peuvent amplifier les conséquences du forgage orbital. Au cours du dernier million d’'années il semble que le
climat a été particulierement instable pendant les périodes de glaciation et d’'une stabilité remarquable
depuis environ 10 000 ans (Bard 2003, Burroughs 2005). A plus court terme, les variations de l'activité
solaire en modifiant la quantité d’énergie regue par la Terre et I'injection dans I'atmosphére de poussiéres et
aérosols d’origine volcanique contribuent également aux changements climatiques (Stott et al. 2000, Meehl

et al. 2004). La variabilitié de I'activité solaire, liée a I'existence de cycles solaires d’une périodicité d’environ
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11 années, semble par ailleurs indirectement affecter la dynamique de certaines populations animales
probablement via un effet sur les écosystéemes dans lequel vivent ces populations (Klvana et al. 2004). Enfin
a une échelle de temps annuelle c’est la variation géographique de I'énergie solaire recue due a la rotation

de la Terre autour du soleil qui est une des principales causes de variation du climat (Figure 3).
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Figure 3. Représentation schématique des composantes du systéme climatique mondial
(gauche) et schéma présentant les principales causes de changements du climat sur une
échelle de temps logarithmique (droite). Source : Bard (2003).

Les changements climatiques aux échelles de temps géologiques ont des conséquences profondes sur les
écosystemes. Les extinctions de masse (Figure 4) mises en évidence par I'étude chronologique des
organismes fossilisés ont été en partie attribuées a des changements climatiques ou géologiques majeurs
dus a plusieurs facteurs (Whyte 1977, Erwin 2006). Actuellement, bien que différentes hypothéses soient
avancées pour expliquer ces extinctions de masse (impact d’objets extraterrestres, volcanisme basaltique
massif, formation de la Pangée engendrant une uniformisation de la biodiversité ou causant une diminution
des surfaces profondes des océans, anoxie des océans, dégagement massif de méthane dans I'atmosphere
a partir des plateaux continentaux), la plupart impliques un changement majeur du climat. Au-dela des
extinctions de masse, il semble que la diversité taxonomique, le taux d’extinction et le taux d’apparition des
espéces soient reliés a la température moyenne a la surface de la Terre depuis 520 millions d’années
(Figure 5), méme si les mécanismes sous-jacents a ces relations restent tres mal connus (Mayhew et al.

2008).
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Figure 4. Taux d’extinction au niveau du genre des organismes marins lors des 300 derniers
millions d’années. Source : Sepkoski (1997).
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Figure 5. Diversité taxonomique exprimée en nombre de familles (bleu) et température
globale (rouge) depuis 520 millions d’années. Source : Mayhew et al. (2008).

Plus récemment, a la sortie du Pléistocéne, I'extinction d’'une grande partie de la mégafaune (mammiféres,
reptiles et oiseaux pesant plus de 45 kg) australienne et nord américaine au cours d'une période de
qguelgues milliers d’années est probablement due a une interaction entre changements climatiques et
expansion des populations humaines (Barnosky et al. 2004). Au cours du dernier millénaire, le climat
planétaire a été marqué par 'optimum climatique médiéval (11°™ et 12°™ siécles) et par le petit age
glaciaire (du 14°™ au 19°™ siécles), respectivement caractérisés par un réchauffement et un
refroidissement moyen des températures atmosphériques de l'ordre de quelques dixiemes de degrés

(Jansen et al. 2007).

La variabilité du systéme climatique illustrée ci-dessus combinée aux résultats issus des recherches en
paléontologie, en écologie et en génétique montrent que les écosystemes ont évolués dans un systéme
climatique changeant a longue échelle temporelle. Bien qu’'a long terme les changements climatiques aient
provoqué des extinctions et que certains organismes aient développé des stratégies adaptatives face a ces
changements, les changements climatiques majeurs durant le Pléistocene et 'Holocéne n’ont semble-t-il pas
provoqué d’extinction de masse. Ceci suggére que les prévisions actuelles concernant I'impact des
changements climatiques futurs sur le taux d’extinction des espéces tendent a surestimer ce dernier, les
études ayant probablement des difficultés a prendre en compte explicitement les mécanismes de
persistance. Ceci a amené certains auteurs a proposer I'énigme du Quaternaire : alors que la plupart des
études empiriques et théoriques actuelles prédisent un risque d’extinction accru pour la plupart des especes
face aux changements climatiques a venir, relativement peu d’extinction ont été documentés lors de la

derniéere période glaciaire (Willis et al. 2004).
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Ca s’accélére

Comme ce serait merveilleux si les émissions humaines de gaz carbonique vers I'atmosphére pouvaient

augmenter d'autant le climat de la Terre. Nous en serions heureux en Suéde ! Svante Arrhenius.

L'augmentation de la population humaine, associée au développement d'outils et de technologies, est
également devenue une cause majeure du changement des écosystémes (Smith 2007) et plus récemment
du climat (Hegerl et al. 2007). La capacité de 'homme a faconner et a utiliser les écosystémes est telle, que
'espéce humaine consomme actuellement environ un tiers de la totalité de la production primaire terrestre
nette (Vitousek et al. 1997, Imhoff et al. 2004). La restructuration de la biosphére pour I'agriculture,
I'exploitation forestiére, et la péche a profondément altéré les patrons d’abondance et de distribution des
espéces, ainsi que la productivité primaire, I'hydrologie, et le climat de la planéte (Matson et al. 1997,
Vitousek et al. 1997, Foley et al. 2005, Hergel et al. 2007). L'impact de I'espéce humaine sur les
écosystéemes est documenté dés I'Holocéne (Miller et al. 2007), mais il s’est amplifi€ de maniere
considérable au cours des deux derniers siécles, au point que les activités anthropiques sont devenues un
forcage dominant de la biosphére au méme titre que le climat et les forces géologiques. Ceci a conduit les
scientifiques a distinguer I'Holocéne, ou seuls les forcages naturels interviennent, a une nouvelle ére
appelée « Anthropocéne » (Crutzen 2002), ou les cycles biogéochimiques sont influencés par des forcages
anthropiques tels que les émissions de gaz a effet de serre, l'usage des terres et I'utilisation des ressources.
Moins d’'un quart des surfaces terrestres libres de glace est actuellement considéré comme sauvage, les

surfaces restantes faisant parties de biomes anthropogéniques (Figure 6; Ellis et Ramankutty 2008).

Croplands

F McGill

Figure 6. Représentation des biomes anthropogéniques. D’aprés Ellis et Ramankutty
(2008).
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Tres récemment I'on s’est apercu que les activités humaines agissaient sur le climat. Il est maintenant
reconnu que l'on assiste a une accélération du réchauffement du climat de la planéte depuis les 25
derniéres années (Figure 7), et que cette accélération dépasse probablement la variabilité naturelle, bien
gue des changements extrémement rapides semblent avoir eu lieu dans le passé (Alley et al. 2003). Cette
augmentation de température ne semble étre que partiellement reliée aux changements naturels du soleil et
des volcans (Usoskin et al. 2003). En effet de nombreux travaux de modélisation climatique suggerent que
les augmentations récentes des teneurs atmosphériques des gaz a effet de serre (gaz carbonique,
méthane), sont les causes principales du réchauffement des derniéres décennies (Figure 8 ; Hegerl et al
2007). Les activités humaines occasionnant un dégagement des gaz a effet de serre étant dans une phase
de croissance rapide, il est donc possible que le climat des prochains siécles a venir soit en partie influencé
par les activités humaines passées, actuelles et futures.
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Figure 7. Température globale moyenne observée et tendance estimée sur différentes
périodes (en haut a gauche). Patrons d’augmentation linéaire de la température globale de
surface (en bas a gauche) et de la température globale de la troposphére mesurées a l'aide
de satellites sur la période 1979-2005. Source : Trenberth et al. 2007. Densité de probabilité
(en haut a droite) des anomalies et distribution (en bas a droite) des températures
atmosphériques annuelles en Suisse (en haut a droite). Les lignes pleines montrent un
ajustement avec une distribution gaussienne, les lignes pointillées les données observées.
Source : Schar et al. (2004).

Prévoir le climat des prochains siécles est une tache extrémement ardue compte tenue des incertitudes
scientifiques concernant la compréhension du climat, I'évolution de la population mondiale et sa
consommation d’énergie. Néanmoins, la plupart des modéles climatiques actuels (Modéles de Circulation
Globale) établis par les climatologues convergent vers une augmentation probable de la température globale
de 2 & 4.5 € a I'échelle des 100 prochaines années, une accentuation de la disparité régionale des
précipitations, une augmentation de la fréquence des évenements extrémes et une acidification croissante
des océans (Meehl et al. 2007).

L'accélération du réchauffement climatique et I'intensification des activités humaines ont un impact majeur
sur les écosystemes (Vitousek et al. 1997, Parmesan 2006). L'anthropisation croissante des biomes naturels

est a l'origine d’'une probable sixieme extinction de masse, débutée il y a environ 50 000 ans et s’étant
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intensifiée depuis environ 500 ans (Brook et al. 2008). Cette perte de diversité spécifique, accélérée avec un
effet synergique des changements climatiques, pourrait affecter les équilibres biologiques et le
fonctionnement des écosystémes dont la plupart sont fortement liés au développement de nos sociétés. En
effet, la diminution du nombre d’espéces s’accompagne d’'un appauvrissement du patrimoine génétique, de
la fragilisation des réseaux trophiques, et de pertes ou d’altérations de fonctions essentielles au maintien

des écosystemes et des services qu'ils rendent aux sociétés humaines.
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Figure 8. Diagramme présentant les évolutions de la température, du gaz carbonique, et du
méthane, de I'éclairement solaire, et de la fréquence des injections de poussiéres et
aérosols d’origine volcanique pendant les quatre derniers siécles. Source : Bard (2002).

Il est donc important d’identifier et de comprendre les réponses des organismes et des populations aux
changements globaux, ceci d'un point de vue fondamental et appliqué, afin de pouvoir modéliser les
changements de la biodiversité et de progresser en direction de scénarios quantifiés permettant de prédire
son état futur. C’est dans ce contexte général que se situe une grande partie de mes recherches depuis 10

ans, et depuis 7 ans en tant que chargé de recherche au CNRS, au Centre d’Etudes Biologiques de Chizé.
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Changcmcnts globaux et Populations

Aprés ce bref apercu des changements globaux, jaimerais introduire brievement leurs effets sur les

processus écologiques.

Le changement climatique et les activités anthropiques ne sont pas des sujets nouveaux en écologie.
L'étude des impacts biologiques des changements globaux a une longue histoire dans la littérature
scientifique, précédent de loin les ramifications politiques que 'on connait actuellement. Des changements
d’aire de distribution ou d’abondance liés a des changements climatiques ont été mis en évidence en Europe
depuis plusieurs décennies (Papillons : Ford 1945, Kaisila 1962 ; Oiseaux : Gudmundson 1951, Harris 1964,
Kalela 1949, Salomonsen 1948). Dées 1890, Bumpus (1899) avait noté I'effet d’'un évenement climatique
extréme sur une population de moineaux domestiques (Passer domesticus), conduisant a une sélection
stabilisante et directionnelle sur la taille corporelle respectivement chez les femelles et les méales (Johnston
et al. 1972). L’'accélération des changements globaux au cours des dernieres décennies constitue
cependant un défi pour I'écologie quant a I'évaluation de leurs impacts sur les populations et les

communautés.

Les changements climatiques au cours du siécle dernier ont influencé les processus écologiques et les
écosystéemes (Hughes 2000, McCarty 2001, Walther et al. 2002, Parmesan et Yohe 2003, Root et al. 2003,
Bohning-Gaese et Lemoine 2004, Hays et al. 2005, Parmesan 2006). Parmi les plus documentés figurent les
changements phénologiques (Figure 9) et de distribution (Harrington et al. 1999, Hays et al. 2005, Thomas
et al. 2006). Sur un total de 1598 espéces chez lesquelles les réponses en termes de phénologie ou de
distribution ont été examinées, 41% présentent une réponse significative (Parmesan et Yohe 2003). Le
décalage de la phénologie (floraison, migration, reproduction) de nombreuses espéces a été mis en
évidence sur plusieurs continents et océans chez des organismes marins, aquatiques et terrestres.
Généralement, la phénologie de ces espéces est devenue plus précoce en relation avec des températures
printaniéres plus chaudes. L'avancement de la réponse phénologique d’'un ensemble de 677 espéces a été
estimé a 2.3 jours par décennie lors des cinquante derniéres années (Parmesan et Yohe 2003). Dans
certains cas la variabilité de la réponse phénologique entre des espéces en interactions a engendré une
désynchronisation des systéemes proie-prédateur ou plante-insecte avec parfois des conséquences

négatives sur le taux de croissance des populations (Both et al. 2006, Ludwig et al. 2006).
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Figure 9. Changements phénologiques moyens pour divers groupes taxonomiques
regroupant plus de 1473 espéces lors des cinquante dernieres années. Source : Root et al.
(2003).

Des changements d'aire de distribution ont été observés pour de nombreuses especes, avec notamment
une expansion vers les poles et a des altitudes plus élevées des espéces tolérantes a des climats plus
chauds. Dans I'hémisphére nord, la limite nord de I'aire de répartition de 893 especes s’est décalée de 6.1
km par décennie en moyenne et de 6.1 m par décennie en altitude (Parmesan et Yohe 2003). La variation
des changements d’aire de distribution entre especes peut engendrer des changements dans la composition
des communautés. Par exemple, des changements de communautés de phytoplancton et de zooplancton
en réponse a des changements de température de I'eau de mer ont été observés au large de la Californie
(Sagarin et al. 1999) et en Atlantiqgue nord (Southward et al. 1995, Beaugrand et al. 2002). Bien que moins
documentés que les changements de phénologie et de distribution, les espéces répondent également aux
changements climatiques par des processus évolutifs et/ou par de la plasticité phénotypique (Parmesan
2006). Enfin, des études empiriques ont quantifié I'impact des changements climatiques sur les taux

d’extinction des populations et des espéces (Thomas et al. 2004, Thomas et al. 2006).

Bien que les patrons de réponse aux changements climatiques commencent a étre clairement établis, il
existe cependant de nombreuses incertitudes quant aux processus sous jacents (Stenseth et al. 2002, Krebs
et Berteaux 2006). L'impact du climat sur les individus peut se faire directement a travers des processus
physiologiques liés au métabolisme (Spellerberg 1972, Patz et al. 2005) ou indirectement en modifiant le
réseau trophique et I'abondance ou la disponibilité des ressources alimentaires (Post et Stenseth 1999). Les
effets du climat sur les organismes peuvent également résulter d’interactions avec des facteurs incluant les
prédateurs (Post et al. 1999), les compétiteurs, les maladies (Patz et al. 2005) ou la densité-dépendance
(Leirs et al. 1997, Coulson et al. 2001). Il existe également des effets retards du climat. Les conditions de
développement des individus en partie liées au climat engendrent des effets cohortes ayant des impacts
significatifs au niveau des populations (Gaillard et al. 1997). Enfin, le climat peut avoir des effets différentiels
selon I'age ou le sexe des individus (Coulson et al. 2001). De plus, la variabilité climatique peut engendrer

des réponses non linéaires des populations et des écosystemes (Mysterud et al. 2001, Hsieh et al. 2005).

Outre les changements climatiques, la dégradation des habitats et l'introduction d'especes, ainsi que la
surexploitation, la pollution et les maladies constituent les principaux facteurs anthropiques affectant les
populations et les écosystemes et conduisant a une diminution de la biodiversité (Purvis et al. 2000,
Hambler 2004). Ces menaces prises une a une peuvent n'avoir qu’un effet limité sur les populations, mais
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I'action synergique de plusieurs processus (menaces extrinseques, traits d’histoire de vie intrinseques) peut
engendrer un déclin majeur des populations pouvant aller jusqu’a I'extinction. De telles synergies ont été
documentées dans plusieurs écosystemes (Brook et al. 2008). Par exemple, la disparition de 40% des 50
especes de grenouilles endémiques du Costa Rica est due a une interaction entre le changement climatique
et une maladie, les nouvelles conditions climatiques ayant permis l'augmentation de la prévalence d'un
champignon pathogéne (Pounds et al. 2006, Seimon et al. 2007). De plus, les processus intrinséques de
densité dépendance et extrinséques dus a la stochasticité de I'environnement interagissent de maniere
complexe au sein des populations et des écosystemes (Figure 10 ; Turchin 1995).
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Figure 10. Schéma présentant les principales causes climatiques et anthropiques a l'origine
des changements d’abondance des populations sur une échelle de temps logarithmique.

La compréhension de telles interactions complexes est une tache difficile, mais néanmoins nécessaire pour
étre en mesure de prédire les effets des changements globaux sur les populations et les écosystémes. Cette
compréhension se situe a linterface de plusieurs disciplines scientifiques: I'écologie évolutive, la

physiologie, la génétique, la climatologie et la modélisation mathématique et statistique (Figure 11).
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Figure 11. La compréhension et la modélisation de I'impact des changements globaux sur
les populations et écosystemes nécessite des interactions étroites entre plusieurs
disciplines de la biologie, des mathématiques et des statistiques.
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Jusqu’a maintenant, la plupart des modéles développés dans le but de prédire les conséquences
écologiques des changements globaux ont été basés sur la théorie de niche écologique. La répartition d’'une
espece est modélisée en fonction de variables climatiques et écologiques et est ensuite projetée en utilisant
les conditions climatiques futures estimées par les modéles climatiques (Beaumont et Hughes 2002,
Peterson et al. 2002, Thomas et al. 2004, Thuiller et al. 2005). Dans certains cas les modéles de niche sont
explicitement couplés a des modeéles climatiques, mais la modélisation des processus écologiques est
généralement trop simpliste (Cramer et al. 2001, Betts 2005). De plus, ces modéles souffrent de plusieurs
limitations (Guisan et Thuiller 2005). Les modéles phénoménologiques (modéles matriciels, comportement-
individus centrés) intégrant explicitement les processus a travers lesquels les changements globaux
affectent la dynamique des populations offrent une approche plus mécanistique (Saether et al. 2004, Hulme
2005, Sutherland 2006, Botkin et al. 2007). Ces modéles n'ont été que trés peu utilisés dans des buts
prédictifs et essentiellement chez des especes végétales (Kleidon et aMooney 2000, Chuine et Beaubien
2001, Guisan et Thuiller 2005, Moorcroft 2006). Le développement des modeles phénoménologiques
requiert la compréhension et la quantification de I'influence des facteurs climatiques et anthropiques sur les
parametres démographiques et comportementaux sous jacents a la dynamique des populations (Sutherland
2006). C'est dans ce cadre que j'ai développé une majeure partie de mes recherches depuis mon entrée au

CNRS en me focalisant principalement sur les prédateurs marins endothermes de I'Océan Austral.

| es Prédatcurs comme intégrateurs de variabilite

L'utilisation des prédateurs marins comme indicateurs de changements environnementaux a regu un intérét
croissant au cours des vingt dernieres années (Furness et Ainley 1984, Cairns 1987, Croxall et al. 1988,
Montevecchi 1993, Piatt et al. 2007, Einoder 2009). Les hypothéses sous-jacentes sont d'une part que les
populations de prédateurs marins endothermes sont largement contrélées par les ressources alimentaires
(processus « bottom-up »), ce qui est appuyé par plusieurs études (Aebischer et al. 1990, Speckman et al.
2005, Fredericksen et al. 2006), et que de par leur position dans les réseaux trophiques associée a leur
vaste aire de prospection alimentaire, ces prédateurs integrent les variations de I'environnement. Par
conséquent, leurs traits physiologiques, comportementaux et démographiques constituent des indicateurs
fiables du statut et du changement de I'écosysteme (Figure 12). Cependant, des études théoriques (Cairns
1987, Laakso et al. 2001) et empiriques (Burger et Piatt 1990, Piatt et al. 2007) montrent que cette

intégration peut se révéler complexe.
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Figure 12. A gauche, représentation conceptuelle de I'impact des changements globaux sur
la dynamique des populations des prédateurs marins endothermes. A droite, exemple de
relations théoriques entre des paramétres démographiques et comportementaux de
prédateurs et I'abondance de leurs proies (source : Cairns 1987). Les lignes pointillées
verticales représentent des seuils approximatifs dans la réponse fonctionnelle. Pour des
especes longévives telles que les prédateurs marins il est prédit que la diminution des
ressources alimentaires aura d'abord un impact sur les parametres auquel le taux de
croissance est le moins sensible. Ainsi les seuils dans la réponse fonctionnelle sont
théoriqguement plus faible pour la survie que pour la croissance des jeunes ou l'effort de
recherche alimentaire pendant la reproduction.

Du fait de processus stochastiques et de la propagation non linéaire des perturbations dans les
écosystemes, le rapport entre le signal environnemental et le bruit dans les réponses des prédateurs est
variable, affaibli, et dégradé par les adaptations des traits d’histoire de vie des prédateurs (Figure 12). Par
exemple, dans I'écosystéeme marin de la Mer de Scotia, les variations des traits démographiques et
comportementaux des prédateurs marins permettent d'identifier les périodes de faible disponibilité
alimentaire jusqu’a un certain seuil, au-dela duquel d’autres contraintes telle que la compétition ou la densité
dépendance entrent probablement en jeu dans la dynamique des populations (Boyd et Murray 2001, Reid et
al. 2005). Enfin, la plupart des espéces de prédateurs marins endothermes sont des espéces a stratégie de
reproduction lente (Lack 1954) ce qui complique linterprétation de leurs réponses démographiques aux

changements environnementaux a court terme (Cairns 1987, Wiens 1989, Montevecchi 1993).

Néanmoins, des réponses paralleles entre différents compartiments des écosystémes marins et des
parametres issus du suivi a long terme des prédateurs marins ont été détectées. Dans leur article
remarquable ayant depuis fait école, Aebischer et al. (1990) ont montré qu’en Mer du Nord, l'intensité et la
fréquence des régimes de perturbations venant de l'ouest varient en paralléle avec I'abondance de
phytoplancton, de zooplancton, de harengs (Clupea harengus), et la date de ponte, la taille de ponte et le

nombre de jeunes des mouettes tridactyles (Rissa tridactyla) (Figure 13).
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Figure 13. Tendances paralléles entre différents niveaux du réseau trophique de
I’écosystéme marin de la Mer du Nord. Source : Aebischer et al. (1990).

De méme, la probabilit¢ d'envol des jeunes macareux moine (Fratercula arctica) est fonction de la
disponibilité de harengs de la classe d’age d’un an (proie principale de I'espéce dans cet écosystéeme), elle-
méme fonction des températures de surface de I'océan (Durant et al. 2003). Le suivi systématique a long
terme de plusieurs traits comportementaux (durée des séjours en mer pendant la reproduction, masse des
repas rapportés aux poussins), physiologiques (condition et masse corporelle, taux de croissance des
jeunes, taux d’hormones de stress), phénologiques (date de ponte) et démographiques (taille de ponte,
succes reproducteur, taille de population) de prédateurs marins suggére une intégration des variations de
I'environnement (Montevecchi 1993, Diamond et Devlin 2003, Frederiksen et al. 2007, Montevecchi 2007,
Kitaysky et al. 2007, Einoder 2009), permettant dans certains cas de détecter des perturbations océaniques

a grande échelle (McFarlane et al. 2000, Hare et Mantua 2000).

Il est a noter que parmi les conséquences majeures des variations a long terme des populations de
prédateurs marins supérieurs figurent les effets indirects sur les écosystémes via des mécanismes de
rétroaction et de cascades trophiques (Pace et al. 1999, Heithaus et al. 2007). Une des premiéres études a
avoir documenté de tels effets est celle effectuée par Estes et al. (1998) en Alaska. Dans cet écosystéme
marin, I'augmentation de la prédation des loutres de mer (Enhydra lutris) par les orques (Orcinus orca),
probablement suite a une diminution des ressources alimentaires de ces derniers due a une surexploitation
par 'lhomme, a eu pour conséquence une diminution des populations de loutres, une augmentation des
populations d’oursins, principale proie des loutres, et la déforestation des bancs de laminaires, modifiant

ainsi 'ensemble de cet écosystéme cbtier.

Dans la plupart des écosystémes étudiés, rares sont les cas ou les chercheurs disposent de séries a long

terme sur tous les compartiments du réseau trophique permettant de mettre explicitement en relation les
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changements climatigues ou anthropiques avec ceux de la productivité primaire, des consommateurs
intermédiaires jusqu’aux prédateurs supérieurs. Cela est notamment le cas dans la plupart de I'Océan
Austral, sauf dans le secteur situé au niveau de I'Océan Atlantique sud ou le réseau trophique relativement
simple, basé essentiellement sur le krill (Euphausia superba), a permis aux chercheurs de disposer de séries
a long terme sur cette espece (Murphy et al. 2007). Dans les écosystéemes marins, les données climatiques
et océanographiques sont alors utilisées comme des approximations de la production primaire et des
niveaux trophiques inférieurs. Ce raisonnement repose sur les connaissances acquises concernant les
mécanismes physiques déterminant la production de phytoplancton, zooplancton et necton. Les facteurs
physiques et océanographiques sont fortement impliqués dans le mélange vertical des masses d’eaux et
contrélent I'environnement physico-chimique disponible pour la production primaire. Dans les océans, la
croissance et I'abondance de phytoplancton est largement controlée par les apports en nutriments qui
dépendent fortement des processus de mélanges verticaux des masses d'eau (Lewis et al. 1986, Wilson et
Adamec 2002, Smith et Lancelot 2004). Pour I'ensemble des prédateurs marins endothermes auxquels je
me suis intéressé au cours de mes recherches, il n’existe pas de série a long terme concernant I'abondance
de leurs proies sur les zones d'alimentation. En m’appuyant sur les recherches effectuées par les
climatologues et les océanographes, j'ai donc utilisé des variables climatiques et océanographiques connues
pour avoir un impact sur la base des réseaux trophiques de I'Océan Austral comme des approximations de

la variabilité du réseau trophique.

T erra lncogn ita

Les premieres études concernant I'impact des changements climatiques sur les populations de prédateurs
marins endothermes de I'Océan Austral ont eu lieu au début des années 1970, et concernent I'impact de la
banquise sur les populations de manchot adélie (Pygoscelis adeliae) (Ainley et LeResche 1973). Quelques
travaux dans les années 1980 ont porté sur les relations entre performance de reproduction, abondance de
zooplancton et paramétres climatiques sur une communauté d’espéces de prédateurs marins de Géorgie du
Sud, des iles Signy et des Orcades du Sud (Croxall et al. 1988). Ce n’est qu'au début des années 1990 que
plusieurs équipes ont commencé a se préoccuper des impacts des changements climatiques sur des
prédateurs marins antarctiques (Pétrel antarctique Thalassoica antarctica Whitehead et al. 1990 ; Fulmar
antarctique Fulmarus glacialoides et Pétrel des neiges Pagodroma nivea Jouventin et Weimerskirch 1991,
Chastel et al. 1993 ; Phoque de Weddell Leptonychotes weddellii Testa et al. 1991, Manchot Adélie Fraser
et al. 1992 ; Pétrel bleu Halobaena caerulea Guinet et al. 1998). Parallelement, I'identification de la mortalité
accidentelle dans les pécheries industrielles comme cause possible du déclin de plusieurs populations
d’albatros (Weimerskirch et Jouventin 1987, Brothers 1991) a attiré I'attention des chercheurs en écologie et
en biologie de la conservation. Bien que les pécheries puissent agir en compétiteurs pour les espéces proies
ciblées par la péche, c’est en exergant une capture accidentelle que les pécheries semblaient représenter la

menace la plus importante pour plusieurs espéeces d’'oiseaux marins.

32



Cependant, trés peu d'études avait examiné les relations entre parametres climatiques, océanographiques,
activités anthropiques (principalement la péche), survie, recrutement, reproduction et taille de population. Au
cours des années 1990, le développement de modeéles probabilistes de survie et d'accession a la
reproduction (Cormack 1964, Lebreton et al. 1992, Clobert et al. 1994, Nichols et al. 1994, Pradel et
Lebreton 1999, Lebreton et Pradel 2002) a constitué une avancée considérable pour I'estimation des
parametres démographiques a partir de données issues de suivis individuels en temps discret, ouvrant
également de nouvelles perspectives pour tester des hypothéses en écologie évolutive ainsi que l'effet de
covariables sur les parametres estimés (Kanyamibwa et al. 1990, Nichols et al. 1994). Parallelement,
I'accroissement du nombre et de la durée des suivis individuels en temps discret et des suivis de populations
(Wooller et al. 1992) a permis une exploration approfondie de I'impact des changements globaux sur les

populations et des mécanismes démographiques sous jacents.

Le Centre d’Etudes Biologiques de Chizé, au sein duquel j'ai effectué mes recherches, maintient des
programmes a long terme de suivi des populations de prédateurs marins dans les Terres Australes et
Antarctiques Francaises (TAAF) depuis plusieurs décennies, et ce avec le soutien de I'Institut Polaire Paul
Emile Victor et de I'administration des TAAF. Ces suivis initiés par Jean Prévost (Prévost 1964) et Jean-
Louis Mougin (Mougin et al. 1969) puis poursuivis par les équipes de Pierre Jouventin (Jouventin et Mougin
1981) et Henri Weimerskirch (Weimerskirch et al. 1987), constituent des bases de données démographiques
exceptionnelles de part leur durée (plusieurs suivis ont débuté en 1963 et sont toujours en cours), leur
qualité et leur diversité (plus de vingt espéces concernées). Initiés dans le but de comprendre la
démographie et les stratégies adaptatives des prédateurs marins ainsi que leurs stratégies de migration, ces
suivis a long terme ont également pris un intérét supplémentaire dans le cadre de l'accélération des
changements climatiques et de 'augmentation des activités anthropiques liées a la péche dans I'Océan
Austral (Figure 14).
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Figure 14. Exemples de changements climatiques, océanographiques et anthropiques dans
'Océan Austral depuis 1950. a) Etendue de la banquise (source : Curran et al. 2003), b)
Oscillation antarctique (source : Gareth Marshall), ¢) Anomalies de température de surface
de la mer dans I'Océan Indien Sud 40S-70S 20E-150E (source : NOAA/NCEP/CPC, van
den Dool 2007), d) Tonnage de poissons péchés dans I'Océan Austral (source : Ainley et
Blight 2008), €) Principaux suivis individuels par capture-recapture maintenus par I'équipe
Prédateurs Marins au CEBC.

Ma principale thématique de recherche et celle des étudiantes et étudiants que j'ai encadrés au cours des
sept derniéres années a donc porté sur l'influence des facteurs climatiques et anthropiques sur les traits
d’histoire vie, la démographie et la dynamique des populations de prédateurs marins endothermes de
'Océan Austral en se basant sur ces suivis a long terme. Le cheminement de mes travaux depuis 2001
jusqu’'a aujourd’hui est détaillé dans la deuxieme partie de ce mémoire. Une partie de ces recherches a été
réalisée personnellement, parfois en collaboration avec d'autres chercheurs, mais souvent a travers les
travaux d'étudiant(e)s de DEA (Dipldme d’Etudes Approfondies), de Master, d’EPHE (Ecole Pratique des
Hautes Etudes) et de thésard(e)s. La seconde partie du mémoire commence par une bréve présentation de
'Océan Austral, des prédateurs marins endothermes et des sites d'études, puis se poursuit par une

description des travaux.



Deuxieme Partie

L’Océan Austral etles Prédateurs marins endothermes

Dans les espaces au-dela du cercle polaire, le blanc et le silence, le minéral et le froid fabriquent une

esthétique de la rareté, un temps dépouillé, sec et translucide. Michel Onfray (Esthétique du pdle Nord).

L’Océan Austra| et sa variabilite

L'Océan Austral est une composante majeure du systeme climatique et I'un des plus grands écosystemes
marins de la planéte (Figure 15). De part sa position géographique il connecte I'Océan Atlantique avec les
océans indien et pacifique. Il est également a l'origine de téléconnections atmosphériques et océaniques au
niveau du globe. Formé il y a environ 20 millions d’années suite a la dislocation du Gondwana et a
l'ouverture du passage de Drake entre 'Amérique du Sud et la Péninsule Antarctique, il se caractérise
principalement par un courant marin circumpolaire d’Ouest en Est entre les latitudes 50°S et 65, des
réseaux trophiques relativement simples et une structuration latitudinale des masses d’eaux de température
et de salinité différentes, séparées par des fronts océaniques (Knox 2007). Le courant circumpolaire
antarctique et les fronts océaniques délimitent des zones ou les conditions environnementales sont
relativement stables et structurent les écosystémes. Le moteur principal du courant circumpolaire est le
régime permanent des vents d'ouest, ceux-ci ne rencontrant aucune barriere continentale sur leur trajet

d’ouest en est autour du continent antarctique.
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Figure 15. L’'Océan Austral et les principales iles ou se reproduisent les prédateurs marins
endothermes.

Un autre facteur structurant des écosystémes est la saisonnalité trés marquée de I'environnement polaire
(Clarke 1988). La variation saisonniére du rayonnement solaire associée a celle de I'étendue de la banquise
produit de fortes variations de la température et de la lumiere (Okada et Yamanouchi 2002). Ces variations
saisonniéres sont déterminantes pour le fonctionnement des écosystemes. Les changements de
température de I'eau ont une influence sur les processus physiologiques des espéces marines, et les
tolérances aux températures sont des déterminants majeurs des limites géographiques des espéces
(Mackintosh 1960, Hempel 1985, Longhurst 1998, Peck et al. 2004, Peck 2005). Cependant, pour la plupart
des espéces, ce sont les fluctuations saisonniéres de la disponibilité en nourriture qui déterminent les
processus biologiques (Laws 1983, Clarke 1985, Peck et al. 2005, Knox 2007). En été, une courte période
de deux a trois mois pendant laquelle les conditions sont favorables a la productivité primaire (lumiere,
température), permet le développement du phytoplancton généralement dominé par des especes de
diatomées (Laws 1983, Clarke 1985, Hempel 1985, Clarke et Leakey 1996, Smetaceck et al. 2004). Cette
saisonnalité se propage dans les réseaux trophiques et les consommateurs mettent a profit ce court été
austral pour se reproduire. De telles contraintes physiques et biologiques ont particulierement favorisé
I'évolution de deux stratégies d’'histoire de vie, des espéces de petite taille se développant rapidement et des

prédateurs de grande taille qui sont généralement trés mobiles. C'est cette saisonnalité extréme de la
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production primaire qui limite la longueur et la complexité des réseaux trophiques (Everson 1977, Clarke

1985), le flux dominant étant diatomées — zooplancton — prédateurs.
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Figure 16. Principales caractéristigues physiques de I'Océan Austral (source : Nicol et al.
2008).

L'Océan Austral présente cependant un certain degré d’hétérogénéité (Figure 16). Une hétérogénéité nord-
sud créée par les zones frontales océaniques ou la productivité primaire estivale est généralement élevée,
stimulée par la convergence d’eaux froides riches en nutriments et d’eaux plus chaudes. Une hétérogénéité
créée par les tourbillons des mers de Ross et de Weddell, ainsi que par les zones a écoulement turbulent
résultant de la rencontre du courant circumpolaire avec d'autres courants (courant des Aiguilles) ou encore
de l'accélération du courant circumpolaire au niveau du passage de Drake. Une hétérogénéité créée par les
reliefs sous marins (plateau des Kerguelen, fles et monts sous marins d'origine volcanique) générant
également des zones turbulentes dans leur partie orientale. Enfin une hétérogénéité liée a la formation
saisonniere de la glace de mer. Cette derniére joue un réle capital dans la productivité primaire de I'Océan
Austral. Le substrat solide formé par la banquise constitue un habitat particulier ou se développent des
communautés microbiennes et algales au dépend desquelles vont se nourrir plusieurs espéces de crustacés
et de poissons dont dépendent directement les prédateurs marins endothermes pour se nourrir (Figure 17 ;
Hubold 1985, Loeb et al. 1997, Brierley et al. 2002, Nicol et al. 2000, Nicol 2006, Knox 2007).
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Figure 17. Représentation schématique du réseau trophique associé a la banquise.
Sources : Hubold (1985), Loeb et al. (1997), Brierley et al. (2000), Nicol et al. (2000), Nicol
(2006).

L'Océan Austral présente également une variabilité au niveau de ses écosystemes. Différentes régions sont
dominées par différents réseaux trophiques. Par exemple, le réseau trophique de I'écosysteme de la Mer de
Scotia (voir Figure 16) est essentiellement basé sur le krill E. superba (Murphy et al. 2007), alors que celui
de I'Océan Austral au sud de I'Océan Indien est principalement basé sur les poissons Myctophidés et dans
une moindre mesure les Euphausiacés (Ridoux 1994, Cherel et al. 2002a, 2002b, 2002c, 2008, Nicol et al.
2000, Nicol 2006). Méme au sein des réseaux trophiques basés sur les Euphausiacés il existe des
différences du fait d’'une variabilité interspécifique des tolérances a la température des Euphausiacés
(Everson 2000). L’espéce E. crystallorophius se trouve principalement dans les zones cotiéres et néritiques
du continent Antarctique, I'espéce E. vallentini fréquente plutdt les eaux au nord du front polaire, et entre ces
deux espéces se trouvent d'autres espéces telles que E. superba, E. frigida et E. tricantha. Par conséquent,
on peut s'attendre a ce que les réponses des prédateurs marins endothermes aux changements affectant

I'Océan Austral dépendent des réseaux trophiques au sein desquels ils résident.

L'Océan Austral, comme de nombreuses régions de la planéte, est également le cadre de plusieurs
changements climatiques et océanographiques. A ['échelle de temps qui nous intéresse plus
particulierement, c'est-a-dire les 50 derniéres années correspondant a la période pour laquelle nous
disposons de suivis de populations, les principaux changements sont (Figure 18):

» Une augmentation des températures atmosphériques, particulierement dans les régions voisines de
la Péninsule Antarctique (King 1994, Quayle et al. 2002, Vaughan et al. 2003), mais également au
niveau de la zone sub antarctique (Macquarie : Adamson et al. 1988 ; Kerguelen : Frenot et al.
1997 ; Heard : Budd 2000, Thost et Truffer 2008; Marion : Smith 2002), et bien que de plus faible
amplitude sur le continent Antarctique (Steig et al. 2009).

* Une augmentation des températures de I'océan en surface (Xue et al. 2003, Alory et al. 2007) et
dans les 800 a 1000 premiers metres (Gille 2002, Levitus et al. 2005).

« Un retrait des glaciers en Péninsule Antarctique et sur plusieurs fles sub antarctiques (Frenot et al.
1997, Ruddell 2005).
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* Une diminution de I'étendue de la banquise a une échelle globale (de la Mare 2009) et régionale
(Curran et al. 2003) entre les années 1950-1970.

 Une augmentation de la durée de présence de la banquise au large de la mer de Ross, et une
diminution sur le pourtour de la Péninsule Antarctique et dans le sud de I'Océan Indien (Parkinson
2002, 2004), depuis la fin des années 1970.

e Une diminution de la quantité d’ozone stratosphérique (Farman et al. 1985) et une augmentation
conséquente du rayonnement ultraviolet en surface depuis la fin des années 1970.

e Une augmentation de la circulation des vents d'ouest (SAM, Thompson et Solomon 2002) due en
grande partie a une diminution de la concentration en ozone stratosphérique (Arblaster et Meehl
2006).

e Une diminution de la salinité des eaux profondes en Antarctique de I'est (Jacobs et al. 2002).

Banquise

uv-B
Oscillation antarctique

Température 4

—

Rétablissement
des populations

Pécheries
industrielles

1900 1950 2000

Figure 18. lllustration schématique des grands changements climatiques/océanographiques
(en haut) et anthropiques (en bas) observés dans I'Océan Austral. Les magnitudes des
changements ne sont pas représentées sur une échelle commune. Complété d’aprés
Croxall et Nicol (2004).

Certains de ces changements en cours vont se poursuivre selon les prédictions issues des modeles

climatiques comme le montre la figure 19.
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Figure 19. Moyenne des changements des températures de surface de la mer en été (en
haut) et en hiver (en bas) entre 2000 et 2100 estimés par un ensemble de 19 modeles
climatique. Source : Turner et al. sous presse.

A des échelles de temps plus longues, I'Océan Austral a également connu des changements climatiques et
océanographiques importants. Une intensification importante des régimes de vent d'ouest a eu lieu entre
6000 et 5000 ans avant I'’époque actuelle et depuis 1200 a 1000 ans associée a de fortes variations de
température, d'étendue de glace et de productivité océanique au cours de I'Holocene (Burckle et Cirilli 1987,
Cunningham et al. 1999, Masson et al. 2000, Stenni et al. 2001, Masson-Delmotte et al. 2004). Ces
changements ont eu des répercussions aux niveaux trophiques supérieurs et notamment chez les
prédateurs supérieurs. L'étude de restes fossiles de manchots a I'aide de techniques isotopiques sur
plusieurs colonies abandonnées en Péninsule Antarctique, en mer de Ross et dans I'est de I'Antarctique a
permis de mettre en évidence des périodes d’occupation et d’abandon des sites de reproduction en lien
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avec des changements d'étendue de la glace de mer correspondant a des périodes de refroidissement (Sun
et al. 2000, Emslie et Woehler 2005, Emslie et al. 2007). En mer de Ross la plupart des colonies de manchot
Adélie semblent s’étre établies seulement durant les deux derniers millénaires lorsque les conditions
d’englacement sont devenues plus favorables permettant aux oiseaux d’effectuer des allers-retours entre

leur nid et des zones de pack ou ils trouvent leur nourriture (Emslie et al. 2007).

Les résultats obtenus chez une autre espéce, le pétrel des neiges, a partir également de techniques
isotopiques effectuées sur de I'huile stomacale figée et déposée a I'entrée des nids (le mumiyo), suggérent
également des phases d'occupation et d’abandon des sites de reproduction en fonction des avancées et
retraits de la glace sur ces sites (Hiller et al.1988, 1995, Verkulich et Hiller 1994, Steele et Hiller 1997), ainsi
gu’une influence de I'étendue de la glace de mer sur le régime alimentaire (Ainley et al. 2006). Les variations
climatiques océanographiques au cours de I'Holocéne et du Pléistocene ont donc trés probablement affecté
les populations de plusieurs espéces de prédateurs marins endothermes en Antarctique. L'absence de
restes fossiles sur le iles subantarctiques n'a pas permis jusqu'a présent de mettre en évidence de telles

covariations pour les especes se reproduisant sous ces latitudes.

Lcs Préclatcurs marins endothermes de |’Océan Austral

Les prédateurs marins endothermes sur lesquels j'ai effectué I'essentiel de mes recherches et celles des
étudiants que j'ai encadrés sont des populations d'albatros, de pétrels et de manchots ainsi que d’'otaries et
d'orques de I'Océan Indien sud et de I'Océan Austral (Figure 20). Les iles des Terres Australes et
Antarctiques Francgaises (iles Crozet, Kerguelen, Amsterdam, Saint Paul et la Terre Adélie sur le bord du
continent Antarctique) hébergent une cinquantaine d’espéces qui viennent se reproduire a terre ou il est

relativement facile de les étudier.
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Figure 20. Quelques espéces de prédateurs marins endothermes des TAAF pour lesquelles
des suivis a long terme ont été effectués. En haut : biome sub tropical, au milieu : biome sub
antarctique, en bas : biome antarctique.

L'ensemble des travaux concernant I'écologie alimentaire effectués sur cette communauté de prédateurs
montre que dans cette région de I'Océan Austral le réseau trophique de I'écosysteme est essentiellement
basé sur les Myctophidés et les Euphausiacés (Figure 21). Il existe une forte association entre la présence
du phytoplancton, des herbivores (Euphausiacés et Copépodes) et de leurs prédateurs (Tynan 1998).
Comme il a été mentionné plus haut les variations climatiques saisonnieres exercent une influence
considérable sur la base de ce réseau trophique et donc sur les proies des prédateurs marins. A I'échelle
inter-annuelle I'effet des variations climatiques commence a étre relativement bien documenté pour certains
écosystemes, en particulier pour la zone de glace saisonniere de I'Océan Austral. Notamment, il existe une
relation étroite entre I'abondance de certaines espéces d’Euphausiacés (le krill) et la couverture de glace.
Les années a forte couverture de glace (étendue et concentration) sont généralement caractérisées par une
forte abondance de krill, et vice versa (Loeb et al. 1997, Nicol et al. 2000). Le krill bénéficie de la banquise
car cette derniére agit en tant que support de micro algues et lui procure des ressources alimentaires
favorisant sa reproduction et sa survie. La glace de mer procure également au krill et a d’autres espéces
inféodées a ce milieu une protection vis-a-vis des prédateurs. Ainsi, la diminution de I'abondance de krill a

eme

I'échelle de I'Océan Austral au cours du 207" siecle (Atkinson et al. 2004) est trés probablement liée a une
diminution majeure de I'étendue de la banquise (de la Mare 1997, 2009). Dans les océans de I'hémisphéere
nord et en Arctique ou le suivi du plancton a été effectué depuis plusieurs décennies, le cycle de
développement, l'abondance et la distribution de Copépodes ont été fortement influencés par le
réchauffement de la température de I'eau de mer (Hays et al. 2005). Il est donc probable que les espéces de

plancton de I'Océan Austral répondent de maniére similaire.
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La communauté Antarctique d'oiseaux et de mammiféres marins se nourrit exclusivement dans la zone de
glace saisonniére pendant la moitié estivale de I'année (Ainley et Jacobs 1981, Ainley et al. 1998). Plusieurs
especes d'oiseaux et mammiféres marins se reproduisant a des latitudes situées plus au nord viennent se
nourrir dans cette zone pendant la période de reproduction (Weimerskirch et al. 1993, Catard et al. 2000,
Biuw et al. 2007). Par conséquent, on peut vraisemblablement penser que les changements climatiques et
océanographiques dans I'Océan Austral affectent 'abondance et/ou la disponibilité des principales espéeces
proies des oiseaux et mammiféres marins avec un impact potentiel sur les traits d’histoire de vie de ces
derniers. C’est le postulat sur lequel je me suis basé au cours de mes recherches, et a partir duquel jai
recherché s'il existait des relations entre variables climatiques/océanographiques et traits d’histoire de vie

(démographiques, phénologiques, distribution) des prédateurs marins endothermes.
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Figure 21. Représentation schématique simplifiée illustrant les principaux flux du réseau
trophique de I'écosysteme de I'Océan Indien sud, montrant I'importance des poissons
Myctophidés et des Euphausiacés. Sources : Ridoux (1994), Cherel et al. (2002a), (2002b),
(2002c), (2008) et Cherel (com. pers.).

Plusieurs facteurs confondants peuvent compliquer la détection de ces relations. Bien qu'il constitue une
région du globe difficile d’accés, I'Océan Austral a historiquement été exploité par 'homme (Figure 18). Aux
19°™ et 20°™ siécles I'exploitation & grande échelle pour la graisse des otaries a fourrure (Arctocephalus
sp.), des éléphants de mer (Mirounga leonina), des cétacés, de certaines espéces de manchots, et depuis le
dernier tiers du 20°™ siécle celle des poissons et crustacés a probablement affecté de maniére importante
les interactions entre les différentes composantes des réseaux trophiques et la dynamique des écosystemes
(Laws 1977). La trés forte exploitation jusqu’'a quasi extinction dans certains cas des populations de
plusieurs espéces de cétacés a vraisemblablement eu des conséquences importantes pour les populations
de manchots et d'otaries en augmentant les ressources disponibles pour ces derniers (I'’hypothése du
surplus de krill, Law 1977) et en diminuant la pression de prédation sur plusieurs espéces comme par
exemple celle exercée par les orques (Ainley et al. 2005). Des analyses isotopiques du carbone et de I'azote
de restes d'ossements, de plumes et de coquilles prélevés dans des colonies fossiles de manchot adélie

révelent un changement abrupt du régime alimentaire depuis les 200 derniéres années environ (Emslie et
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Patterson 2007). Les manchots semblent essentiellement s’alimenter de krill depuis 200 ans, alors qu'ils
consommaient des proies ayant un niveau trophique supérieur (Myctophidés entre autres) au cours des
8000 derniéres années. Ces résultats sont cohérents avec I'hypothése d'un surplus de krill engendré par
I'exploitation massive des otaries et des baleines, surplus qui aurait bénéficié a plusieurs espéces d'oiseaux

et de mammiféres marins de I'Océan Austral.

De méme, le développement des pécheries industrielles depuis les années 1960 dans I'Océan Austral a pu
affecter les populations de prédateurs en madifiant les interactions entre especes au sein des réseaux
trophiques (Ainley et Blight 2008). Il convient par conséquent d’'étre prudent dans l'interprétation des effets
des changements climatiques sur les populations de prédateurs qui peuvent étre en partie confondues avec
les dynamiques post-exploitations des ressources de I'Océan Austral. Parmi les conséquences de
I'exploitation des ressources marines de I'Océan Austral par I'homme figurent les prises accidentelles
d’espéces non ciblées, notamment des prédateurs marins endothermes. De nombreuses espéces d’'oiseaux
et de mammiféres marins suivent les bateaux de péche, attirés par les déchets alimentaires et les rejets de
péche. Derriére les palangriers, les oiseaux tentant d'attraper les appats fixés sur les hamecons des lignes
lors de la mise a I'eau de palangres se retrouvent eux-mémes hamegonnés et périssent noyés (Figure 22)

lors de 'immersion de la palangre (Brothers 1991).

Figure 22. En haut : Groupe d’oiseaux marins a l'arriére d’'un bateau palangrier. Les lignes
d’effarouchement (banderoles rouges) disposées a l'arriere d’un bateau pour empécher les
oiseaux d'accéder aux lignes sont visibles. En bas: Pétrel géant mort accroché & un
hamecon fixé sur une ligne de palangre.



Derriere les chalutiers, oiseaux et mammiferes marins peuvent mourir étranglés ou noyés dans le filet ou
apres avoir heurté les cables de traction du chalut (Baker et al. 2002). Ainsi chaque année environ 300 000
cétacés et autant d'oiseaux marins sont tués dans les engins de péche (principalement palangres, filets et
chaluts). On peut donc s’attendre a un effet négatif de ces pécheries via la mortalité accidentelle sur les taux
vitaux et les populations de certaines espéces de prédateurs. Néanmoins, ces pécheries offrent des
ressources alimentaires supplémentaires (rejets, déchets) qui peuvent bénéficier a certaines espéces
(Thompson 1992, Oro et al. 1995).

Sites d’études, données et aPProchcs analgtiqucs

| es sites d’étude

Les Terres Australes et Antarctiques Francaises (Figure 23) hébergent une cinquantaine d’espéces de
prédateurs marins supérieurs (Jouventin et Weimerskirch 1991) et, de part les positions géographiques des
différentes fles, offrent un large panel de conditions environnementales allant de milieux océaniques sub
tropicaux a polaires. Des parametres fondamentaux comme le climat, la température de I'eau, la structure
des réseaux trophiques et les communautés de prédateurs varient fortement d’'un écosystéeme a l'autre
(Knox 2007). Les prédateurs marins endothermes fréquentent ces iles pendant la période de reproduction
pendant laquelle ils viennent a terre pour pondre leurs ceufs ou mettre bas. C’est pendant cette période que
les animaux deviennent facilement accessibles (le reste de I'année les animaux sont en mer) et que les
dénombrements et manipulations (marquage, etc.) peuvent s’effectuer. Des sites d’études similaires existent
sur quelques autres iles de I'Océan Austral et sur le pourtour du continent Antarctique, ce qui permet
d'effectuer des comparaisons inter et intra spécifiques concernant les traits d’histoire de vie et I'impact des

changements globaux.
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Figure 23. Localisation des Terres Australes et Antarctiques Francaises ou sont effectués
les suivis a long terme des populations d’oiseaux et mammiféres marins, et des trajets en
mer du navire d’approvisionnement Marion Dufresne a partir duquel sont effectuées les
observations en mer.

72 Lcs données a long terme

Les données biologiques utilisées sont des données de suivi individuel par capture-marquage-recapture
(CMR), des données de dénombrement d'individus reproducteurs, des données de phénologie de
reproduction, des données de distribution en mer par observation directe a bord des navires et par
télémétrie. Les données de CMR sont issues du marquage des individus et de la relecture de ces marques
au cours de sessions d'observation (généralement de une a trois fois par an) via la recapture physique des
individus ou la relecture a distance des marques a l'aide de jumelles. Les marques utilisées sont des bagues
pour les oiseaux, des marques similaires aux boucles d'oreilles utilisées par les éleveurs pour les phoques,
ou encore des marques naturelles (taches sur le pelage ou encoches sur les ailerons) pour les phoques et

les orques.

Ces données constituent des histoires de vie individuelles qu'il est possible d'analyser a l'aide d’outils
méthodologiques initialement proposés par Cormack (1964), Jolly (1965) et Seber (1965) puis développés
récemment (Lebreton et al. 1992, Williams et al. 2002). Les données de dénombrement sont issues de
comptages effectués avec un pas de temps généralement annuel du nombre de couples reproducteurs dans
des colonies échantillons. Les données de phénologie sont des dates de premiére arrivée, de premiere
ponte ou d'éclosion collectées au cours de passages fréquents (journalier ou tous les deux jours) sur des
colonies échantillons. Les données de distribution en mer sont des données de présence/absence et
d’abondance collectées au niveau spécifique lors des traversées maritimes entre I'lle de La Réunion et les
fles Crozet, Kerguelen, Amsterdam et Saint Paul. Au cours de ces traversées des observateurs ont
systématiquement noté I'abondance et la présence de toutes les espéces d'oiseaux et de mammiferes
marins selon des protocoles standardisés.
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L'ensemble de ces données sont collectées chaque année grace a la présence de Volontaires Civils a I'Aide
Technique (VCAT) qui « hivernent » pendant une durée de 14 mois sur les bases scientifiques permanentes
installées sur les iles des TAAF, ainsi que lors de missions de plus courte durée (les campagnes d’été)
effectuées par des étudiants, et/ou du personnel du CEBC. Les VCAT sont employés par I'Institut Polaire

Paul Emile Victor et recoivent une formation au CEBC avant leur départ dans les TAAF.
Au cours de mes recherches j'ai pu étudier les réponses démographiques et écologiques de plusieurs

espéces de prédateurs marins (Tableau 1) aux changements climatiques et aux activités de péche au chalut

et a la palangre en utilisant ces données a long terme.
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Tableau 1. Caractéristiques des espéeces étudiées dans ce travail et durée des suivis (en années) par capture-marquage-recapture. * indique les suivis qui ne sont
plus en cours actuellement. Pois. = poissons, Céph. = céphalopodes, Crus. = crustacés. UICN = degré de menace selon les criteres de I'Union Internationale pour
la Conservation de la Nature. LC = préoccupation mineure, NT = quasi menacé, VU = vulnérable, EN = en danger, CR = en danger critique d’extinction.

Espéece Masse (g) Frég. de Régime Habitat d’alimentation Site Biome UICN  Suivis
reproduction alimentaire CMR

Manchot empereur 20200-41000 Annuelle Pois.>Céph.>Crus. Néritique-Océanique/ Terre Adélie Antarctique LC 32*

Aptenodytes forsteri Mésopélagique

Manchot Adélie 3640-8180 Annuelle Crus.>Pais. Néritique- Terre Adélie Antarctique LC 13*

Pygoscelis adeliae Océanique/Epipélagique

Albatros hurleur 6720-11910 Bisannuelle Céph.>>Pais. Océanique/Surface Crozet Sub antarctique VU 48

Diomedea exulans

Albatros d’Amsterdam 5000-8000 Bisannuelle Céph.>>Paois. Océanique/Surface Amsterdam Sub tropical CR 25

Diomedea

amsterdamensis

Albatros a sourcils noirs 2840-4660 Annuelle Pois.>Céph. Néritique/Surface Kerguelen Sub antarctique EN 27

Thalassarche melanophris

Albatros a bec jaune 2490-2930 Annuelle Pois.>Céph. Océanique/Surface Amsterdam Sub tropical EN 35

Thalassarche carteri

Albatros fuligineux a dos 2100-3250 Bisannuelle Céph.>Pais. Océanique/Surface Crozet Sub antarctique EN 13

sombre

Phoebetria fusca

Fulmar antarctique 720-940 Annuelle Pois.>Crus. Néritique- Terre Adélie Antarctique LC 45

Fulmarus glacialoides Océanique/Surface

Pétrel des neiges 202-490 Annuelle Pois.-Crus.>Céph. Néritique- Terre Adélie Antarctique LC 45

Pagodroma nivea Océanique/Surface

Pétrel bleu 150-250 Annuelle Pois.>Crus. Océanique/Surface Kerguelen Sub antarctique LC 23

Halobaena caerulea

Prion de Belcher 120-180 Annuelle Crus. Océanique/Surface Kerguelen Sub antarctique LC 23

Pachyptila belcheri

Pétrel a menton blanc 1100-1500 Annuelle Pois.-Crus.>Céph. Océanique/Surface Crozet Sub antarctique VU 23

Procellaria aequinoctialis

Pétrel gris 950-1200 Annuelle Céph.>Pais. Océanique/Surface Kerguelen Sub antarctique NT 23

Procellaria cinerea

Pétrel a téte blanche 580-810 Bisannuelle Céph.>Crus. Océanique/Surface Kerguelen Sub antarctique LC 23

Pterodroma lessonii
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Les données environnementales utilisées sont les données météorologiques locales, des indices climatiques
globaux, les données d’effort de péche et les données de mortalité accidentelle. Les données climatiques
(Tableau 2) concernent essentiellement la température atmosphérique, la température de I'eau de mer, la
hauteur de la surface de la mer, I'étendue et la concentration de la banquise et la pression atmosphérique.
Elles sont collectées via un réseau de navires, de stations météorologiques, de bouées dérivantes et de
satellites, et centralisées sur des bases de données disponibles sur Internet. Les données météorologiques
locales refletent les variations de parameétres atmosphériques et océaniques d’'une région a I'échelle des

heures ou des jours et décrivent ce que I'on appelle couramment la météo.

NPAFC |

il ICCAT
WCPFC

WCPFC

Figure 24. Carte montrant les zones océaniques gérées par les 13 organisations régionales
de gestion des péches. Source : BirdLife International.

Les indices climatiques globaux décrivent les conditions météorologiques ou océanographiques moyennes
d’une région géographique. Les flux d'air sont principalement régulés par des processus atmosphériques
contrélés par la topographie et la nature de la surface terrestre (océan-terre). Les climats de différentes
régions du globe sont le résultat de mouvements spécifiques de masses d’air au niveau de ces régions. Ces
mouvements peuvent cependant varier a cause de processus internes ou externes (réchauffement de
'atmosphere) et engendrer des variations climatiques a I'échelle saisonniére, annuelle ou interannuelle sur
de vastes régions géographiques. Ces indices climatiques globaux sont généralement dérivés de données
météorologiques telles que la pression atmosphérique ou la température (Wallace et Gutzler 1981). Des
relations étroites ont été démontrées entre ces indices climatiques globaux et des processus écologiques
dans diverses régions du globe et dans divers écosystémes (Stenseth et al. 2003, Hallett et al. 2004). Par
exemple, I'indice d'oscillation autrale (SOI) correspond a la différence de pression atmosphérique entre
Tahiti et Darwin (Australie). Le phénoméne El Nifio correspond a de fortes valeurs négatives de cet indice,
alors que le phénomeéne La Nifia correspond a de fortes valeurs positives. L’indice SOI a des répercutions
climatiques et océanographiques dans I'Océan Austral via des téléconnexions atmosphériques et

océaniques.

Les données d'effort de péche (Tableau 3) concernent le nombre d’hamecons filés par les palangriers

industriels (navire de péche péchant spécifiquement avec des palangres) et le nombre d’heures de
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chalutage effectuées par les chalutiers industriels. Ces données sont collectées par les capitaines des
navires lors des campagnes de péche a I'échelle des organisations régionales de gestion des péches et
disponibles sur Internet (Figure 24). Les données de mortalité accidentelle sont issues des programmes de
surveillance des péches et sont collectées par des observateurs de péche embarqués sur les palangriers et
les chalutiers. Ces données concernent le nombre d’individus d’espéces non ciblées par les pécheries qui
sont capturés et tués accidentellement par les engins de péche. Cependant, toutes les organisations
régionales de gestion des péches ne disposent pas d'un réseau d'observateur et il n'existe actuellement

aucune donnée de mortalité accidentelle pour certaines pécheries.
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Tableau 2. Indices climatiques globaux et variables océanographiques utilisées pour examiner I'impact des changements climatiques sur les prédateurs marins.

Indice climatique Acronyme Définition Effet dans I Océan Indien sud Site internet

Indice d’'Oscillation Australe SOl Différence de pression | SOl < 0= réchauffement des eaux; | www.cgd.ucar.edu
atmosphérique entre Tahiti et | synchrone ou avec décalage temporelle de 3 | www.bom.gov.au
Darwin a4 ans

Oscillation Antarctique SAM Différence de pression | SAM < 0 = diminution des vents d’ouest; | www.nerc-bas.ac.uk
atmosphérique entre 40S et 655 réchauffement des eaux

Dipble de I'Océan Indien IOD Différence de SST entre l'ouest et | IOD < 0 = diminution des vents d’ouest; | www.jamstec.go.jp
I'est de I'Océan Indien réchauffement des eaux

Variable climatique

Température atmosphérique T T iridl.Ideo.columbia.edu

Météo France

Température de surface de la | SST T iridl.Ideo.columbia.edu

mer

Concentration de la banquise SIC Pourcentage de recouvrement de iridl.Ideo.columbia.edu
la surface de la mer par de la glace

Etendue de la banquise SIE Distance entre le continent iridl.Ideo.columbia.edu
Antarctique et la ou la
concentration de glace est
inférieure & 15%

Anomalie de hauteur de la mer SSH mm Reflete la dilatation de la colonne d'eau; | podaac.jpl.nasa.gov

SSHA > 0 = colonne d’eau plus chaude iridl.Ideo.columbia.edu
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Tableau 3. Organisations régionales de gestion des péches concernées par le probléme de la mortalité
accidentelle des oiseaux et mammiféres marins de I'Océan Austral.

Organisation Acronyme Site internet
Commission for the Conservation of Antarctic | CCAMLR www.ccamlr.org
Marine Living Resources

Commission for the Conservation of Southern Blue | CCSBT www.ccsbt.org
Fin Tuna

International Commission for the Conservation of | ICCAT www.iccat.es
Atlantic Tunas

Indian Ocean Tuna Commission I0TC www.iotc.org
South West Indian Ocean Fisheries Commission SWIOFC www.swiofp.net
Western and Central Pacific Fisheries Commission WCPFC www.wcepfc.int

L’aPProchc méthodologiquc

L'approche méthodologique utilisée afin d’explorer les relations entre les paramétres démographiques et les
variables environnementales consiste dans un premier temps a identifier les zones océaniques fréquentées
par les espéeces étudiées (Figure 25). Ceci a été rendu possible grace aux résultats issus de recherches sur
I'écologie en mer de ces espéces a l'aide de balises Argos, GPS, et plus récemment d’isotopes stables et de
systemes de géo localisation (GLS). Ces recherches sont menées au CEBC depuis le début des années
1990 sur plusieurs espéces (Jouventin et Weimerskirch 1990, Weimerskirch et al. 1993, Guinet et al. 1997,
Weimerskirch et al. 1999, Weimerskirch et Wilson 2000, Weimerskirch et al. 2002, Cherel et al. 2006, Cherel
et Hobson 2007). Les données de reprises d’'oiseaux morts marqués avec des bagues ainsi que les données
d’'observation en mer ont également été utilisées. A partir de la connaissance des zones océaniques
fréquentées pendant I'année par les especes étudiées, les données environnementales (climatiques et
activités de péche) correspondant a ces zones ont ensuite été extraites pour chaque zone. Cette démarche
permet donc de mettre explicitement en relation les variations de I'environnement correspondant aux lieux
géographiques utilisés par les populations avec celles des paramétres démographiques. La précision
temporelle des informations concernant la distribution en mer des espéces est variable et ce n’est que
récemment que la distribution en mer en dehors de la période de reproduction est devenue accessible grace
a l'utilisation de GLS notamment. Les détails par espéce se trouvent dans les articles et ne sont pas

€eXPOoSseés ici.
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Figure 25. Représentation schématique de I'approche méthodologique utilisée pour
analyser I'impact des changements globaux sur la dynamique des populations.

L’aPProchc statistic]uc et modélisatrice

Concernant les données de CMR, les outils de modélisation récemment développés ont été utilisés pour
estimer les probabilités de survie, de recrutement, de reproduction en tenant compte du fait que certains
individus échappent a la capture : modéles de Cormack-Jolly-Seber et multiétats (Lebreton et al. 1992,
Williams et al. 2002). Les parametres démographiques ont également été intégrés dans des modeles
matriciels de population (Caswell 2001) afin d’'effectuer des études prospectives, rétrospectives, des
analyses de sensibilités et plus récemment des prévisions concernant les populations en fonction des
prédictions obtenues a partir des modéles climatiques globaux. Les données de dénombrement et de
reproduction ont quant a elles généralement été analysées a l'aide de modéle linéaires généralisés
(McCullagh et Nelder 1989, McCulloch et Searle 2001) ainsi qu'a l'aide de la méthode des ondelettes
(Cazelles et al. 2008). Cette derniére permet de caractériser une série temporelle non stationnaire par son
spectre de fréquence au niveau local et donc de détecter des cyclicités et des variations de cyclicité au
cours du temps. Les détails spécifiques a chaque analyse ne sont pas développés ici et sont présentés dans

les articles.
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Changcmcnts démographiqucs

Dans un sens, les oscillations des populations sont les mouvements des planétes de I'écologie, car elles
nous fournissent des systémes ou nous pouvons tester et aiguiser nos approches, avant de les appliquer

aux fluctuations des populations en général. Peter Turchin (Complex Population Dynamics).

|_es effets du climat

Les premiéeres études concernant les effets des fluctuations climatiques sur la dynamique des populations
regroupent les travaux effectués sur plusieurs especes de phoques et d'oiseaux marins en Géorgie du Sud
(Croxall et al. 1988), sur le pétrel des neiges en Antarctique (Chastel et al. 1993), sur trois especes de
phoques en Antarctique par Testa et al. (1991) et sur le pétrel bleu a Kerguelen par Guinet et al. (1998).
Croxall et al. (1988) avaient mis en évidence des relations entre les performances de reproduction de
plusieurs espéces et des variations de température de surface de I'eau de mer. Chez le pétrel des neiges
Chastel et al. (1993) avait suggéré une relation entre le phénomene El Nifio et la survie adulte. Testa et al.
(1991) avaient mis en évidence des fluctuations synchrones du nombre annuel de naissance chez le phoque
de Weddell et le léopard de mer avec lindice d'oscillation austral, ce dernier étant étroitement lié au
phénomeéne El Nifio. A partir des données a long terme du CEBC, Guinet et al. (1998) avaient mis en
relation différents paramétres de reproduction ainsi que la condition corporelle du pétrel bleu avec les
variations des températures de surface de I'eau de mer au sud de Kerguelen. C’est a la fin de ma thése que
je me suis alors intéressé plus particulierement aux variations d’un paramétre démographique clé chez les
oiseaux marins, la survie adulte, auquel le taux de croissance de la population est extrémement sensible

chez de telles especes a stratégie de reproduction lente.

En milieu purement antarctique, chez le pétrel des neiges et chez le manchot empereur, deux espéces
pagophiles par excellence, nous avons montré qu’il existait une relation entre la survie adulte et I'étendue de
la banquise (Barbraud et al. 2000, Barbraud et Weimerskirch 2001). Cependant, les relations étaient de
signe opposé chez ces deux espéces. Chez le manchot empereur, une diminution de I'étendue de la
banquise avait un effet négatif sur la survie, alors qu'il était positif chez le pétrel des neiges. Cette situation
peut paraitre paradoxale car en Terre Adélie ces deux prédateurs se nourrissent d'especes proies
étroitement liées a la banquise (Offredo et Ridoux 1986, Ridoux et Offredo 1989, Barbraud et Cherel
données non publiées). Il est possible que les stratégies d’alimentation différentes entre les deux especes
soient en partie a I'origine de ces relations contrastées. Le manchot empereur est une espece plongeuse se
reproduisant pendant I'hiver qui peut donc avoir accés a ses proies indépendamment de la couverture de
glace, contrairement au pétrel des neiges, sédentaire, se reproduisant pendant I'été et dont I'accés aux
proies peut étre géné par une couverture de glace importante, particulierement pendant I'hiver durant lequel
les ressources sont beaucoup moins abondantes en Antarctique. La relation négative entre I'étendue de la
banquise et la survie chez le manchot pourrait donc étre en partie due a une moindre abondance des proies

lors des années avec peu de banquise.
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Ces relations ont par la suite été confirmées au cours de la thése de Stéphanie Jenouvrier, que j'ai codirigé
avec Henri Weimerskirch, qui visait a explorer I'impact des fluctuations climatiques sur les oiseaux marins
antarctiques (Jenouvrier et al. 2003, 2005, 2006), et qui a également montré une influence de I'étendue de la
glace de mer sur la survie et la proportion de la population reproductrice chez le fulmar antarctique et sur la
taille de population chez le manchot Adélie. La relation négative mise en évidence chez le manchot Adélie,
espéce plongeuse, suggére un mécanisme similaire a celui proposé chez le manchot empereur. A l'inverse
du pétrel des neiges, la survie adulte et la proportion de reproducteurs chez le fulmar antarctique diminuent
avec I'étendue de la banquise. Ce contraste peut paraitre a nouveau paradoxal étant donné que le fulmar se
nourrit également de proies inféodées a la banquise (Ridoux et Offredo 1989). Contrairement au pétrel des
neiges le fulmar antarctique est cependant une espéce migratrice qui fréquente des eaux sub-antarctiques
en dehors de la période de reproduction. On peut donc émettre I'hypothése que chez ce dernier I'influence
de la glace de mer sur les paramétres démographiques se fera essentiellement via un effet de la glace de
mer sur I'abondance des ressources. C'est ce que suggere la relation entre la glace de mer et la proportion
de reproducteurs, ce dernier paramétre étant fortement influencé par la condition corporelle, et donc

'abondance de nourriture, chez les oiseaux marins (Drent et Daan 1980, Chastel et al. 1995).

En milieu sub-antarctique nous avons également pu détecter des relations entre parameétres
démographiques et variables océanographiques (Barbraud et Weimerskirch 2003, Inchausti et al. 2003). Le
DEA de Marie Nevoux a notamment permis de montrer qu’'une augmentation de température de surface au
sud de Kerguelen était reliée a une diminution du succes reproducteur d’'une population de prions de Belcher
a Kerguelen (Nevoux et Barbraud 2005). Cette étude a également mis en évidence un effet de I'étendue de
la banquise au sud de Kerguelen sur la survie adulte de cette population, et constitue I'une des premiéeres
études a suggérer l'influence potentielle de la banquise antarctique sur la dynamique de population
d’espéces se reproduisant sur des iles sub antarctiques mais fréquentant les eaux antarctiques pendant une

période définie de I'année.

Les théses de Marie Nevoux et de Virginie Rolland, que j'ai codirigé avec Henri Weimerskirch, ainsi que plus
récemment le post-doc de Philippe Rivalan ont étendu ces recherches a plusieurs especes d’albatros
fréquentant des milieux océaniques sub-tropicaux a sub antarctiques (Nevoux et al. 2006, Rolland et al.
2008, 2009, sous presse). Ces travaux ont été pionniers dans I'étude des effets des fluctuations climatiques
sur les albatros, dont 90% des especes sont menacées d’extinction (IUCN 2007). Comme attendue d’un
point de vue théorique, la plupart des relations entre variables climatiques et paramétres démographiques
ont été détectées sur le succés reproducteur, bien que chez certaines espéces la survie adulte semble
influencée par des variables climatiques. Parmi ces espéces, c'est probablement chez I'albatros a sourcils
noirs que notre compréhension des mécanismes sous jacents a ces relations est la plus avancée, méme si
elle reste fragmentaire. Pendant la période de reproduction les albatros a sourcils noirs a Kerguelen se
nourrissent au niveau de la marge du plateau péri-insulaire a I'est et au sud de Kerguelen. Au sein de cette
zone océanique, la productivité primaire est principalement déterminée par la mise en suspension de
nutriments, en particulier le fer qui est un élément limitant dans la croissance du phytoplancton dans I'Océan
Austral (Blain et al. 2008), dans la colonne d’eau via des phénoménes de convection liés a « I'effet ile » de
Kerguelen (Park et al. 2008a, 2008b). Les ondes de marée interne engendrent des déplacements verticaux

de masses d’eau de I'ordre de 80 m au niveau du plateau de Kerguelen, faisant remonter des nutriments
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dans la couche euphotique. Ces éléments nutritifs stimulent alors la croissance du phytoplancton et par
conséquent la productivité du réseau trophique. Une augmentation de la température de surface de I'eau de
mer dans cette zone engendre une augmentation du métabolisme des organismes (Tilzer et al. 1986) et
donc une augmentation de la productivité, se traduisant probablement par une augmentation des ressources

alimentaires pour l'albatros a sourcils noirs.

Méme si I'albatros a sourcils noirs a Kerguelen se nourrit essentiellement de poissons (Cherel et al. 2000) et
que les relations fonctionnelles entre I'abondance de ces espéces proies et la production primaire restent
inconnues a ce jour, plusieurs de ces especes de poisson consommeées sont connues pour s'alimenter sur
des crustacés (Duhamel et Hureau 1985, Green et al. 1998), ce que suggére I'étude du régime alimentaire
de l'albatros a sourcils noirs a Kerguelen (Cherel et al. 2000). Cependant, plusieurs espéces proies des
albatros a sourcils noirs sont des espéces benthiques, et méme si certaines deviennent accessibles aux
albatros prés de la surface via les rejets de péche, plusieurs espéces benthiques consommeées ne sont pas
capturées par les engins de péche. Il existe donc probablement un mécanisme facilitant I'accessibilité aux
proies, comme par exemple des prédateurs marins plongeurs faisant remonter les proies a la surface. Ce
mécanisme reste a ce jour inconnu et limite notre compréhension des effets des fluctuations climatiques sur

les paramétres démographiques de I'albatros a sourcils noirs.

C’est dans la mer de Scotia, Atlantique sud, que la connaissance des mécanismes reliant la variabilité
climatique, les réseaux trophiques et les paramétres démographiques des prédateurs marins est
actuellement la plus approfondie. Ceci a été récemment synthétisé dans les travaux de Murphy et al. (2007)
et Trathan et al. (2007). Dans la partie nord de cette mer, les interactions entre la circulation océanique et la
topographie sous marine généerent un mélange des masses d’eau mettant a disposition des espéces de
phytoplancton des concentrations élevées en nutriments et en fer dissous. L'allongement de la durée de la
photopériode pendant I'été favorise alors une forte production primaire. Au sud de la mer de Scotia, la
production primaire est en partie contrblée par I'étendue de la glace de mer, la variabilité interannuelle de

celle-ci générant une forte variabilité de la production primaire.

Dans cet écosysteme, le krill constitue I'espéce clé, étant a la fois la principale espece consommant le
phytoplancton et la principale espéce consommée par les prédateurs supérieurs (Figure 26). L’abondance et
la distribution spatio-temporelle du krill sont étroitement dépendantes de la couverture de glace en hiver et
au printemps, ainsi que des courants océaniques horizontaux régissant la dispersion du krill dans la mer de
Scotia a partir des zones d’hivernage et de reproduction. La variabilité interannuelle de I'étendue de glace et
des températures de surface, en partie liée au phénomene El Nifio, affecte I'abondance et la distribution
printaniére et estivale du krill, avec notamment une diminution du recrutement du krill lors des périodes
chaudes. Au niveau des prédateurs marins supérieurs, ceci se traduit par des changements de régime

alimentaire et de fortes variations des parameétres démographiques.

Au cours des 50 dernieres années I'abondance de krill a significativement diminué dans cet écosysteme
suite a une réduction importante de I'étendue de la glace de mer liée au réchauffement climatique. Ceci a eu
des conséquences profondes sur I'abondance et la distribution de plusieurs espéces d'oiseaux (manchots,
albatros) et mammiféres (otaries) marins au sein de cet écosystéme. Cependant, ces relations entre les

changements climatiques et les parameétres démographiques sont probablement affectés par les
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conséquences de I'exploitation des cétacés, otaries et éléphants de mer au cours du XX*™ siécle, qui a été

particulierement intensive dans le sud de I'Océan Atlantique. Cette exploitation massive a trés probablement
contribué a modifier 'abondance des populations de plancton, notamment de krill, dont les effets se
poursuivent peut étre actuellement (Laws 1985). Ainsi, les populations de cétacés n'ont pas recouvré leurs
effectifs antérieurs a leur exploitation alors que les effectifs des otaries Antarctiques sont passés de
quelques centaines a 2-3 millions en Géorgie du Sud. Ces changements sont probablement a I'origine d’'une
compétition accrue pour le krill (Barlow et al. 2002) et influencent probablement la réponse des prédateurs

marins aux changements climatiques.

[Prédateurs supérieurs|

I

Prédateurs
Intermédiaires|

i

Krill
- distribution
-croissance, age
- reproduction, recrutement
- population

ﬁD

|Dynamique des nutriments et des niveaux trophiques inférieur5|

T

|Inf|uences océanographigues et de la banquise|

Figure 26. Représentation schématique du réseau trophique de la mer de Scotia, Océan
Atlantique Sud. Source Murphy et al. (2007).

Une synthése des études portant sur les effets des fluctuations climatiques sur les paramétres

démographiques est présentée dans le Tableau 4. Plusieurs patrons peuvent étre identifiés.

| es variables ciimatiques — Bien que l'effet de plusieurs variables climatiques ait été examiné, les

variables les plus fréquemment utilisées sont I'étendue ou la concentration de la glace, la température de
surface et l'indice d'oscillation australe. Concernant les variables indicatrices de I'état de la glace de mer
(SIE et SIC), on note autant d’effets positifs (13) que d’effets négatifs (14), alors qu'une augmentation des
températures de surface ou un SOI négatif (reflétant un événement El Nifio) semblent en régle générale
avoir un effet négatif sur les paramétres démographiques (22 relations négatives contre 4 positives pour les
SST, et 11 relations positives contre 2 négatives pour le SOI). Dans plusieurs systémes océaniques et
cétiers et en particulier au niveau des zones d’'upwelling ou des zones frontales, les anomalies chaudes de
température de I'eau de mer sont connues pour avoir un effet négatif sur les productions primaire et
secondaire, car elles correspondent a une diminution de la couche de mélange et empéche la remontée de
nutriments dans la zone euphotique. La couche de mélange désigne la lame d’eau ou I'oxygene sous forme

dissoute se trouve en concentration importante permettant ainsi aux organismes phytoplanctoniques de se
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développer grace aux nutriments et a la lumiére. Des effets négatifs des anomalies chaudes sur les
populations de prédateurs marins (paramétres démographiques, taux de croissance des populations) ont été
documentés dans de nombreux écosystémes océaniques (Atlantigue Nord : Kitaysky et Golubova 2000,
Thompson et Ollason 2001, Durant et al. 2003, Frederiksen et al. 2004, Grosbois et Thompson 2005, Harris
et al. 2005, Sandvik et al. 2005; Pacifique : Veit et al. 1997, Kitaysky et Golubova 2000, Jaksic 2001,
Harding et al. 2003, Bertram et al. 2005 ; Global : Alheit 2009). Il convient cependant de noter que des
relations positives entre parametres démographiques et température de surface ont été détectées dans
d’'autres écosystemes (voir Sandvik et al. 2008 pour une synthése récente), suggérant I'existence de
processus océanographiques et trophiques régionaux, tel qu'illustré plus haut avec I'exemple de I'albatros a

sourcils noirs.

D’autres patrons semblent émerger lorsque I'on examine les effets au niveau des paramétres
démographiques. Alors qu'il ne semble pas exister de patron global concernant les variables liées a
I'étendue de la glace, le succes reproducteur semble étre négativement affecté par de fortes étendues ou
concentrations de la banquise (6 relations négatives contre 2 positives), qui a l'inverse semblent affecter
positivement les tailles de population reproductrice (7 relations positives contre 3 négatives). Les oiseaux
marins en général ont des stratégies de recherche alimentaire a partir d’'une place centrale (le nid ou la
colonie) pendant la période de reproduction, et leur habitat d’alimentation dans les zones de glace est
généralement le pack, c'est-a-dire une banquise lache ne recouvrant que partiellement la surface de la mer".
Une forte étendue de banquise peut donc géner I'accés aux ressources alimentaires pour ces prédateurs en
les obligeant a parcourir plus de distance, diminuant les fréquences de nourrissage des jeunes, leur
croissance et par conséquent le succes reproducteur. Ceci est typiquement le cas du manchot empereur qui
pendant la reproduction va s’alimenter dans les zones d’eau libre ou de pack (Ancel et al. 1992, Zimmer et
al. 2008) et chez lequel nous avons montré que la mortalité des jeunes apres I'éclosion était négativement

reliée a I'étendue de la banquise (Barbraud et Weimerskirch 2001, Massom et al. 2009).

Chez la plupart des espéces d'oiseaux et de mammiféres marins, la taille de la population reproductrice est
guant a elle déterminée par la probabilité de reproduction des individus qui dépend en partie des ressources
stockées avant la reproduction (Drent et Daan 1980, van Noordwijk et de Jong 1986, Weimerskirch 1992,
Chastel et al. 1995). Plusieurs travaux montrent un effet positif de I'étendue de la glace de mer sur certaines
espéces proies situées a des positions clés dans le réseau trophique de ces prédateurs (Loeb et al. 1997,
Nicol et al. 2000). Par conséquent on peut émettre I'hypothése qu’une plus grande étendue de banquise
avant la reproduction favorise I'abondance des espéces proies et I'acquisition d’une bonne condition
corporelle permettant a de nombreux individus de se reproduire. Les relations plutdt positives (4) que
négatives (2) entre la proportion de la population reproductrice ou la probabilité de recrutement et I'étendue
ou la concentration de glace semblent aller dans le sens de cette hypothése. Aucune tendance concernant
les effets des variations de I'état de la glace sur la survie ne semble se dégager pour le moment. Cependant

peu détudes ont examiné ces relations. De plus, la survie étant généralement estimée avec un pas de

'la banquise désigne I'eau de mer gelée. Sur une aire donnée, toute la surface de la mer peut étre gelée, ou bien une partie
seulement. On parle alors de pack, ce qui correspond & des morceaux de banquise dérivant a la surface de la mer et séparés par des
zones d’eau libre de glace. Le pack peut étre plus ou mons dense, cette densité étant caractérisée par la concentration de la glace de
mer (SIC). L'étendue de la banquise mesurée par satellite correspond a la distance séparant la terrre ferme de I'endroit ou la
concentration de glace atteint un maximum de 15%. En deca de 15%, il est actuellement extrémement difficile d’effectuer une
distinction entre la banquise et I'eau libre de glace a I'aide des données satellites.
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temps annuel, I'effet de conditions de glace affectant la survie pendant une période critique de I'année peut

ne pas étre détecté.

Le patron des effets de la température de surface ou du SOI décrit plus haut se retrouve au niveau des
paramétres démographiques. Sachant que les valeurs négatives de SOI correspondent en général a des
anomalies chaudes de température, on peut dégager 20 relations négatives (contre 4 positives) sur le

succes reproducteur et 10 relations négatives (contre 2 positives) sur la survie adulte.

Les régions et les cspéces — Malgré ces tendances générales, il existe des effets contrastés des

variables climatiques selon les régions pour une méme espéce et selon les espéces pour une méme région.
Pour le manchot adélie, I'albatros a sourcils noirs, le prion de Belcher et le pétrel des neiges chez qui les
effets des variables climatiques ont été examinés dans plusieurs localités, la méme variable climatique n'a

pas nécessairement les mémes effets.

Chez le manchot adélie, en Péninsule Antarctique, une diminution de la glace a plutdt un effet négatif sur le
taux de croissance des populations, alors que l'inverse est observé sur le pourtour du continent Antarctique.
Le modele d’optimalité proposé par Smith et al. (1999) permet de résoudre ce paradoxe (Figure 27). Ce
modéle, basé sur le modéle d'intensité de perturbation intermédiaire proposé pour expliquer la diversité
spécifique en milieu tropical forestier et corallien (Connell 1978), postule qu'il existe des conditions
d’englacement qui maximisent le taux de croissance des populations de manchot adélie. Ces conditions sont
situées entre des extrémes de perturbation (beaucoup de glace, peu de glace) ou le taux de croissance est
faible. Selon ce modele, les populations situées en Péninsule Antarctique ne sont plus dans une situation
optimale du fait de I'importante diminution de I'étendue de glace de mer dans cette région au cours des
derniéres décennies (IPCC 2007). En revanche, les populations situées plus au sud s’approchent des
conditions optimales bénéficiant de cette méme réduction de la glace de mer. Ce modeéle d’optimalité
semble trés fécond et pourrait étre testé chez d’autres espéces de prédateurs marins. De telles variations
latitudinales des effets des fluctuations climatiques sur des paramétres démographiques ont récemment été
mises en évidence dans I'hémisphére nord (Sandvik et al. 2008). Dans I'Océan Austral, une des limitations
actuelles reste cependant le manque de données a long terme a I'échelle de plusieurs sites de reproduction

pour la plupart des espéces.
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Figure 27. Modéle conceptuel d'optimalité indiquant la trajectoire des populations de
manchot empereur et de manchot adélie en Péninsule Antarctique et en Antarctique
continental en relation avec les changements climatiques et un déclin des années avec une
forte couverture de glace de mer. Les fleches indiquent le sens de changement du taux de
croissance avec une diminution de la fréquence des années avec beaucoup de glace.
Modifié d’aprés Smith et al. (1999).

Cependant, les particularités régionales de I'Océan Austral ne doivent pas étre ignorées. Celui-ci, bien
gu’océanographiquement inter connecté, ne constitue pas un écosysteme unique et différentes régions sont
dominées par différents réseaux trophiques comme cela a été mentionné plus haut. On peut donc s’attendre
a ce que la réponse de ces réseaux trophiques aux mémes changements océanographiques dépende de la
structure méme de ces réseaux, et par conséquent a des réponses contrastées des différentes populations

d’'une méme espéce.

Les relations représentées dans le Tableau 4 suggérent que des espéces de prédateurs marins
sympatriques réagissent differemment aux fluctuations d’'une méme variable climatique. Les théses de
Stéphanie Jenouvrier, Marie Nevoux et Virginie Rolland ont permis d’apporter des éléments nouveaux a ce
sujet. En Terre Adélie, par exemple, une augmentation de I'étendue de la glace de mer a un effet négatif sur
le succes reproducteur du manchot empereur alors gu'il est nul chez le manchot adélie et le fulmar
Antarctique. A Kerguelen et en Géorgie du Sud, les anomalies chaudes de température de surface ont un
effet positif sur le succeés reproducteur de I'albatros a sourcils noirs, mais négatif chez le pétrel bleu, le prion
de Belcher, le manchot papou, I'otarie a fourrure ou la baleine franche australe.

De tels contrastes entre espéces et entre régions montrent la difficulté a établir des patrons généraux
concernant I'impact des changements climatiques sur ces populations de prédateurs marins. Ceci est en
partie attendu compte tenu que la plupart des especes sympatriques ont des phénologies et des
morphologies différentes et que les réseaux trophiques ainsi que I'abondance des ressources sont
différentes entre sites. Ainsi, quelques travaux suggérent l'existence d'effets contrastés des variables

climatiques sur les parameétres démographiques. Kitaysky et Golubova (2000) ont par exemple montré une
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relation positive entre les températures de surface et le succes reproducteur chez deux espéces piscivores
(le starique cristatelle Aethia cristatella et le starique perroquet Cyclorhinchus psittacula) mais négative chez
deux espéeces planctonivores (le macareux huppé Lunda cirrhata et le macareux cornu Fratercula
corniculata) en mer d’Okhotsk. Dans I'Océan Austral, le niveau trophique des espéces pour lesquelles des
relations entre variables climatiques et parametres démographiques ont été détectées est trés large
(Tableau 5), allant d'especes planctonivores (baleine franche australe) a des espéces se nourrissant
principalement de calamars. Ceci suggéere des effets potentiels du climat quel que soit le niveau trophique
des prédateurs marins endothermes de I'Océan Austral. Néanmoins, lorsque I'on se focalise sur les trois
paramétres démographiques les plus étudiés (succes reproducteur, survie adulte et nombre de
reproducteurs) il semble exister une tendance vers un impact moins fréquent des variables climatiques sur
ces parameétres chez les espéces occupant des niveaux trophiques élevés (Figure 28 Adultes, données

issues du tableau 4).

Tableau 4. Espéces d'oiseaux et de mammiféres marins de I'Océan Austral pour lesquelles des relations
entre parameétres démographiques et variables climatiques ont été misent en évidence et dont le niveau
trophique a été mesuré par une méme méthode isotopique. O°N (%o) indique le niveau trophique (Hobson et
al. 1994). Des valeurs faibles (fortes) indiquent un niveau trophique bas (haut).

Espéce Statut J°N (%o) | SD J°N (%) |Référence

Prion de Belcher adulte 8.5 0.7 | Cherel et al. (2002a)
Manchot adélie adulte 9 0.2 [ Cherel (2008)

Pétrel bleu adulte 9.1 0.6 [ Cherel et al. (2002b)
Manchot royal adulte 9.8 0.2 | Cherel et al. (2008)
Pétrel des neiges adulte 9.9 1.4 | Hodum et Hobson (2000)
Manchot papou adulte 104 1.3 | Cherel et al. (2008)
Fulmar antarctique adulte 10.5 0.6 | Hodum et Hobson (2000)
Albatros fuligineux a dos clair adulte 11.86 1.92 | Cherel et al. non publié
Manchot empereur adulte 12 0.4 | Cherel (2008)

Albatros fuligineux a dos sombre | adulte 14.48 0.5 | Cherel et al. non publie
Albatros & bec jaune adulte 15.36 0.9 | Cherel et al. non publié
Albatros a sourcils noirs adulte 15.37 1.76 | Cherel et al. non publié
Albatros hurleur adulte 15.67 0.75 | Cherel et al. non publié
Albatros a sourcils noirs adulte 15.79 0.58 | Cherel et al. (2000)
Pétrel & menton blanc adulte 16.65 0.47 | Cherel et al. non publié
Albatros d'Amsterdam adulte 16.89 0.35 | Cherel et al. non publié
Prion de Belcher poussin 8.9 0.5 | Cherel et al. (2002a)
Pétrel bleu poussin 9.7 0.8 | Cherel et al. (2002b)
Manchot adélie poussin 10.2 0.8 | Cherel (2008)

Fulmar antarctique poussin 11.2 1.1 | Hodum et Hobson (2000)
Fulmar géant poussin 11.97 0.23 | Cherel et al. non publié
Pétrel des neiges poussin 12 0.4 | Hodum et Hobson (2000)
Pétrel & menton blanc poussin 12.21 0.69 | Cherel et al. non publié
Fulmar de Hall poussin 12.35 0.19 | Cherel et al. non publié
Albatros fuligineux & dos clair poussin 12.37 0.42 | Cherel et al. non publié
Manchot empereur poussin 124 0.7 | Cherel (2008)

Albatros & sourcils noirs poussin 12.63 0.7 | Cherel et al. non publié
Albatros a sourcils noirs poussin 12.88 0.53 | Cherel et al. non publié
Albatros fuligineux & dos sombre | poussin 13.09 0.45 | Cherel et al. non publié
Pétrel gris poussin 13.62 0.44 | Cherel et al. non publié
Albatros hurleur poussin 13.89 0.35 | Cherel et al. non publié
Albatros & bec jaune poussin 14.12 0.43 | Cherel et al. non publié
Albatros d’Amsterdam poussin 15.69 0.34 | Cherel et al. non publié
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Si cette relation est confirmée par des études ultérieures, pourquoi existerait-il une atténuation de l'impact
des variations climatiques dans les niveaux trophiques supérieurs par rapport aux niveaux trophiques
inférieurs ? Il est possible que ces espéces aient un degré de spécialisation (en termes d’habitat ou de niche
trophique) moindre que celles occupant des niveaux trophiques plus bas. Dans ce cas, elles parviendraient
a trouver de la nourriture plus facilement lorsque les conditions océanographiques varient fortement d’une
année a l'autre, ou auraient une gamme d’habitats plus variée ou trouver leur nourriture. En milieu terrestre,
le déclin plus marqué des espéces spécialisées dans un habitat que des espéces généralistes a été mis en
évidence en paralléle avec le changement climatique (Jiguet et al. 2007a). Une autre hypothése est que les
espéces occupant des niveaux trophiques élevés consomment des espéces proies relativement longévives
(poissons, calmars) par rapport aux proies consommées par les prédateurs occupant des niveaux
trophiques inférieurs (copépodes, euphausiacés, amphipodes). Les espéces proies longévives étant
relativement moins affectées par les fluctuations climatiques, leurs prédateurs seraient également moins

affectés.
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Figure 28. Pourcentage de relations significatives entre paramétres démographiques
(succes reproducteur, survie adulte et nombre de reproducteurs) et variables climatiques en
fonction du niveau trophique (615N) d’'oiseaux et mammiféres marins de I'Océan Austral.

Adultes : yZ =1.491,P =0222 : jeunes y? =0.227,P =0634.

Récemment plusieurs études ont tenté d'identifier des patrons de covariations entre les effets des variables
climatiques sur les populations et leurs traits d’histoire de vie. En effet, puisqu’il sera extrémement difficile et
long d’obtenir des informations démographiques détaillées au niveau spécifique pour comprendre et prédire

les effets des changements climatiques sur les espéeces, une alternative est d'identifier I'effet des
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changements climatiques sur les populations a travers les traits d’histoire de vie des espéces tel que la

longévité.

Morris et al. (2008) ont montré que les espéces ayant un temps de génération court (insectes, plantes
annuelles, algues) devraient étre plus affectées par une augmentation de la variabilité de leurs taux vitaux
que les espéces a temps de génération long (plantes pérennes, oiseaux, ongulés). Chez les especes a forte
longévité les sensibilités du taux de croissance aux taux de reproduction sont en général relativement plus
faibles que celles des taux de survie (Pfister 1998, Caswell 2001). En conséquence, une augmentation de la
variabilité des taux de reproduction aura un impact moindre qu'une augmentation des taux de survie. De
plus, il semble exister une plus forte résilience a la variabilité interannuelle chez les espéces a forte longévité
(Morris et al. 2008). Les changements climatiques pouvant induire une augmentation de la variabilité des
taux vitaux, ils auront donc potentiellement un impact plus fort chez les espéces a temps de génération court
gue chez les espéeces a temps de génération long. Il faut cependant noter que dans cette étude, la capacité
d’'adaptation des espéces n'a pas été modélisée. Cette étude montre également que l'appartenance
taxonomique n'a que tres peu d'effet sur la réponse potentielle des populations aux changements

climatiques.

Le gradient de temps de génération utilisé par Morris et al. (2008) est trés large, et toutes les espéces de
prédateurs marins endothermes de I'Océan Austral se retrouvent a une extrémité de ce gradient, empéchant
d’effectuer des prédictions fiables au sein de ce groupe. Néanmoins, les théses de Marie Nevoux et de
Virginie Rolland ont permis de montrer qu'il existait une plus forte sensibilité aux fluctuations climatiques des
parametres auxquels le taux de croissance est le moins sensible (taux de reproduction) chez plusieurs
espéeces de pétrels et d’albatros. Ces résultats sont globalement conformes aux prédictions de la théorie de
la canalisation des traits d’histoire de vie (Stearns et Kawecki 1994, Pfister 1998, Saether et Bakke 2000,
Ehrlén 2003, Gaillard et Yoccoz 2003, Morris et Doak 2004, Altwegg et al. 2007). Le nombre d’études ayant
utilisé des procédures d'analyses standardisées permettant d'effectuer des comparaisons entre sites et
entre espéces (Grosbois et al. 2008) reste cependant faible et demande a étre augmenté afin de confirmer
ces tendances. Cette hétérogénéité des méthodes d’analyse rend également difficilement interprétables les

résultats d'une analyse comparative effectuée en Atlantique Nord (Sandvik et Erikstad 2007).

| es saisons et les effets retard - Leffet des fluctuations climatiques saisonniéres (pendant la

reproduction et en dehors de la reproduction) sur la taille de population de plusieurs espéeces (manchot
empereur, manchot adélie, manchot a jugulaire, manchot papou, pétrel des neiges) appui I'hypothese
« tub » proposée pour expliquer les variations d’effectifs des espéces migratrices (Saether et al. 2004). Cette
hypothése, dont I'origine remonte a Lack (1954), prédit que les fluctuations de la taille des populations sont
étroitement associées aux variations climatiques en dehors de la saison de reproduction car les interactions
entre climat et densité dépendance déterminent le nombre d'individus qui survivent a cette période critique,
pendant laquelle les ressources sont généralement moins abondantes, le climat plus rude et les tailles de
populations augmentées par la production de jeunes. L’hypothése «tap » prédit quant a elle que les
fluctuations de la taille des populations sont étroitement associées aux variations climatiques pendant la
saison de reproduction car la reproduction influence le nombre d’individus recrutés dans la population
'année suivante. A partir d’'une synthése des études ayant examiné les relations entre les fluctuations

climatiques et les tailles de populations chez les oiseaux, Saether et al. (2004) suggérent que I'hypothése
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tub semble étre vérifiee chez les espéces nidicoles de la zone tempérée de I'hémisphére nord, alors que
I'hypothése tap semble étre vérifiée chez la plupart des espéces nidifuges et celles inféodées aux milieux
arides. Les deux hypothéses ne sont cependant pas exclusives et la taille d’une population peut étre

influencée par les conditions climatiques pendant et en dehors de la reproduction (Saether et al. 2006).

Toutefois, les effets chez les prédateurs marins ne sont pas en accord complet avec les prédictions issues
de ces deux hypothéses. En effet, chez plusieurs espéces (albatros a sourcils noirs, manchot empereur,
fulmar Antarctique par exemple) les variations climatiques pendant la période de reproduction peuvent avoir
un effet plus important sur la survie que sur le succés reproducteur, et chez certaines espeéces les conditions
climatiques hivernales peuvent avoir un effet sur la reproduction (pétrel bleu, pétrel des neiges, albatros a
sourcils noirs, albatros a bec jaune). Ceci n'est pas contre intuitif puisque les conditions en hiver, en
modifiant I'abondance et I'accessibilité des ressources, déterminent en partie la condition corporelle des

futurs reproducteurs, et donc leur capacité a mener a bien leur reproduction.

Pour l'albatros fuligineux a dos sombre qui exploite une zone a peu prés similaire pendant la reproduction et
en dehors de la reproduction, les anomalies climatiques en hiver peuvent avoir des répercutions sur le
réseau trophique qui ne se manifestent qu’au moment de la reproduction sur les individus et leur succes
reproducteur. De tels effets retards, allant de plusieurs mois a quelques années, dans la réponse
démographique ou populationnelle a des fluctuations climatiques ont été documentés dans plusieurs
écosystéemes (Stenseth et al. 2002), y compris chez les oiseaux et mammiféres marins de I'Océan Austral
(Tableau 5). Ces effets retards sont probablement dus a des interactions entre les processus

démographiques et la variabilité climatique.

Chez des espéces a forte longévité et a reproduction différée, les conditions climatiques pendant la période
de croissance peuvent avoir un impact plusieurs années plus tard sur le recrutement ou les performances de
reproduction (Lindstrém 1999, Thompson et Ollason 2001, Cam et al. 2003, Sedinger et al. 2004, Van de
Pol et al. 2006). Cependant, peu d'étude, a part celle de Thompson et Ollason (2001) sur le fulmar boréal
(Fulmarus glacialis), ont examiné les effets des conditions de croissance sur les parameétres
démographiques chez des espéces présentant des longévités et des ages d'entrée en reproduction
comparables a ceux de la majorité des prédateurs marins endothermes de I'Océan Austral. Au cours de la
these de Marie Nevoux, aucun effet des conditions climatiques pendant la croissance du jeune sur la
probabilité de recrutement et de survie immature n'a été détecté chez l'albatros a sourcils noirs (Nevoux et
al. soumis). Il semble que les effets des conditions climatiques pendant la croissance sur les parametres
démographiques soient plus prononcés chez les espéces a faible longévité (Haywood et Perrins 1992,
Verhulst et al. 1997, Lindstrém 1999, Green et Cockburn 2001) que chez les espéces a plus forte longévité
chez lesquelles de tels effets ont été mis en évidence (Gaillard et al. 2000, Cam et al. 2003, Sedinger et al.
2004, Van de Pol et al. 2006, Reid et al. 2008) ou pas (Reed et al. 2003, Crespin et al. 2006). Ces résultats
suggéerent que la longue période immature chez des espéeces a trés forte longévité atténue I'impact des
conditions climatiques pendant la croissance possiblement via une sélection ou un apprentissage progressif
des individus au cours de leur période d'immaturité (Greig et al. 1983, Weimerskirch 1992, Cam et Monnat
2000, Daunt et al. 2007).



Cependant, dans I'Océan Austral, un phénomeéne physique pourrait également étre a I'origine de ces effets
retards. La circulation océanique ininterrompue d’Ouest en Est du courant circumpolaire Antarctique permet
en effet la propagation des anomalies océanographiques dans une grande partie de I'Océan Austral (White
et Peterson 1996, Murphy et al. 1995, White et al. 2002, Venegas 2003, Trathan et al. 2007). Ainsi,
I'existence d’'une onde circumpolaire Antarctique propageant les anomalies chaudes de température de la
mer en partie générées par El Nifio, a été mise en évidence lors de la période 1980-1996 (White et Peterson
1996, Connolley 2002, Xiao et al. 2005). Cette onde permet d’expliquer 25% de la variabilité interannuelle
des températures de surface dans I'Océan Austral, 65% de cette variabilité étant due a une variabilité quasi-
stationnaire, elle-méme modulée par El Nifio (Park et al. 2004). Ainsi, des anomalies chaudes de
température de la mer sont observées en Géorgie du Sud, a Crozet et a Kerguelen avec des décalages de
[P, (B et (4 ans respectivement avec l'indice d'oscillation australe (Guinet al. 1998, Murphy et al. 2007,
Trathan et al. 2007), le signal s’atténuant dans I'est de I'Océan Indien Sud (Park et al. 2004, Trathan et al.
2007).

Une approche plus mécanistique pour identifier les effets saisonniers des variations climatiques sur les
populations consiste a déterminer a quel moment de I'année le taux de croissance de la population est le
plus affecté par les variations des parameétres démographiques. Une fois ces paramétres identifiés,
déterminer quelles sont les variables climatiques qui les influencent le plus. Cette démarche a été effectuée
sur le pétrel bleu a Kerguelen (Barbraud et Weimerskirch 2003). Une particularité de cette espéce est que
les individus fréquentent leur terrier pendant une période prénuptiale (environ un mois avant la ponte) et une
période postnuptiale (environ deux mois apres I'envol des poussins) en plus de la période de reproduction.
Ce patron de fréquentation permet de capturer et d'identifier les individus plusieurs fois par an et donc
d’estimer des probabilités de survie saisonniére. Ainsi, nous avons pu montrer que chez cette espéce,
environ 70% de la mortalité avait lieu en hiver et qu'elle était particulierement élevée lorsque des
évenements El Nifio (avec un décalage de 3-4 ans), correspondant a des anomalies chaudes des
températures de surface, sont en phase avec des tailles de population élevées. Le succes reproducteur des
pétrels bleus est également négativement influencé par des anomalies chaudes en hiver (Guinet et al. 1998,
Inchausti et al. 2003) via une diminution de la condition corporelle (Chastel et al. 1995, Guinet et al. 1998).
Or, une étude récente montre que lorsque les températures de surface sont anormalement chaudes au sud
de Kerguelen, le régime alimentaire des pétrels bleus en été est fortement biaisé vers les crustacés alors
gue les poissons (dont la valeur énergétique par individu et les contenus protéique et lipidique sont plus
élevés que chez les crustacés) constituent une part importante de leur nourriture lors des années
« normales » (Connan et al. 2008). A partir de I'ensemble de ces travaux il est possible de proposer la
chaine de causalité suivante chez cette espéce : événement El Nifio — réchauffement des températures de
surface et propagation des masses d'eau dans le sud de I'Océan Indien en trois ans — diminution de la
disponibilité en poissons (en particulier les poissons Myctophidés) — diminution de la quantité et de la
qualité des ressources alimentaires — diminution de la condition corporelle — augmentation de la mortalité

adulte, diminution de la proportion de reproducteurs et du succeés reproducteur.

Nous avons vu qu’il existait une hétérogénéité des réponses démographiques aux fluctuations
environnementales au niveau inter-spécifique, géographique et temporel. Un autre résultat intéressant est la
mise en évidence chez quelques espéces d'oiseaux marins d’une hétérogénéité inter-individuelle concernant

limpact des changements environnementaux sur les taux vitaux. Ainsi, chez I'albatros a sourcils noirs, la
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survie des juvéniles et des individus se reproduisant pour la premiéere fois est variable au cours du temps et
fortement reliée aux variables climatiques et océanographiques, alors que celle des adultes expérimentés
s'avere relativement constante, suggérant qu’ils parviennent a s'affranchir des conditions climatiques
auxquelles ils sont soumis (Nevoux et al. 2006). Des résultats comparables ont été obtenus chez le pétrel
bleu, ou la survie des individus se reproduisant pour la premiére fois est affectée par les conditions

océanographiques, contrairement a celle des individus expérimentés (Barbraud et Weimerskirch 2005).
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Tableau 5. Etudes ayant examiné 'impact des fluctuations climatiques sur les paramétres démographiques et la dynamique des populations de prédateurs marins
endothermes de I'Océan Austral. SR = succes reproducteur (proportion d’ceufs produisant des poussins chez les oiseaux ou nombre de jeunes a la mise bas chez
les mammiféres), N = nombre de reproducteurs (couples ou individus), S = survie adulte, Sj = survie juvénile ou immature, R = recrutement, PR = proportion
d’individus reproducteurs. SST = température de surface de I'eau de mer, SIE = étendue de la banquise, SIC = concentration en glace, T = température
atmosphérique, SSH = anomalie de hauteur du niveau de la mer, SOI = indice d'oscillation australe, SAM = indice d’oscillation antarctique, IOD = dipble de I'Océan
Indien. nb correspond aux valeurs de la variable climatique en dehors de la période de reproduction, (-x) indique un effet retard de la variable climatique sur le

parametre démographigue de x année(s).

Espéce SR N S Sj| R PR | Indice Région Référence

Manchot empereur Aptenodytes forsteri - SST Terre Adélie Barbraud et Weimerskirch 2001
Manchot empereur A. forsteri - + SIE Terre Adélie Barbraud et Weimerskirch 2001
Manchot empereur A. forsteri + SICnb,SIEnb,SOI | Terre Adélie Jenouvrier et al. 2005
Manchot empereur A. forsteri + SOl Terre Adélie Jenouvrier et al. 2005
Manchot empereur A. forsteri + - T Terre Adélie Jenouvrier et al. 2005
Manchot empereur A. forsteri +/- | SIE/T Terre Adélie Jenouvrier et al. 2005
Manchot empereur A. forsteri +/- SIC/T Terre Adélie Jenouvrier et al. 2005
Manchot empereur A. forsteri - SIE Terre Adélie Massom et al. 2009
Manchot empereur A. forsteri - SAM Terre Adélie Ainley et al. 2005
Manchot empereur A. forsteri + SIE Terre Adélie Ainley et al. 2005
Manchot royal A. patagonicus + SOl Crozet Le Bohec et al. 2008
Manchot royal A. patagonicus - SST (-2) Crozet Le Bohec et al. 2008
Manchot Adélie Pygoscelis adeliae 0 - SIE (-6),SIC (-6) Terre Adélie Jenouvrier et al. 2006
Manchot Adélie P. adeliae 0 - SOI,SST,SIE,SIC Terre Adélie Jenouvrier et al. 2006
Manchot Adélie P. adeliae - 0 SIC Mer de Ross Lescroel et al. 2009
Manchot Adélie P. adeliae 0 0 SAM Mer de Ross Lescroel et al. 2009
Manchot Adélie P. adeliae - SIE Mawson Emmerson et Southwell 2008
Manchot Adélie P. adeliae - SIE (-6) Mer de Ross Wilson et al. 2001
Manchot Adélie P. adeliae +/- SIE/T Péninsule antarctique Forcada et al. 2006
Manchot Adélie P. adeliae + SAM Mer de Ross, Indien sud Ainley et al. 2005
Manchot Adélie P. adeliae - SAM Pacifique sud Ainley et al. 2005
Manchot Adélie P. adeliae - SIEnb Antarctique Ainley et al. 2005
Manchot a jugulaire P. antarctica +/- SIE/T Péninsule antarctique Forcada et al. 2006
Manchot papou P. papua +/- SIE/T Péninsule antarctique Forcada et al. 2006
Manchot papou P. papua - SST Géorgie du Sud Trathan et al. 2006
Manchot a ceil jaune Megadyptes antipodes - - - SST (-1) Nouvelle Zélande Peacock et al. 2000
Manchot pygmé Eudyptula minor 0 SOl Nouvelle Zélande Perriman et al. 2000
Manchot pygmé E. minor - SST Australie Chambers 2004
Albatros hurleur Diomedea exulans 0 0 SOI,SST Crozet Rolland 2008
Albatros hurleur D. exulans 0 SOl Crozet Delord et al. 2008
Albatros d’Amsterdam D. amsterdamensis - SST (-1) Amsterdam Rivalan et al. Soumis
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Espéce SR N S Sj PR | Indice Région Référence
Albatros d’Amsterdam D. amsterdamensis 0 10D Amsterdam Rivalan et al. Soumis
Albatros d’Amsterdam D. amsterdamensis + 10D Amsterdam Rivalan et al. Soumis
Albatros d’Amsterdam D. amsterdamensis 0 SST,I0D Amsterdam Rivalan et al. Soumis
Albatros a sourcils noirs Thalassarche melanophris + + SST Kerguelen Pinaud et Weimerskirch 2002
Nevoux et al. 2006
Rolland et al. 2007
Albatros a sourcils noirs T. melanophris -+ SSTnb / SOInb Sud Australie Rolland et al. 2007
Albatros a sourcils noirs T. melanophris 0 SOl Kerguelen Nevoux et al. Soumis a
Albatros a sourcils noirs T. melanophris 0 SST Kerguelen Nevoux et al. Soumis a
Albatros a sourcils noirs T. melanophris - SSTnb Afrique du Sud Nevoux et al. Soumis b
Albatros a sourcils noirs T. melanophris - SST Géorgie du Sud Nevoux et al. Soumis b
Albatros a sourcils noirs T. melanophris - SSTnb Afrique du Sud Nevoux et al. Soumis b
Albatros a sourcils noirs T. melanophris + SST Géorgie du Sud Nevoux et al. Soumis b
Albatros a bec jaune Atlantique T. chlororhynchos 0 0 0 SOl Tristan da Cunha, Gough | Cuthbert et al. 2003
Albatros a bec jaune Indien T. carteri + SOInb Amsterdam Rolland et al. 2009
Albatros & bec jaune Indien T. carteri 0 0 SST Amsterdam Rolland et al. 2009
Albatros fuligineux a dos sombre Phoebetria fusca + SOl Crozet Delord et al. 2008
Albatros fuligineux & dos sombre P. fusca + 0 SST Crozet Rolland 2008
Albatros fuligineux & dos sombre P. fusca - 0 SOl Crozet Rolland 2008
Albatros fuligineux & dos sombre P. fusca + SST Crozet Inchausti et al. 2003
Albatros fuligineux a dos clair P. palpebrata - SST Crozet Inchausti et al. 2003
Albatros fuligineux a dos clair P. palpebrata 0 SOl Crozet Delord et al. 2008
Fulmar géant Macronectes giganteus 0 SOl Crozet Delord et al. 2008
Fulmar de Hall M. halli 0 SOl Crozet Delord et al. 2008
Fulmar antarctiqgue Fulmarus glacialoides + + | SIC Terre Adélie Jenouvrier et al. 2003
Fulmar antarctique F. glacialoides 0 0 SIC,SST Terre Adélie Jenouvrier et al. 2003
Fulmar antarctique F. glacialoides - SST Terre Adélie Jenouvrier et al. 2003
Pétrel des neiges Pagodroma nivea - SIE Terre Adélie Barbraud et al. 2000
Pétrel des neiges P. nivea - SIEnb Terre Adélie Barbraud et Weimerskirch 2001
Pétrel des neiges P. nivea + SIE Terre Adélie Barbraud et Weimerskirch 2001
Pétrel des neiges P. nivea + 0 0 0 + | T Terre Adélie Jenouvrier et al. 2005
Pétrel des neiges P. nivea 0 + 0 0 + | SICnb Terre Adélie Jenouvrier et al. 2005
Pétrel des neiges P. nivea 0 0 0 0 0 | SIE Terre Adélie Jenouvrier et al. 2005
Pétrel des neiges P. nivea + - SIEnb Casey Olivier et al. 2005
Pétrel des neiges P. nivea - SIE Casey Olivier et al. 2005
Pétrel bleu Halobaena caerulea - SSTnb Kerguelen Guinet et al. 1998
Inchausti et al. 2003
Pétrel bleu H. caerulea + SOl (-3) Kerguelen Barbraud et Weimerskirch 2003
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Espéce SR Sj PR | Indice Région Référence
Pétrel bleu H. caerulea SSH Kerguelen Barbraud et Weimerskirch 2005
Prion de Belcher Pachyptila belcheri - SST Kerguelen Nevoux et Barbraud 2006
Prion de Belcher P. belcheri 0 SIC Kerguelen Nevoux et Barbraud 2006
Prion de Belcher P. belcheri 0 SST Falkland/Malouines Quillfeldt et al. 2007
Pétrel a menton blanc Procellaria aequinoctialis 0 SOl (-3) Crozet Barbraud et al. 2008
Pétrel & menton blanc P. aequinoctialis 0 SST,SOl Crozet Barbraud et al. 2008
Pétrel gris P. cinerea - SOl (-3) Kerguelen Barbraud et al. 2006
Pétrel gris P. cinerea - SST Kerguelen Barbraud et al. 2006
Pétrel gris P. cinerea SOl (-4) Kerguelen Barbraud et al. 2006
Otarie antarctique A. gazella - SST Géorgie du Sud Trathan et al. 2006
Forcada et al. 2005
Otarie d’Amsterdam Arctocephalus tropicalis SST Amsterdam Beauplet et al. 2005
Phoque léopard Hydrurga leptonyx + SOl Mer de Ross Testa et al. 1991
Phoque de Weddell Leptonychotes weddellii + SOl Mer de Ross Testa et al. 1991
Phoque de Weddell L. weddellii - SIE (-1) Mer de Ross Hadley et al. 2007
Hadley 2006
Eléphant de mer Mirounga leonina - SOl Macquarie McMahon et Burton 2005
de Little et al. 2007
Baleine franche australe Eubaleana australis - SST Géorgie du Sud Leaper et al. 2006
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Lcs effets dela Péchc

Bien que la mortalité accidentelle d'oiseaux et de mammiféres marins dans les engins de péche ait été
observée depuis longtemps (Perrin 1969, Weimerskirch et Jouventin 1987, Brothers 1991), les effets des
pécheries sur les paramétres démographiques et la dynamique de leurs populations n'ont été documentés
de maniére explicite que relativement récemment (Oro et al. 1995, 1996, Tuck et al. 2003, Cuthbert et al.
2003, Votier et al. 2004, Lewison et al. 2004, Véran et al. 2007, Frederiksen et al. 2008, Véran et Lebreton
2008). Au niveau mondial, les espéces d'oiseaux marins les plus fréquemment prises dans les palangres
sont les albatros, les pétrels et les puffins de 'Océan Austral, le fulmar boréal dans les océans Atlantique et
Pacifique Nord, ainsi que les albatros et certaines espéces de goélands de 'Océan Pacifique (Brothers et al.
1999). Parmi celle-ci, les enjeux de conservation concernent principalement les albatros et les pétrels, la
plupart de ces espéces ayant un statut de conservation défavorable (en danger critique d'extinction a
vulnérable, IUCN 2007). Dans certaines pécheries de I'Océan Austral, la mortalité accidentelle dans les

cables de chalut est également élevée (Sullivan et al. 2006, Watkins et al. 2008).

Au début des années 2000, I'impact de la mortalité accidentelle dans les pécheries sur les paramétres
démographiques des oiseaux et mammiféres marins restait peu quantifié. De plus, trés peu d’études avaient
estimé l'impact relatif des fluctuations climatiques et des pécheries sur la dynamique des populations
(Cuthbert et al. 2003, Frederiksen et al. 2004). Ceci a été I'objectif de la thése de Virginie Rolland chez
plusieurs espéces d'albatros de I'Océan Austral et du dipldome EPHE de Cédric Marteau sur deux espéeces
de pétrels. Lorsque I'on fait le bilan de la thése on s’apercoit que sur quatre especes d’'albatros, trois ont leur
probabilité de survie négativement reliée aux efforts de péche a la palangre dans les zones ou ces espéces
s'alimentent (Rolland 2008, Rolland et al. 2008, Rolland et al. sous presse). Une espeéce, I'albatros a sourcils
noirs, voit néanmoins son succes reproducteur augmenter avec I'effort de péche au chalut sur les zones

d’alimentation au niveau de I'accord du plateau péri insulaire de Kerguelen.

Comme nous l'avons vu précédemment, les fluctuations climatiques affectent également les taux vitaux de
certaines de ces espéces, mais c'est principalement le succés reproducteur qui est impacté. La comparaison
de ces effets (efforts de péche versus variables climatiques) a été effectuée en s’appuyant sur les avancées
méthodologiques récentes proposées en capture recapture (Grosbois et al. 2008). L'impact des pécheries
sur la survie adulte était équivalent (valeurs de pentes similaires) a celui du climat dans les cas ou le climat
affectait ce paramétre démographique. Néanmoins, au niveau interspécifique c’est la survie adulte qui est le
plus frequemment impactée par les pécheries. La pente moyenne des effets de la péche sur la survie adulte
était de -0.237 + 0.041 tandis que la pente moyenne des effets climatiques sur le succes reproducteur était
de 0.162 + 0.020. Méme si cette différence n'est pas statistiquement significative au seuil de

5% (2 =0.172,P = 0.100) , I'effet moyen des pécheries sur la survie adulte est 46.3% plus élevé que I'effet

moyen du climat sur le succés reproducteur. Le taux de croissance de ces especes a forte longévité étant
plus sensible aux variations de la survie adulte, I'impact des pécheries sur ces espéces est donc

potentiellement plus important que I'effet des variations climatiques.
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Une synthese des effets des activités de péche a la palangre et au chalut est présentée dans le Tableau 6.
Elle conforte les résultats obtenus lors de la thése de Virginie Rolland. On note en effet 17 relations
négatives (contre 1 seule positive) entre I'effort de péche et la survie adulte et trois relations positives avec
le succés reproducteur. Les relations positives suggérent que dans certains cas les oiseaux marins
bénéficient probablement d’'une source de nourriture supplémentaire offerte par les pécheries (rejets et
déchets de péche), comme cela a été montré chez d'autres espéces d'oiseaux marins (Oro et al. 1996,
Garthe et al. 1996, Tuck et al. 2001, Grémillet et al. 2008). Ceci est d'ailleurs confirmé par I'étude du régime
alimentaire de Il'albatros a sourcils noirs et du pétrel a menton blanc chez lesquels des restes d'appats
utilisés par les palangriers ont été retrouvés dans les contenus stomacaux des poussins pendant la période
de reproduction (Thompson 1992, Catard et al. 2000, Marteau 2007) et dont les adultes sont trés

fréquemment observés s’alimentant autour des bateaux de péche (Cherel et al. 1996).

Cependant, plusieurs études n'ont pas détecté de relation entre I'effort de péche a la palangre et la survie
adulte, malgré le fait que les populations étudiées étaient en déclin et que de nombreux individus de ces
espéces étaient capturés accidentellement dans les engins de péche. D’autres parametres démographiques
peuvent avoir été affectés dans ces cas mais n'ont pas été estimés. Seulement trois études ont examiné les
relations entre I'effort de péche et d'autres paramétres démographiques que le succes reproducteur ou la
survie adulte. Les résultats suggérent également des effets négatifs de la péche a la palangre sur la survie
juvénile ou immature et par conséquent sur la probabilité de recrutement dans la population reproductrice
(Weimerskirch et al. 1987, Baker et al. 2007, Barbraud et al. 2008). La plus forte vulnérabilité des jeunes
individus aux engins de péche (palangre, filets) a également été observée chez d'autres especes d'oiseaux
marins (albatros : Murray et al. 1993, Gales et al. 1998 ; cormorans : Bregnballe et Frederiksen 2006). Les
hypothéses avancées pour expliquer ce constat sont que les jeunes individus passeraient plus de temps que
les adultes dans les zones ou I'effort de péche est important, seraient moins efficaces dans leur recherche
de nourriture que les adultes et seraient plus attirés par les bateaux de péche, seraient plus affamés que les
adultes et prendraient plus de risques et seraient moins expérimentés que les adultes pour capturer les

appats sur les lignes.

Méme si le taux de croissance des populations d'oiseaux et de mammiferes marins est moins sensible aux
variations de la survie juvénile qu'a celles de la survie adulte, une mortalité chronique des jeunes individus
pendant de longues périodes peut conduire a une diminution importante des populations. L’estimation des
probabilités de survie juvénile et de recrutement chez ces espéces est donc également cruciale ainsi que la
guantification de I'impact des facteurs environnementaux (climatiques, océanographiques, anthropiques) sur
ces parametres. Alternativement, la mise en place de mesures de conservation (voir ci-dessous) pourrait
dans certains cas expliquer I'absence de relation entre probabilité de survie et effort de péche. En effet la
plupart de ces relations font I'hypothése que le taux de mortalité accidentelle (qui est souvent inconnu faute
d’estimations fiables concernant le nombre total d’individus tuées accidentellement et dans certains cas de
la taille de population) est proportionnel a I'effort de péche (Véran et al. 2007). Ce postulat risque de s'avérer
faux lorsque des mesures visant a réduire la mortalité accidentelle sont prises. Des efforts de conservation
ont été entrepris depuis plusieurs années pour diminuer 'ampleur de la mortalité accidentelle de prédateurs
marins dans I'Océan Austral (zone CCAMLR). La mise en place de systemes d'effarouchement sur les
lignes de péche ou sur les cables des chaluts, le lestage des lignes, la péche de nuit, la fermeture de la

péche lors de certaines périodes, le contrdle de la péche illégale et la présence de contrdleurs de péche ont
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contribué a faire diminuer considérablement la mortalité accidentelle dans la zone CCAMLR de I'Océan

Austral depuis le début des années 2000.

Dans la plupart des secteurs de la zone CCAMLR la mortalité est actuellement quasi nulle, excepté dans le
secteur ou se trouvent les zones économiques exclusives gérées par la France (Kerguelen et Crozet en
particulier), malgré une diminution significative de la mortalité ces derniéres années (Delord et al. 2005).
Deux especes sont principalement concernées : le pétrel a menton blanc et le pétrel gris. Actuellement, de
nombreux observateurs et scientifiques pensent qu'il est trés probable que les pécheries a la palangre aux
thons et a I'espadon au nord de la zone CCAMLR (Gales et al. 1998, Ryan et al. 2002, Tuck et al. 2003),
ainsi que certaines pécheries au chalut prés des cétes sud africaines et sur la plateau patagonien (Watkins
et al. 2008), aient des effets négatifs importants sur les paramétres démographiques des albatros et pétrels

de I'Océan Austral, menacant potentiellement la pérennité de leurs populations.

Le taux de croissance des populations d’espéces a forte longévité étant fortement sensible aux variations de
la survie adulte (Lebreton et Clobert 1991), une diminution de celle-ci peut donc se traduire par une
diminution importante du taux de croissance et augmenter la probabilité d’extinction des populations. Les
nombreuses relations négatives entre la survie adulte et I'effort de péche a la palangre, également trouvées
chez d’autres espéces d'albatros dans I'hémisphére nord (Véran et al. 2007), combiné a la diminution de la
plupart des populations d’albatros et de pétrels étudiées suggérent que la mortalité accidentelle associée
aux pécheries a constitué et constitue encore un facteur majeur de déclin, malgré des effets bénéfiques de
certains types de pécheries dans des cas isolés. De plus, chez certaines especes ou la recherche d'un
partenaire peut prendre plusieurs années (Bried et al. 2003), I'impact de la mortalité accidentelle peut étre
accentué par le veuvage induit lors de la mort d’'un partenaire (Mills et Ryan 2005). Enfin, d'autres facteurs
peuvent accentuer |'effet de cette mortalité additionnelle dans les pécheries tels que I'impact des fluctuations
climatiques comme nous l'avons vu précédemment, I'impact de prédateurs introduits (Pontier et al. 2002,
Jouventin et al. 2003) ou de maladies (Weimerskirch 2004, Rolland et al. 2009). Il est important de pouvoir
quantifier I'effet relatif de ces facteurs sur la dynamique des populations afin d’optimiser la mise en place de
mesures de conservation. Cependant, le nombre d’espéces pour lesquelles les données démographiques
sont suffisantes pour explicitement tester les relations entre parameétres démographiques et I'effort de péche

ou d’autres variables environnementales est relativement faible.

Pour plusieurs espéeces dont les populations sont concernées par la mortalité accidentelle il n’existe que des
données démographiques fragmentaires. Dans de tels cas, des méthodes statistiques récemment
développées offrent des perspectives intéressantes. Ces méthodes (Wade 1998, Milner-Gulland et
Akcakaya 2001, Niel et Lebreton 2005, Dillingham et Fletcher 2008) se proposent d’estimer une valeur
maximale de la mortalité accidentelle induite par les activités humaines (par exemple les pécheries) au dela
de laquelle une population donnée peut étre considérée comme exploitée, et donc potentiellement menacée
d’extinction, et ce a partir d'une quantité d'information minimale et de régles de décision simples. Les
parametres nécessaires a cette estimation sont la taille de la population, I'age de premiére reproduction et la
survie adulte, les deux derniers parameétres pouvant éventuellement étre estimés a partir de relations
allométriques. Ces méthodes d’estimation de prélévement maximum pourraient s’avérer utiles dans la

gestion des populations exploitées, méme si elles doivent étre utilisées avec prudence dans le cas de trés
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petites populations, ou lorsqu’il existe des biais de mortalité vers une classe d’age ou un sexe particuliers
(Dillingham et Fletcher 2008).

Enfin, notons que dans I'Océan Austral les problemes de mortalité accidentelle dans les engins de péche
concernent quasi exclusivement les oiseaux marins. Les captures accidentelles de mammiféres marins sont
généralement trop anecdotiques pour avoir une influence significative sur les taux de croissance
démographique. A l'inverse, et a I'image de certaines espéces d'oiseaux marins, les mammiféres marins
pourraient plutdt bénéficier, au moins a court terme, des activités de péche. En effet, plusieurs espéces
(orques, cachalots, otaries) sont attirées par les palangres (en particulier dans le cadre de la pécherie a la
Iégine australe) sur lesquelles elles prélevent directement les poissons accrochés aux hamecons lors de la
remontée des lignes de péche (Capdeville 1996, Karl-Hermann et al. 2006, Roche et al. 2007). Ce
phénomeéne de déprédation peut parfois concerner une part importante de la palangre avec des taux de
déprédation atteignant 50%. On peut donc se demander si a court terme, certaines especes de cétacés ne
bénéficient pas de cette ressource supplémentaire facilement accessible, méme si a long terme il est
possible que les préléevements de poissons effectués par les pécheries provoquent in fine une diminution
des ressources alimentaires pour plusieurs especes de mammiferes marins. Une exception probable a ce
schéma concerne les orques de I'lle de la Possession a Crozet comme I'a suggéré le travail de DEA d’Eric
Poncelet que jai codirigé avec Christophe Guinet. Chez cette espéce la mortalité due aux pécheries n’est
cependant pas occasionnée par les engins de péche, mais pourrait étre directement causée par les
pécheurs (la plupart du temps illégaux) via des tirs au fusil ou a la dynamite sur les groupes d’orques venant
prélever des légines sur les lignes des palangres. Il n'existe cependant pas de preuve directe de telles
mortalités, en raison du manque d'observateur des péches sur les palangriers illégaux. Ainsi, la probabilité
de survie des individus au sein de cette population a fortement diminué suite a I'augmentation exponentielle
de la fréquentation de la zone par les pécheries illégales a la palangre, et la taille de cette population a

diminué de plus de 60% en une dizaine d’années (Poncelet et al. sous presse).
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Tableau 6. Etudes ayant examiné lI'impact des pécheries sur les paramétres démographiques et la dynamique des populations de prédateurs marins endothermes
de I'Océan Austral affectés par la mortalité accidentelle. Les caractéres gras correspondent a des relations testées explicitement, les autres a des relations non
testées explicitement mais suggérées par une mortalité additive incluse dans des modeles de dynamique de population.

Espéce SR | N | Sad | Sjuv | Re |Type Région Référence

Albatros hurleur D. exulans - - - Palangre Océan Austral Weimerskirch etal. 1997
Albatros hurleur D. exulans - Palangre Océan Atlantique Sud Tuck et al. 2001
Albatros hurleur D. exulans - Palangre Océan Pacifique Sud Terauds et al. 2006
Albatros hurleur D. exulans - Palangre (thon) Océan Indien Sud Nel etal. 2003
Albatros hurleur D. exulans + Palangre (Iégine) |Océan Indien Sud Nel etal .2003
Albatros hurleur D. exulans - Palangre Océan Indien Sud Rolland 2008

Albatros hurleur D. exulans 0 Palangre Océan Indien Sud Delord et al. 2008
Albatros d’Amsterdam D. amsterdamensis 0 Palangre Océan Indien Sud Rivalan et al. non  publié
Albatros a sourcils noirs T. melanophrys 0 Palangre Océan Pacifiqgue Sud Terauds et al. 2005
Albatros a sourcils noirs  T. melanophrys - Palangre Mer de Tasman Rolland et al. 2008
Albatros a sourcils noirs  T. melanophrys + Chalut Kerguelen Rolland et al. 2008
Albatros a sourcils noirs T. melanophrys - Palangre Océan Atlantique Sud Arnold et al. 2006
Albatros a sourcils noirs T. melanophrys - Chalut Océan Atlantique Sud Sullivan et al. 2006
Albatros a cape blanche T. steadi - - Palangre Océan Pacifique / Atlantigue Sud | Baker et al. 2007
Albatros timide T. cauta 0 0 Palangre Océan Pacifique / Atlantigue Sud | Baker et al. 2007
Albatros a téte grise T. chrysostoma 0 Palangre Océan Pacifigue Sud Terauds et al. 2005
Albatros a bec jaune Atlantigue  T. chlororhynchos 0 Palangre Océan Atlantiqgue Sud (Gough) Cuthbe rtetal. 2003
Albatros a bec jaune Atlantique  T. chlororhynchos - Palangre Océan Atlantique Sud (Tristan)  CQuth  bert et al. 2003
Albatros a bec jaune Indien T. carteri 0 Palangre Océan Indien Sud Rolland etal. 200 9
Albatros fuligineux a dos sombre  P. fusca - Palangre Océan Indien Sud Rolland 2008

Albatros fuligineux a dos sombre  P. fusca (-) Palangre Océan Indien Sud Delord etal. 20 08
Albatros fuligineux a dos clair  P. palpebrate 0 Palangre Océan Indien Sud Delord et al. 2008
Fulmar géant M. giganteus 0 Palangre Océan Indien Sud Delord et al. 2008
Fulmar de Hall M. halli () Palangre Océan Indien Sud Delord etal. 20 08
Pétrel a menton blanc P. aequinoctialis + Palangre Océan Indien Sud Barbraud etal. 20 08
Pétrel a menton blanc P. aequinoctialis - Palangre Océan Indien Sud Barbraud et al. 20 08
Pétrel a menton blanc P. aequinoctialis 0 Palangre Océan Indien Sud Barbraud et al. 20 08
Pétrel gris P. cinerea - Palangre Océan Indien Sud Barbraud et al. 200 6
Puffin a pieds pales Puffinus carneipes - Palangre Australie Baker et Wise 2005
Fou du Cap Morus capensis + - Chalut Océan Atlantique Sud Grémillet etal . 2008
Orque Orcinus orca - - Palangre Océan Indien Sud Poncelet etal. 20 09
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Dynamiquc des PoPulations et scénarios

Les facteurs climatiques et les activités de péche affectent les parametres démographiques de plusieurs
populations d'oiseaux et de mammiferes marins de I'Océan Austral. Afin d’estimer I'impact de ces effets sur
les populations, d’'évaluer les effets de mesures de conservation et des changements climatiques futurs, Il
est nécessaire de modéliser la dynamique des populations et de faire des scénarios. Pour cela il est
nécessaire d'estimer les parameétres démographiques des populations étudiées ainsi que les relations

fonctionnelles entre ces parameres et les variables climatiques, océaniques et les activités de péche.

Ceci a été entrepris lors des théses de Stéphanie Jenouvrier, Marie Nevoux et Virginie Rolland qui ont
notamment bénéficié du groupe de travail sur la démographie des albatros animé par Hal Caswell et qui
visait a améliorer I'estimation des taux vitaux chez les espéeces a reproduction biennale. Jusqu'a présent il
n'existait pas de méthode adéquate permettant d'obtenir des estimateurs non biaisés des taux vitaux chez
ces espéces. Chez les albatros a reproduction biennale, les individus reproducteurs parvenant a élever un
poussin jusqu’a son envol ne vont pas se reproduire I'année suivante. La période de reproduction est en
effet particulierement longue (de huit mois a un an), ce qui ne permet pas aux individus de reconstituer leurs
réserves énergétiques dans l'intervalle de temps séparant la fin d’'une reproduction et le début de la période
de reproduction suivante. En revanche les individus qui échouent précocement dans leur tentative de
reproduction, c'est-a-dire au stade de l'incubation ou juste aprées I'éclosion, disposerons de suffisamment de
temps pour reconstituer leurs réserves et la plupart se reproduiront lors de la saison de reproduction
suivante. Le développement d’'un modéle de CMR intégrant quatre états fonctions du statut reproducteur des
individus (avec des contraintes particulieres sur les probabilités de transition) implémenté dans un
programme (M-Surge) développé au CEFE permettant d’estimer les probabilités de survie et de transition, a
permis de lever ces difficultés. Par la suite I'approche utilisée a consisté a introduire explicitement les
relations entre les variables environnementales et les paramétres démographiques dans des modéles
matriciels (type Leslie). Dans un premier temps ceci a nécessité I'élaboration d’un cycle de vie pour chaque
espéce et I'estimation des parameétres correspondants n'ayant pas été estimé jusqu’alors tels que I'age de
premiére reproduction, la probabilité de recrutement age spécifique, et les probabilités d’émigration ou

d’'immigration.

Un premier résultat attendu, est que chez toutes les espéces examinées, le taux de croissance est plus
sensible aux variations de la survie adulte qu’a n'importe quel autre parametre démographique. Lorsqu’elle a
pu étre estimée, 'immigration de reproducteurs a également un impact important sur le taux de croissance,
particulierement pour les especes annuelles. Le taux de croissance présente également une sensibilité aux
variations de la survie juvénile relativement similaire entre les espéces. Les sensibilités aux parametres liés
a la reproduction sont les plus faibles. Les corrélations entre les variances et les sensibilités des paramétres
présentent une tendance négative. L’ensemble de ces résultats reste cohérent avec les prédictions de la
théorie de la canalisation des traits d’histoire de vie, prédisant que les traits avec la plus forte sensibilité
seraient les plus canalisés (les moins variables) face a la variabilité environnementale (Pfister 1998, Saether
et Bakke 2000, Gaillard et Yoccoz 2003).
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Les modeles stochastiques intégrant explicitement les relations entre taux vitaux et variables
environnementales permettent d’estimer des taux de croissance qui restent trés proches de ceux observés a
l'aide de comptages indépendants. A partir de ces modeles, il est possible de projeter les taux de croissance
selon divers scénarios climatiques et anthropiques. Concernant les scénarios climatiques, nous nous
sommes généralement basés sur les sorties de modeéles climatiques utilisés par le GIECC pour modéliser le
climat des prochaines décennies. Nous avons extrait les valeurs prédites des variables climatiques affectant
les traits démographiques et les avons utilisées pour projeter les taux de croissance. Pour les espéces
affectées par les pécheries, ne disposant pas de prédiction des efforts de péche basée sur des modeles
socio-économiques, nous avons projeté les taux de croissance avec un effort de péche nul, équivalent a
celui observé actuellement ou avec divers accroissements de I'effort de péche. Les espéces pour lesquelles

cette démarche a été effectuée sont présentées dans le Tableau 7.

Alors que l'on pourrait avoir I'impression que les changements climatiques futurs aient plutét des effets
négatifs sur les prédateurs marins endothermes de I'Océan Austral, I'effet sur le taux de croissance par
rapport a la situation actuelle est trés variable selon les espéces. Pour quatre espéces, ces effets seraient
plutét négatifs alors qu'ils seraient plutdt positifs pour trois especes et quasi nuls pour trois autres. Il faut
noter la trés faible représentation des manchots dans ce tableau, mais les scénarios établis a partir des
relations entre parameétres démographiques et variables climatiques et de modeéles conceptuels (tel que le
modéle d’optimalité décrit plus haut), suggerent plutdét un impact négatif des changements climatiques futurs
chez d’autres espéces de manchots antarctiques (manchot adélie, manchot a jugulaire et manchot papou,
Forcada et al. 2006). Néanmoins ces premiers résultats sont cohérents avec I'hypothése de conséquences
des changements climatiques pour différentes espéces fonctions de leurs affinités écologiques et de leur

potentialité a exploiter de nouvelles niches résultant de la modification des habitats.

Bien que cela puisse paraitre trivial, une tendance forte concerne l'effet positif sur le taux de croissance
gu’engendrerait I'absence de mortalité accidentelle causée par les pécheries pour les especes concernées
par cette menace. Dans tous les cas les modéles prédisent des valeurs de taux de croissance plus élevées
gu’en présence de mortalité accidentelle. Pour la plupart des espéces, le taux de croissance deviendrait
supérieur a 1 et les populations augmenteraient. Pour certaines espeéces, les effets négatifs des
changements climatiques et de la mortalité additive occasionnée par les pécheries industrielles s'ajoutent,
comme par exemple le pétrel a menton blanc, alors qu'il existe une compensation partielle pour d’autres
especes. Par exemple, chez l'albatros a sourcils noirs, le réchauffement des eaux aux alentours de
Kerguelen devrait bénéficier a la survie adulte et au succeés reproducteur. Le taux de croissance actuel de la
population est probablement limité par la mortalité additive due aux pécheries a la palangre au sud de
I'Australie en dehors de la période de reproduction (Rolland et al. 2008). Un réchauffement moyen des eaux
de 0.62C permettrait a cette population d’augmenter jusqu'a une certaine capacité de charge ou d'étre
stable quelque soit I'effort de péche exercé dans les eaux tasmaniennes, toutes choses égales par ailleurs
(Figure 29). Ainsi le réchauffement des eaux pourrait compenser la mortalité additionnelle due a un effort de
péche accru. Actuellement, la population reste dans un état de stabilité précaire car une augmentation de
seulement 20% de I'effort de péche serait suffisante pour amener le taux de croissance de la population en

dessous du seuil de stabilité.
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Au-dela d’'un déclin, des réponses phénotypiques et évolutives peuvent étre associées face a la mortalité
additionnelle des adultes exercée par les pécheries. La théorie des traits d’histoire de vie prédit en effet
gu’'une augmentation de la mortalité chez les classes d’age les plus vieilles devrait sélectionner un age de
premiére reproduction plus précoce et une augmentation de I'effort de reproduction chez les classes d’age
précédant celles qui sont affectées par une mortalité additionnelle (Gadgil et Bossert 1970, Schaffer 1974,
Law 1979, Michod 1979, Charlesworth 1994, Bennett et Owens 2002). De telles réponses ont été mises en
évidence avec des données empiriques concernant plusieurs especes de poissons exploitées (Trippel 1995,
Law 2000, Rochet et al. 2000) ou de maniere expérimentale (Reznick et al. 1990). La diminution de I'age de
premiére reproduction chez I'albatros hurleur observée au cours des années 1970 lors d’'une forte période
de mortalité des adultes liée aux pécheries est cohérente avec cette prédiction (Weimerskirch et Jouventin
1987). Cependant, les contraintes évolutives propres a la plupart des espéces d’'oiseaux marins de I'Océan
Austral, et en particulier les albatros et les pétrels, limitent considérablement leurs capacités de réponse a
une augmentation de la mortalité adulte. L’'augmentation de I'effort de reproduction ne peut en effet se faire
via une augmentation de la taille de ponte (limitée phylogénétiquement a un ceuf, Warham 1990), d'une
augmentation de la taille a maturité (espéces a croissance limitée), ou de la fréquence de reproduction
fortement contrainte par la variabilité saisonniere de I'Océan Austral. Chez les espéces pour lesquelles la
mortalité additionnelle concerne les jeunes classes d’age avant la maturité, une augmentation de la mortalité
juvénile conduira en théorie a des patrons de sélection inverses (age de premiére reproduction plus tardif,

diminution de I'effort de reproduction).

Changement de SST (°C)
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Figure 29. Taux de croissance de la colonie d’albatros a sourcils noirs a Kerguelen selon
différents scénarios d’anomalies de température de surface de la mer a Kerguelen et d’effort
de péche au thon dans les eaux tasmaniennes. L'étoile représente les conditions actuelles
(taux de croissance de 1.003). La ligne pointillée projette le taux de croissance pour une
mortalité accidentelle nulle (1.035). L'aire hachurée représente l'incertitude concernant
laugmentation des températures de surface modélisées par les modeles climatiques a
I’horizon 2065. Source : Rolland et al. sous presse.
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Tableau 7. Espéces d'oiseaux marins pour lesquelles les relations entre taux vitaux et variables
environnementales ont été explicitement intégrées dans des modeéles matriciels de dynamique de
population, et pour lesquelles des prévisions ont été effectuées selon les changements climatiques prédits
par les modeles du GIECC. *Le déclin actuel de la colonie d’étude d'albatros a bec jaune a Amsterdam est
du en grande partie a une faible survie des poussins au nid, la plupart succombant au choléra aviaire
(Weimerskirch 2004, Rolland et al. 2009).

Espéece Impact Impact Effet des Effet des Références
des du climat changements changements
pécheries climatiques climatiques futurs
futurs par par rapport a la
rapport a la situation actuelle
situation sans pécherie
actuelle
Manchot empereur v ~ Jenouvrier et
al. 2009
Albatros hurleur v - A Rolland 2008
Albatros d’Amsterdam v Pl Rivalan et al.
soumis
Albatros a sourcils noirs v v P AA Rolland 2008
Albatros a bec jaune v N Rolland 2008
Albatros fuligineux a dos v v - A Rolland 2008
sombre
Fulmar antarctique v - Jenouvrier et
al. non publié
Pétrel des neiges v - Rivalan et al.
non publié
Pétrel a menton blanc v ~ - Barbraud et al.
2008
Pétrel gris v N Pl Barbraud et al.
2006

La plupart de ces prévisions doivent actuellement étre considérées comme exploratoires et préliminaires, et
les résultats indiquer de grandes tendances. En effet, plusieurs limitations a ces modeéles peuvent étre

identifiées :

- La plupart des relations entre les paramétres démographiques et les variables climatiques ont été
testées avec des modeles linéaires. Il est cependant vraisemblable que ces relations soient non
linéaires. Par exemple, l'indice d'oscillation nord atlantique est relié de maniere non linéaire a la
dynamique de populations de plusieurs espéces de mammiféres herbivores (Mysterud et al. 2001). De
méme, chez la cigogne blanche, la probabilité de survie adulte est reliée de maniere non linéaire aux
quantités de pluie au Sahel sur la zone d’hivernage (Nevoux et al. 2008). Des développements
méthodologiques récents devraient permettre d’améliorer notre capacité a détecter de tels effets non

linéaires (Gimenez et Barbraud 2009).

- Les effets de la densité sur les paramétres démographiques n'ont généralement pas été pris en compte
dans les modeéles matriciels. Or, pour certaines espéeces de prédateurs marins nous savons qu'il existe
des relations de densité dépendance sur la survie adulte (Barbraud et Weimerskirch 2003), juvénile (de
Little et al. 2007) ou sur la taille de population (Lande et al. 2002, Delord et al. 2004). De plus, les taux
vitaux tels que la survie peuvent étre reliés de maniére non linéaire a la densité de population (Lima et
al. 2002). Enfin pour les petites populations telles que celle de I'albatros d’Amsterdam I'existence d’effet

Allee n'a pas été testée.

- La sénescence, qui a été mise en évidence chez plusieurs espéeces (Jones et al. 2008), notamment des

prédateurs marins endothermes de I'Océan Austral (Weimerskirch 1992, Beauplet et al. 2006, Berman
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et al. 2009), n'a pas été intégrée dans les modeles matriciels et I'effet des fluctuations climatiques sur

les vieux individus n'a été que trés peu exploré (Coulson et al. 2001).

- Pour certaines especes, malgré les efforts considérables entrepris au cours des derniéres années, il
existe encore des incertitudes quant aux zones océaniques fréquentées, en particulier pour les juvéniles
et les immatures. Par conséquent, nos connaissances concernant I'impact du changement climatique et

des pécheries sur ces classes d'age restent trés fragmentaires.

- Drautres facteurs que le climat et la mortalité accidentelle dans les pécheries peuvent affecter les taux
vitaux et des processus de synergie peuvent apparaitre (Brook et al. 2008). Chez l'albatros a bec jaune,
l'impact du choléra aviaire n’a pu étre intégré de maniére satisfaisante dans les modéles de population
utilisés pour effectuer des prévisions par manque de connaissances sur la dynamique de cette maladie.
La prédation exercée par les especes de mammiferes introduites constitue une menace permanente
pour plusieurs espéces d'oiseaux marins. Bien que I'impact de cette mortalité additive ait été modélisé
chez quelques espéces (Russell et al. 2009), aucune étude n’a actuellement intégré cette composante

dans un modele de population simultanément avec I'effet des variables climatiques ou des pécheries.

- Dans certains cas les gammes de variation des variables climatiques et océanographiques issues des
modeéles climatiques dépassent celles dont I'effet sur les paramétres démographiques a été analysé. Par
conséquent, les relations fonctionnelles obtenues jusqu’alors ne sont plus valables dans de tels

scénarios.

- Enfin, ces modéles de populations n'integrent pas les autres types de réponses des organismes a des
changements environnementaux. Par exemple, il est reconnu que certaines espéces répondent aux
changements climatiques par un ajustement phénologique, par des changements de distribution ou

microévolutifs (Berteaux et al. 2004, Parmesan 2006, Charmantier et al. 2008).

Ces limitations sont communes a la plupart des études qui tentent de modéliser I'impact des changements
climatiques futurs sur les populations (Berteaux et al. 2006). Selon la terminologie utilisée par Berteaux et al.
(2006) la modélisation de I'impact des changements climatiques futurs sur les populations de prédateurs
marins de I'Océan Austral est a la fois prédictive et prévisionnelle. Prédictive concernant les modéles
démographiques car ceux-ci intégrent explicitement des relations de cause a effet entre parameétres
démographiques et taux de croissance des populations. Prévisionnelle concernant les relations
fonctionnelles entre paramétres démographiques et facteurs climatiques car dans la plupart des cas les
relations de cause a effet ne sont que partiellement ou pas connues (approche corrélative). Méme si les
prévisions effectuées peuvent s'avérer utiles (pas d'extrapolation au-dela des valeurs observées des
facteurs climatiques dans la plupart des cas) le développement de modeles entierement prédictifs
nécessitera une connaissance approfondie des mécansimes écologiques sous jacents aux relations

fonctionnelles qui ont été identifiées.

Les résultats de ces études peuvent étre utiles a la biologie de la conservation des oiseaux et mammiféres
marins de I'Océan Austral. Méme s'il est clair que les changements climatiques affectent certaines

populations, pouvant potentiellement mener a leur extinction, il sera trés difficile d’agir sur cette menace
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étant donnée l'inertie des systémes climatiques, économiques et technologiques (Van Vuuren et al. 2008).
Un constat général chez les climatologues est que méme si nous stoppions immédiatement les facteurs a
I'origine des changements climatiques, ceux-ci seraient inévitables dans le siécle a venir a cause de l'inertie
des processus climatiques (IPCC 2007). En revanche, il est possible d’agir sur d’autres menaces avec des
résultats qui peuvent étre relativement rapides, méme si la plupart de ces espéces ont des stratégies
démographiques lentes. C'est le cas de la mortalité accidentelle dans les pécheries qui a été grandement
réduite dans certaines pécheries suite a la mise en place de plusieurs mesures complémentaires (Croxall et
al. 2007), ou de I'éradication d'especes introduites sur certaines fles (Micol et Jouventin 2002). Face a
'accélération des changements climatiques il est indispensable d’accentuer les efforts de conservation vers
une diminution des autres types de menaces, en particulier pour les espéces négativement affectées par les

changements climatiques.

Autrcs changcmcnts

Les especes qui survivent ne sont pas les espéces les plus fortes, ni les plus intelligentes, mais celles qui

s’adaptent le mieux aux changements. Charles Darwin (L'Origine des espéces).

La majorité des travaux de recherche que jai effectué avec des étudiants depuis mon entrée au CNRS ont
porté sur I'impact des changements environnementaux sur les traits démographiques (succés reproducteur,
survie adulte et juvénile, recrutement, taille de population) des oiseaux et mammiferes marins de I'Océan
Austral. D'autres types de réponses aux changements climatiques ont cependant été mis en évidence chez

les animaux (voir Parmesan 2006 pour une synthése récente).

Changcmcnts Phénologiqucs

Depuis peu, je me suis intéressé a deux autres types de réponses chez les prédateurs marins. Jusqu’a trés
récemment il existait trés peu d'études ayant examiné les réponses phénologiques des oiseaux et
mammiferes marins aux changements climatiques en général. En Arctique, Gaston et al. (2005a, 2005b) ont
montré qu’en réponse a une diminution de I'étendue de la banquise, les guillemots de Brunnich (Uria lomvia)
avaient avancé leur date de ponte au nord de leur limite de répartition, alors qu’aucun changement n’a été
noté au sud. En Mer du Nord, Frederiksen et al. (2004b) ont détecté des relations entre I'oscillation nord
atlantique, les températures de surface de I'eau de mer et les dates de ponte chez trois espéces d’'oiseaux
marins. Chez deux especes (la mouette tridactyle Rissa tridactyla et le guillemot de Troil Uria aalge), les
dates de ponte ont été retardées d’environ 10 et 5 jours respectivement entre 1980 et 2002, alors qu’aucun
décalage n’'a été observé chez le cormoran huppé (Phalacrocorax aristotelis). Précédemment Aebischer et
al. (1990) avaient noté une corrélation entre la date de ponte et le régime des vents d'ouest chez la mouette

tridactyle. Un aspect particulierement intéressant de I'étude de Frederiksen et al. (2004b), bien connu chez
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de nombreuses especes d'oiseaux terrestres (Lack 1968), est le meilleur succés reproducteur des individus
se reproduisant t6t dans la saison pour une des espéces étudiées. Ceci peut avoir des conséquences
démographiques car il a été montré chez de nombreuses espéces qu'une reproduction précoce est
généralement associée a un succes reproducteur et une survie des jeunes élevés, et donc potentiellement a

un meilleur recrutement des jeunes dans la population.

A partir des données d'observations précises et régulieres des dates d'arrivées et de pontes de plusieurs
espéces d'oiseaux marins en Terre Adélie, nous avons pu montrer que dans I'ensemble, les dates d'arrivées
et de pontes ont été retardées en moyenne de plus de 9 et 2 jours respectivement sur une période de prés
de 50 ans (Barbraud et Weimerskirch 2006). Pour plusieurs espéces il existe des relations négatives entre
ces évenements phénologiques et I'étendue de la glace de mer suggérant un forcage environnemental. Une
hypothése avancée pour expliquer ces changements est que la diminution de I'étendue de la glace
combinée a un allongement de la présence de celle-ci ont conduit a une diminution de la quantité et de
'accessibilité des ressources alimentaires au début de la saison de reproduction, lorsque ces espéeces
d'oiseaux marins ont besoin de capitaliser des réserves énergétiques en vue de la reproduction. Cette
hypothese reste a confirmer, les variations d’étendue de la glace n'expliquant qu'un quart de la variabilité
des dates d'arrivée et de ponte. Il serait intéressant de confirmer de telles tendances sur d’autres espéces
de prédateurs marins endothermes de I'Océan Austral. Depuis 2006, plusieurs études ont mis en évidence
des décalages phénologiques chez d’autres espéces d'oiseaux marins (Tableau 8). Parmi les populations
présentant une réponse phénologique (68%), une majorité (60%) semblent avoir retardé leur reproduction
au cours des dernieres décennies, méme si certaines l'ont avancée (40%). Ces résultats semblent
contraster avec ceux obtenus chez de nombreuses espéces terrestres montrant une tendance a un
avancement de la phénologie lié a une augmentation des températures (Beebee 1995, Crick et al. 1997,
Bradley et al. 1999, Gibbs et Breisch 2001, Menzel et al. 2003, Huppop et Hippop 2003). Cependant, ce
retardement de la reproduction est en grande partie du aux espéces antarctiques, et il existe encore trop peu

d’études portant sur les prédateurs marins endothermes pour confirmer cette tendance.

Tabelau 8. Oiseaux marins pour lesquels les tendances a long terme d’événements phénologiques ont été
examinées. A = date d'arrivée sur les sites de reproduction ; P = date de ponte ; E = date d’éclosion ; SIE =
étendue de glace ; SIC = concentration de la glace de mer ; SST = température de surface de la mer; T =
température atmosphérique ; NAO = indice d'oscillation nord atlantique ; NOI = indice d'oscillation de
I'hnémisphére nord ; Pr = indice d’abondance de la principale espéece proie. 1 Barbraud et Weimerskirch
2006, 2 Wanless et al. 2008, 3 Frederiksen et al. 2004, 4 Byrd et al. 2008, 5 Sydeman et al. 2008, 6 Gaston
et al. 2005b, 7 Reed et al. 2009, 8 Moe et al. sous presse. + = tendance positive significative (5%), - =
tendance négative, 0 = pas de tendance.

Espéce Site, référence Parameétre | Tendance |Environnement
Manchot empereur A. forsteri Antarctique, 1 A 0

Manchot empereur A. forsteri Antarctique, 1 P 0 SIE
Manchot Adélie P. adeliae Antarctique, 1 A 0

Manchot Adélie P. adeliae Antarctique, 1 P + SIE
Fulmar géant M. giganteus Antarctique, 1 A 0

Fulmar antarctique F. glacialoides Antarctique, 1 A + SIE
Pétrel antarctique Thalassoica antarctica Antarctique, 1 A +

Damier du Cap Daption capensis Antarctique, 1 A + SIE
Damier du Cap D. capensis Antarctique, 1 P + SIE
Pétrel des neiges P. nivea Antarctique, 1 A 0

Pétrel des neiges P. nivea Antarctique, 1 P 0

Pétrel de Wilson Oceanites oceanicus Antarctique, 1 A + SIE
Fou de Bassan Morus bassanus Atlantique nord, 2 E +

Cormoran huppé Phalacrocorax aristotelis Mer du Nord, 3 P 0 SST
Skua Maccormick Stercorarius maccormicki | Antarctique, 1 A 0 SIE
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Skua de Maccormick S. maccormicki Antarctique, 1 P -

Mouette tridactyle Rissa tridactyla Mer du Nord, 3 P + NAO, SST
Mouette tridactyle R. tridactyla Pacifique nord, 4,5 | E - SIC, SST, Pr
Mouette tridactyle R. tridactyla Atlantigue nord, 8 E 0 SIC, SST
Mouette des brumes R. brevirostris Pacifique nord, 4,5 | E - SIC, SST, Pr
Mergule nain Alle alle Atlantique nord, 8 E - SIC, T
Guillemot de Briinnich Uria lomvia Arctigue sud, 6 P - SIE, T
Guillemot de Briinnich U. lomvia Arctique nord, 6 P 0 SIE
Guillemot de Briinnich U. lomvia Pacifique nord, 4,5 | E + SST, Pr
Guillemot de Troil U. aalge Mer du Nord, 3 P + NAO
Guillemot de Troil U. aalge Pacifique centre,7 | P - SST, NOI, Pr
Guillemot de Troil U. aalge Pacifique nord, 4,5 | E 0 SST, Pr

Les conséquences en termes de valeur sélective de tels décalages dans la reproduction sont
potentiellement importantes. Cela peut dans certains cas conduire a une désynchronisation de la
reproduction avec le pic d’abondance des ressources nécessaires a l'incubation et a I'élevage des jeunes et
avoir des conséquences négatives sur le succes reproducteur (Visser et a. 1998, Thomas et al. 2001, Sanz
et al. 2003) et le taux de croissance des populations (Stenseth et al. 2002, Both et al. 2006, Durant et al.
2007). Il serait intéressant de modéliser explicitement I'effet de tels décalages phénologiques sur la
dynamique des populations. Cela passe par 'examen de la variabilité des relations entre la date de ponte et

le succés reproducteur chez plusieurs espeéces.

Changcmcnts de distribution

Les changements de distribution en réponse aux changements globaux (réchauffement climatique et
destruction de I'habitat) sont maintenant connus chez un grand nombre d’espéces (Walther et al. 2002, Root
et al. 2003, Parmesan 2006). Dans I'Océan Austral, la distribution de quelques especes de prédateurs
marins endothermes semble également changer, ou montre des signes de changements. En Péninsule
Antarctique deux espéces de manchots (le manchot a jugulaire et le manchot papou), non inféodées a la
glace de mer, ont colonisé la partie sud de la péninsule il y a environ 20 a 50 ans, alors que les données
paléontologiques montrent que ces espéces étaient absentes de cette région depuis au moins les 800
dernieres années (Fraser et al. 1992, Emslie et al. 1998). Une telle extension vers le sud de l'aire de
distribution en réponse a une diminution de I'étendue de la banquise a été documentée durant I'Holocéne
lors de la période de déglaciation chez le manchot adélie, espece trés inféodée a la glace de mer (Emslie et
Woehler 2005, Emslie et al. 2007). Actuellement, les colonies de manchot adélie situées au nord de la
Péninsule Antarctique sont d'ailleurs en déclin (Fraser et al. 1992, Hinke et al. 2007), certaines étant
abandonnées depuis quelques dizaines a quelques centaines d’années seulement (Emslie et al. 1998). La
limite de répartition d’'une autre espéce de manchot fortement associée a la banquise, le manchot empereur,
semble également se déplacer vers le sud depuis les années 1970. La colonie la plus septentrionale de
cette espece en Péninsule Antarctique comptait en effet environ 150 couples reproducteurs dans les années
1950, alors qu’elle n’en comptait plus que 10 au début des années 2000 (Stonehouse 1953, Poncet 1982,
W. Fraser données non publiées), et un déclin de 50% de la colonie de reproduction en Terre Adélie a eu

lieu a la fin des années 1970 (Barbraud et Weimerskirch 2001).

Les changements de distribution en mer n'ont cependant été que trés peu étudiés chez les oiseaux et
mammiféres marins (Hyrenbach et Veit 2003, Hemery et al. 2008), en particulier dans I'Océan Austral. Un

aspect de la thése en cours de Clara Peron que je codirige avec Henri Weimerskirch, vise a déterminer s'il
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existe des changements d’abondance et de distribution en mer d’'une quinzaine d’especes d’'oiseaux marins
de I'Océan Austral. Les données utilisées sont issues de séries d'observations standardisées effectuées
depuis la passerelle du Marion Dufresne, bateau ravitailleur effectuant des rotations entre La Réunion,
Crozet, Kerguelen et Amsterdam. Les comparaisons effectuées entre les périodes 1978-1988 et 2000-2007
suggerent des changements de distribution concernant trois especes (Peron et al. 2010). Pour deux
espéces ayant le plus d’affinité sub-tropicale (pétrel soyeux et pétrel a menton blanc), I'aire de distribution
s'est décalée vers le nord, et pour une autre ayant plutdét une affinité sub-antarctique (albatros hurleur) vers

le sud. Les résultats montrent également une diminution d’abondance moins importante du groupe

eme eme

d’espéces fréquentant les eaux au sud du 35™ paralléle que celles fréquentant les eaux au nord du 35
paralléle, ou le réchauffement de la température de surface de I'océan a été le plus marqué lors des vingt
derniéres années. De tels changements ont été mis en évidence en Baie de Biscaye (Hemery et al. 2008), et

sur la céte ouest de '’'Amérique du Nord (Hyrenbach et Veit 2003).
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| roisieme Partie

10

" t ensuite ?

J'te disais que cette démarche ne s’'imposait pas. Aujourd’hui, les diplomates prendraient plutét le pas sur
les hommes d’action. L'époque serait aux tables rondes et a la détente. Hein ? Qu’est-ce que t'en penses ?

Raoul Volfoni (Les Tontons Flingueurs).

L’existence de ce travail est en premier lieu due a celle des séries a long terme concernant le suivi temporel
d'individus marqués et les dénombrements. Les avancées dans les connaissances présentées ci-dessus ont
été possible grace a la collaboration de plusieurs personnes : les étudiant(e)s que jai codirigé(e)s bien
évidemment, les personnes impliquées dans les recherches sur les oiseaux et mammiferes marins au CEB
de Chizé, les chercheurs d'autres laboratoires en particulier le CEFE de Montpellier pour les
développements méthodologiques en CMR. Les collaborations étroites et I'atmosphére de travail sereine et
stimulante au sein de I'équipe travaillant sur I|'écologie des prédateurs marins au CEBC ont été

particulierement fécondes, les domaines de compétences des différents chercheurs étant complémentaires.

Lorsque I'on fait le bilan aujourd’hui, on constate que des résultats biologiques importants ont été obtenus.
Nous avons pu quantifier I'effet des fluctuations climatiques et des pécheries sur plusieurs traits d’histoire de
vie pour un échantillon conséquent d'oiseaux marins de I'Océan Austral. Les températures de surface de
'eau de mer, I'étendue et la concentration de la glace de mer ainsi que la mortalité accidentelle dans les
pécheries jouent des rdles importants dans la dynamique de plusieurs populations. Chez les espéces
étroitement liées a la banquise, il semble exister des optimum de I'étendue de la banquise maximisant le
taux de croissance des populations. Selon la situation géographique des populations, les changements
climatiques futurs améneront ou éloigneront certaines populations de leur optimum, ce qui potentiellement
aura des conséquences importantes sur les probabilités d’extinction et de colonisation locales. Chez
plusieurs espéces des décalages phénologiques ont été mesurés a I'échelle des cinquantes dernieres
années, et il semble que pour quelques espéces des changements de distribution en mer aient eu lieu.
Méme si les prévisions des effets des changements climatiques futurs sur les populations sont sujettes a de
nombreux biais et leur interprétation doit étre considérée avec prudence, ces changements auront
vraisemblablement des effets contrastés selon les espéces. Face a la forte incertitude liée a ces scénarios et
compte tenu de I'impact négatif des pécheries sur plusieurs populations, il est indispensable de poursuivre
les efforts de conservation entrepris pour limiter la mortalité accidentelle dans les engins de péche ainsi que
pour restaurer certains sites de reproduction. L'originalité et la force de ces résultats résulte en partie du
nombre d'especes étudiées, permettant d’identifier des patrons au niveau interspécifique et d'initier un

aspect comparatif.



Dans l'avenir jaimerai m'investir dans plusieurs axes de recherche. Ces axes me sont apparus comme
importants au fur et a mesure de mes recherches car ils constituent actuellement des limites a notre
compréhension de l'impact des changements globaux sur les populations. Certains de ces axes de
recherche me sont partiellement connus m’y étant déja intéressé au cours des derniéres années, pour
d’autres il s’agira de développements nouveaux dans mes recherches. La encore, la disponibilité de séries
de données a long terme concernant plusieurs espéeces, n'incluant pas uniquement des prédateurs marins,

constituera une force et permettra d’'effectuer des comparaisons interspécifiques.

Densité clépcnc:lancc et sgncrgics entre facteurs

Il serait intéressant d’étudier l'influence de la densité-dépendance sur les paramétres démographiques de
plusieurs espéces, comme nous l'avons fait sur le pétrel bleu (Barbraud et Weimerskirch 2003). Ceci
permettrait d’améliorer considérablement les modéles de dynamique de population utilisés notamment pour
effectuer des prévisions de taille de population selon les scénarios de changements climatiques futurs. Si
nous avons montré que les fluctuations climatiques et les pécheries pouvaient influencer les paramétres
démographiques, ces derniers sont éventuellement affectés par d’autres types de facteurs. Par exemple, le
succes reproducteur du pétrel a menton blanc diminue en présence de mammiféres prédateurs introduits
tels que les rats (Jouventin et al. 2003). Ainsi, il est possible que plusieurs facteurs soient a 'origine du
déclin de certaines populations, mais que I'effet combiné de ces facteurs sur le taux de déclin des
populations soit supérieur a la somme des effets a travers des processus synergiques, et conduisent
éventuellement a l'extinction des populations (Brook et al. 2008, Figure 31). Des interactions synergiques
entre des facteurs déléteres peuvent conduire a la diminution d'une population selon le paradigme de déclin
des populations (Caughley 1994), et lorsque la taille de la population atteint une valeur critique sa probabilité
d’extinction devient non négligeable a travers des événements stochastiques selon le paradigme des petites
populations (Caughley 1994). Une illustration de tels processus vient du Costa Rica ou 40% des cinquante
espéces endémiques de grenouilles ont disparu a la fin des années 1980 (Pounds et al. 1999). Ces
extinctions sont liées a une interaction entre le changement climatique et 'émergence d’une maladie, ou un
allongement des périodes de sécheresse, suite a une diminution de la présence de nuages en altitude, a
provoqué une augmentation de la prévalence d'un champignon pathogéne venant d’altitudes plus basses
(Pounds et al. 2006).

Plusieurs populations d’oiseaux marins de I'Océan Austral sont confrontées aux menaces potentielles que
sont les changements climatiques, la mortalité accidentelle et la prédation par des prédateurs introduits,
mais I'effet combiné de ces menaces sur la probabilité d’extinction de ces populations n'a jamais été
explicitement modélisé, encore moins en tenant compte de la densité dépendance. Dans les prochaines
années, j'aimerais donc explorer 'effet synergique de ces facteurs ainsi que celui de la densité dépendance
sur le taux de croissance des populations de prédateurs marins, et ce en collaboration avec Stéphanie
Jenouvrier qui a acquis une forte expérience en modélisation de dynamique des populations et qui vient

d’étre recrutée au CEB de Chizé.
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Figure 31. Exemple d’effets rétroactifs synergiques menacant plusieurs especes d’oiseaux
marins de I'Océan Austral. Plusieurs facteurs contribuent a la diminution de la taille des
populations. Lorsque la taille des populations passe en deca d’un seuil critique I'importance
de la stochasticité démographique augmente, accroissant la probabilité d’extinction.

lmPact des éveénements extrémes

Les modeles climatiques prédisent en général une augmentation de la fréquence et de lintensité des
évenements climatiques extrémes (IPCC 2007). Une illustration en est par exemple la vague de chaleur
exceptionnelle en Europe de l'ouest au cours de I'année 2003 (Figure 7). Celle-ci a eu des conséquences
dramatiques sur les populations humaines occasionnant la mort de plus de 50 000 personnes en Europe
(Briicker 2005). L'analyse des données de températures montre qu’'un évenement tel que celui de 2003 est
statistiguement extrémement peu probable étant donnée la distribution des valeurs de températures
enregistrées jusqu’alors, avec une fréquence de retour de 46 000 ans (Schar et al. 2004). La comparaison
des distributions de températures montre un décalage de celles-ci vers des moyennes plus chaudes et donc
des évenements extrémes plus fréquents et plus intenses. L'impact d'événements climatiques et
démographiques extrémes sur le taux de croissance des populations animales a été relativement peu étudié
(Lande 1993, Parmesan et al. 2000, Chan et al. 2005, Altwegg et al. 2006, Jiguet et al. 2007b, Frederiksen
et al. 2008). La fréquence et I'impact de tels événements sur les prédateurs marins de I'Océan Austral
demeurent encore peu connus (Figure 32) mais nous disposons des données nécessaires pour explorer cet
axe de recherche. A partir de 2010 je co-encadrerais une thése portant sur I'impact des évenements
extrémes sur la dynamique des populations en tenant compte de I'hétérogénéité (age, expérience de

reproduction, sexe) au sein des populations.
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Figure 32. Risque d’extinction d'une petite population (150 couples) de prions de
MacGillivray (Pachyptila macgillivrayi), espéce endémique de IMle Saint Paul (Océan
Indien sud), selon la fréquence d’occurrence d’évenements catastrophiques de prédation
sur des adultes (symboles pleins) ou des adultes reproducteurs uniqguement (symboles
vides). Les symboles carrés indiquent une prédation immédiate de 30 individus tous les
dix ans, les symboles triangulaires une prédation immédiate de 30 individus tous les 5
ans. Source : Jiguet et al. (2007).

DisPcrsion chezles oiseaux marins

La réponse des populations aux changements climatiques sera déterminée par plusieurs paramétres
notamment le taux de microévolution des traits d’histoire de vie, la plasticité phénotypique et la dispersion
(Lande et Shannon 1996, Bradshaw et Holzapfel 2006, Visser 2008). Parmi ceux-ci j'aimerais examiner plus
particulierement les facteurs affectant la probabilité de dispersion chez certaines espéces d'oiseaux marins.
Plusieurs études ont quantifié la dispersion chez ces organismes (ex : Spendelow et al. 1995, Spear et al.
1998, Frederiksen et Petersen 2000, Burg et al. 2003, Lebreton et al. 2003, Cam et al. 2004) mais trés peu
chez les espéeces de I'Océan Austral (Inchausti et Weimerskirch 2002, Simeone et al. 2006), et les facteurs
environnementaux et phénotypiques affectant la dispersion ont été relativement peu abordés (Clobert et al.
2009). Pourtant, il est important de comprendre ces mécanismes et les facteurs affectant la dispersion
doivent étre pris en compte afin d’améliorer notre compréhension de I'évolution des populations ainsi que les
prédictions concernant I'impact des changements globaux sur les espéces. Pour quelques espéces de
pétrels et d'albatros il existe des données de capture-recapture a I'échelle de plusieurs colonies et/ou de
plusieurs Tles. A partir de ces données, et de données collectées au niveau individuel (age, sexe, condition
corporelle, taille corporelle, fécondité) il devrait étre possible d’estimer les probabilités de dispersion a
différentes échelles spatiales ainsi que de tester I'importance de certains facteurs extrinseques (variables
climatiques, perturbations anthropiques, densité) sur ces probabilités, ainsi que I'impact de la dispersion sur

certains traits d’histoire de vie.

Hétérogénéité individuelle et comPortcmcnt

L’hétérogénéité individuelle joue un role dans la réponse des populations aux changements globaux.

Plusieurs études montrent une sensibilité accrue de certains individus aux fluctuations de I'environnement.
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Ces caractéristiques peuvent étre I'age, I'expérience de reproduction ou le statut reproducteur. Existe-t-il des
traits comportementaux liés a ces caractéristiques qui permettent de mieux comprendre comment les
fluctuations environnementales affectent les populations ? Par exemple, chez le cormoran huppé, les jeunes
individus compensent leurs mauvaises performances de péche par rapport aux adultes par un allongement
de la durée de péche. En hiver, lorsque la durée du jour est courte, cette stratégie conduit a une diminution
de la condition corporelle des jeunes et a une augmentation de leur mortalité (Daunt et al. 2007). Les
développements récents des appareils permettant de mesurer le déplacement des animaux a grande
échelle et sur des périodes de temps relativement longues (plusieurs mois voir plusieurs années) permettent
maintenant d’envisager d'étudier explicitement les liens entre plusieurs caractéristiques comportementales
(activités d’alimentation, vitesse et fréquence des déplacements...), individuelles (sexe, age, expérience de
reproduction...) et démographiques, ainsi que l'influence de la variabilité interannuelle du climat sur ces
relations. Il faut envisager des études comportementales longitudinales sur de nombreux individus au sein

des populations en complément des études traditionnelles de capture recapture.
Relations Préclatcurs~Proics

S’il apparait maintenant clair que les facteurs climatiques et biologiques fournissent les bases mécanistiques
nécessaires a la compréhension de la fluctuation des populations dans I'espace et le temps, les interactions
biologiques (compétition entre les individus, relations prédateurs-proies) sont nombreuses (Begon et al.
2002) et ont souvent été négligées. Néanmoins, les changements globaux peuvent potentiellement affecter
ces interactions et donc les populations (Forchhammer et al. 2008). Parmi ces interactions, I'étude de la
réaction de systémes prédateurs-proies dans I'Océan Austral face aux changements climatiques reste a
développer. Deux systémes prédateurs-proies offrent des perspectives intéressantes dans les Terres
Australes et Antarctiques Francaises. A Kerguelen, sur certains sites le skua subantarctique s’alimente quasi
exclusivement de pétrels pendant la saison de reproduction, et en Terre Adélie le skua de maccormick se
nourrit en grande partie d'ceufs et de poussins de manchot adélie. J'aimerais donc étudier I'influence du
climat sur ces deux systemes prédateurs-proies. Nous savons déja que le climat affecte les populations de
pétrels et de manchots consommeées par ces deux especes de skuas (Barbraud et Weimerskirch 2003,
Nevoux et Barbraud 2005, Jenouvrier et al. 2006) et qu'il existe de la densité dépendance chez les skuas
(Lande et al. 2002), mais linfluence de la variabilité climatique et de I'abondance des proies sur la

dynamique des populations de skuas reste a ce jour inconnue.

DévcloPPcmcnt de suivis a long terme

Depuis plusieurs années je contribue a un programme portant sur la dynamique de population et la
conservation de la cigogne blanche Ciconia ciconia en Charente-Maritime. Ce programme a été initié et
poursuivit bénévolement par mon pére en 1978 et chaque année de nombreux individus sont bagués,
identifiés et leur statut reproducteur est déterminé. Ceci constitue une base de données particulierement
intéressante, la population ayant été suivie depuis son installation (le premier couple reproducteur s’est
installé en 1978) et est toujours en phase de croissance. C'est dans le cadre de ce programme qu’une partie
de la thése de Marie Nevoux s’est déroulée et que le Master d’Alexandre Martin, portant sur la sénescence

reproductive et démographique, s’est effectué (Martin 2008). Ce programme a maintenant pour objectif
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d’estimer limpact des changements climatiques et des changements d’'usage sur la dynamique de cette
population. J'ai développé des collaborations sur ce théme (Saether et al. 2006) et a partir de 2010, je
dirigerais une these portant exclusivement sur cette thématique. J'utiliserais également les données issues

de ce suivi démographique dans le cadre de certains axes de recherche décrits ci-dessus.

Depuis 2004, en collaboration avec la réserve naturelle de Séné gérée par I'association Bretagne Vivante,
jai mis en place un suivi démographique du cormoran huppé dans I'archipel des fles Houat et Hoédic en
Bretagne. Un des objectifs de ce programme est de tester si le cormoran huppé peut étre utilisé comme un
indicateur fiable de I'environnement océanographique cétier. Actuellement un suivi par capture marquage
recapture et des dénombrements annuels sont effectués. Ces données seront ensuite mis en paralléle a des
données océanographiques comme cela a été effectué pour les prédateurs marins de 'Océan Austral, mais
également avec des données halieutiques, plusieurs espéces proies du cormoran huppé étant capturées par
les pécheries ou échantillonnées a proximité des sites de reproduction. Les données issues de ce
programme seront également utilisées pour aborder certains axes de recherche que jai développé ci-
dessus, en particulier la dispersion car ce suivi intégre plusieurs colonies situées sur plusieurs iles de

l'archipel et sera trés certainement élargit a d’autres sites de reproduction plus distants.

A travers plusieurs collaborations (Université de La Rochelle, EPHE) j'ai également contribué a des études
sur I'estimation de I'abondance de populations. Ma contribution consistait essentiellement a adapter et a
mettre en application des protocoles et méthodes d'échantillonnage ainsi qu'a l'analyse statistique des
données collectées. Ceci a concerné les phoques gris Halichoerus grypus en Bretagne (Gerondeau et al.
2007), I'outarde houbara Chlamydotis macqueenii en Péninsule arabe (Noir 2006), et plusieurs especes
dans les Terres Australes et Antarctiques Francaises (Barbraud et Delord 2006, Marteau 2007, Barbraud et
al. 2009). A l'avenir je continuerais a m'investir dans de telles collaborations dans les TAAF et sur d’autres
sites. Enfin, j'ai toujours des collaborations avec la Station Biologique de la Tour du Valat et ai codirigé un
Master (Souchay 2008) dont I'objectif était de déterminer les survies sexe et age spécifiques chez le flamant
rose Phoenicopterus ruber roseus a partir d’individus bagués et dont le sexe a été déterminé peu apres la

naissance.
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eventual Hector Mine rupture surface. Meanwhile, for both cases,
the net (coseismic plus postseismic) changes in Coulomb stress
remained negative at and beyond the distal ends of the Hector Mine
rupture surface (Fig. 3b and d). Thus, it is possible that, once
triggered, the Hector Mine rupture propagated to the north and
south until it encountered these regions of negative net stress
changes. Propagation part of the way into these negative-stress
regions could be explained by the dynamics of the rupture process,
which itself could have increased stress levels at the propagation
fronts. Alternatively, the lateral extent of the Hector Mine rupture
zone may have been controlled by the mechanical heterogeneity of
the crust in the region rather than by the spatial patterns of stress
changes. These results attest to the importance of considering
viscoelastic processes in the assessment of seismic hazard and its
migratory pattern®'. O
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Emperor penguins and
climate change

Christophe Barbraud* & Henri Weimerskirch

Centre d’Etudes Biologiques de Chizé, Centre National de la Recherche
Scientifique, 79360 Villiers en Bois, France

Variations in ocean—atmosphere coupling over time in the South-
ern Ocean'™ have dominant effects on sea-ice extent and eco-
system structure*®, but the ultimate consequences of such
environmental changes for large marine predators cannot be
accurately predicted because of the absence of long-term data
series on key demographic parameters’®. Here, we use the longest
time series available on demographic parameters of an Antarctic
large predator breeding on fast ice”’® and relying on food
resources from the Southern Ocean''. We show that over the
past 50 years, the population of emperor penguins (Aptenodytes
forsteri) in Terre Adélie has declined by 50% because of a decrease
in adult survival during the late 1970s. At this time there was a
prolonged abnormally warm period with reduced sea-ice extent.
Mortality rates increased when warm sea-surface temperatures
occurred in the foraging area and when annual sea-ice extent was
reduced, and were higher for males than for females. In contrast
with survival, emperor penguins hatched fewer eggs when winter
sea-ice was extended. These results indicate strong and contrast-
ing effects of large-scale oceanographic processes and sea-ice
extent on the demography of emperor penguins, and their
potential high susceptibility to climate change.

Between 1952 and 2000, the emperor penguin colony located near
Dumont d’Urville Station (66.7°S, 140.0°E) in Terre Adélie was
monitored continuously, generating the longest data set available on
an Antarctic marine predator. Data from the meteorological station
500 m from the colony shows that, after a period of stability in the
1960s (average temperatures —17.3 °C), winter temperatures began
to vary extensively and were high throughout the 1970s until the
early 1980s (average —14.7 °C); they then decreased but remained
variable until the present time (average —16.6 °C, t = 3.2, P = 0.004
(Student’s ¢-test; Fig. 1a). No trend was detectable for the summer
temperatures. The breeding population of emperor penguins was
stable until the mid-1970s, but declined abruptly by 50% in the late
1970s and has stabilized since (Fig. 1b).

We used capture—mark-recapture data spanning 1969-1989
from ringed breeding emperor penguins to estimate adult annual
survival rates (see Methods). Females survived better than males but
the survival curves for males and females were parallel (additive
time-dependence, see Methods; Fig. 2a). Survival was particularly

* Present address: Tour du Valat, Le Sambuc, 13200 Arles, France.
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Figure 1 Climate and population changes. a, Summer and winter average temperatures
recorded at Dumont D’Urville meteorological station (1956—1999). b, Number of
breeding pairs of emperor penguins at Pointe Géologie archipelago, Terre Adélie (1952—
1999). ¢, Changes over time in breeding success (number of chicks fledged divided by
number of eggs laid). d, Changes over time (1973—-1999) in the average distance
between the emperor penguin colony and the northern extent of pack ice.

low in 1972, in 19761980 and in 1985 (Fig. 2a). The prolonged
period of low survival during the late 1970s corresponds to the
period of rapid decline of the breeding population (Fig. 2a).
Interannual per cent changes in the breeding population size were
related to annual survival (P < 0.001; Fig. 2b) and explained 64% of
the variation in survival. The decline in population during the
second half of the 1970s was thus caused by this unusually long
period of low adult survival. The growth rate of populations of long-
lived species is mainly sensitive to changes in adult survival'>. High
emigration from this colony to others is unlikely as the nearest
colony is 1,000 km away and penguins, like all seabirds, are faithful
to their breeding site once they have started to reproduce".

Among the three covariates examined (annual average sea surface
temperatures (SST), northward sea-ice extent and atmospheric sea-
level pressure; see Methods), SST accounted for most (89.8%) of
the yearly variation in survival (P = 0.0012). Emperor penguins
survived less when SSTs were higher (P < 0.001) (Fig. 2¢). Sea-ice
extent anomalies explained 86.9% of the variation in survival (P =
0.0022) and penguins survived better when sea-ice extent was
greater (P < 0.001). Sea-level pressure did not explain a significant
part of the yearly variation in survival (P = 0.48). To our knowledge,
this is the first time that the consequences of changes in major
oceanic parameters on the dynamics of an Antarctic large predator
have been identified, and particularly that the proximate and
ultimate factors affecting the dynamics of the population have
been documented.

Because variables are interlinked, variability is generally assumed
to cascade throughout the environment and biological systems.
Adult emperor penguins forage only at sea and mainly feed on
Antarctic krill (Euphausia superba), fish (mainly Pleuragramma
antarcticum) and squid, in proportions that vary as a function of
locality and time''*". Prey availability is influenced by physical
parameters such as sea-ice extent or sea-surface temperature (or
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Figure 2 Adult survival of emperor penguins. a, Annual survival of male and female
emperor penguins (mean = 1s.e., 1969—-1988). Dashed vertical lines encompass
the period of abrupt decline of the population (see Fig. 1b). The modelling of survival
probabilities indicated that adult survival differed between sexes (P-likelihood ratio
test (LRT) = 0.065) and varied among years (P-LRT < 0.001). Survival estimates are
from model (@, . Prm» Where male and female survival are additive and
time-dependent (model with lowest Akaike’s Information Criterion (AIC) for the
1969-1989 data set; see Methods). b, Survival estimates of emperor penguins
(males and females combined) from the covariate model investigating the
relationship between survival and inter-annual percent change in the breeding
population size. Survival estimates are from model (@a2 + popuiation changes Prm-
Population change accounted for a large part of the annual variation in survival
(X% = 18.25, P=0.37). The slope of the logit-linear relationship of survival ¢ with
population change (logit¢ = a+ bxpopulation change®®) was 0.42 + 0.12 (lower
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and upper 95% confidence limits were 0.19 and 0.66, respectively), indicating lower
survival when the population decreased. Error bars, = 1s.e. ¢, Survival estimates of
male and female emperor penguins plotted against sea-surface temperature
anomalies for the period 1982—1988, when both parameters were available.
Survival estimates are from model (@, ssr, Prm) With the lowest AIC value. The
AlC-differences between this model and models (@, ;, pr) and (P, prn) wWere,
respectively, 4.48 and 50.51, and SST accounted for a large part of the annual variation in
survival (X% =5.942, P=0.312). The slope of the logit-linear relationship of survival ¢
with SST was —6.02 = 1.01 (lower and upper 95% confidence limits —7.99 and —4.05,
respectively), indicating lower survival with higher SST. Errors bars, = 1 s.e. The slope of
the relationship of survival @ with sea-ice extent was 0.38 = 0.10 (lower and upper 95%
confidence limits 0.18 and 0.58, respectively), indicating higher survival with greater sea-
ice extent.
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both)'. Decreased frequency of krill recruitment associated with a
decreased frequency of extensive winter sea-ice may be responsible
for low population sizes of krill'”, and lower krill abundance is
associated with areas with less winter sea-ice cover’. In years with
high SSTs, emperor penguins probably have difficulties in finding
food, which could increase mortality. It is not known when the
survival of adult emperor penguins is affected by warm water events:
whether during winter when males and females undertake long
incubation and chick brooding fasts'*', or during the summer
when they disperse to moult®.

Breeding success varied extensively throughout the period, and
its variability has increased progressively since the 1970s (Fig. 1c).
A combination of local factors has probably contributed to the high
variability in breeding success. Complete or extensive breeding
failures in some years resulted from early break-out of the sea-ice
holding up the colony, or from prolonged blizzards during the early
chick-rearing period*. Overall breeding success was not related to
SST anomalies or sea-ice extent, possibly because variation was the
result of a combination of confounding factors related to sea-ice
conditions or weather conditions. However, the proportion of eggs
that hatched a chick was negatively related to the extent of pack ice
in winter (r* = 0.284, P = 0.02), with wider pack ice resulting in
lower hatching success.

One paradoxical and unexpected result of this study is that the
extent of pack ice, which is a key factor in the Antarctic ecosystem’,
has two opposite effects on the demographic parameters of emperor
penguins. Sea-ice extent in winter negatively affects hatching
success, by increasing the distance between the colony and feeding
grounds. Conversely, annual sea-ice extent positively affects adult
survival by increasing food availability. Therefore there exists in
emperor penguins a trade-off between the advantages and dis-
advantages of extensive pack ice. In population terms, the trophic
advantage of extensive pack ice, by favouring higher survival and
further reproduction, outmatches its physical disadvantage of
reducing fecundity.

Whereas time series on emperor penguins and on meteorological
conditions in the colony are available since 1952, data on the extent
of sea-ice are available only from 1972 onwards, and on SST from
1982. Given the strong relationship between survival and SST
anomalies related to the Antarctic Circumpolar Wave* in 1982—
1989, low survival during 1976—1980 (and the 50% population
decrease) was probably associated with high SSTs, but remote-
sensing satellite data were not available at this time. The temperature
recorded in winter in the colony, however, indicates a prolonged
warm period during the 1970s (Fig. 1a) associated with a prolonged
period of decreasing extent of ice' (Fig. 1d). This anomaly is
probably connected to the abrupt decline in Antarctic sea-ice
extent that is apparent from whaling records during the 1960s
and 1970s". The exact timing of the decline is not known because of
the lack of records during this period’. Our results indicate that this
major event may have occurred during the 1970s rather than during
the 1960s as suggested earlier. Our results also indicate that emperor
penguins may be very susceptible to environmental variability and
that further long-lasting coupled anomalies are likely to affect their
populations. O

Methods

We determined the number of breeding pairs from the number of chicks fledged plus the
number of eggs and chicks found dead. Dead chicks and eggs remain frozen on sea-ice
around the colony and were collected and counted daily during the entire breeding season.
The number of breeding pairs represents 80% of the overall population size.

Environmental parameters

We used three types of data: the annual average SST calculated from a combination of
in situ and satellite-radiometer measurements obtained on a 1° grid®; the annual average
northward sea-ice extent calculated from space-borne microwave sensors on a 25-km
grid”’; and the annual averages of atmospheric sea-level pressure calculated from data
produced by the European Centre for Medium Range Weather Forecasts on a 1.875° grid*,
all spanning 1982—1989. Data were extracted for the 200-km radius (from latitude 66.7° S)
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surrounding the Pointe Géologie colony, an area consistent with the foraging radius of
emperor penguins'"'’. Physical parameters were determined relative to the applicable
record length annual mean values and filtered to suppress seasonal and possible biennial
signals’.

Survival modelling

Adults were ringed each year between 1967 and 1980 using metal bands placed at the base
of the flippers. Ringing and ring readings were made in April and May when birds arrived
on the breeding grounds forming columns and during pair formation from 1968 until
today’. Because during the first year after banding, and to a lesser extent during the second
year, bands are more likely to be lost or to affect survival”, we have excluded data from the
first two years after banding. We estimated adult survival rate using recent developments
of the Cormack-Jolly—Seber model*®” implemented in the MARK software® for the
period 1969-1988. This method allows the estimation of unbiased capture and survival
probabilities. Parameters that may explain time-variation in survival were then examined
using the capture—mark—recapture data set over the period 1982—1989, when data were
simultaneously available with adult survival (before 1982, no physical data were available).
The 1982-1989 data set was used to test the effects of physical parameters on survival.
Details of survival modelling procedures are available as Supplementary Information.
Changes in breeding population size from year to year should be correlated with
survival if variations in the latter are a principal cause of the former. To test whether the
temporal variation in survival is likely to have been a significant cause of changes in
population size we used a covariate model in which the interannual per cent change in the
breeding population size was added to the selected model as an annual covariate” with a
one-year lag, as the breeding population size of emperors was determined in May.
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It is generally believed that animals make decisions about the
selection of mates, kin or food on the basis of pre-constructed
recognition templates. These templates can be innate or acquired
through experience'. An example of an acquired template is the
feeding preference exhibited by larvae of the moth, Manduca
sexta. Naive hatchlings will feed and grow successfully on many
different plants or artificial diets, but once they have fed on a
natural host they become specialist feeders*™. Here we show that
the induced feeding preference of M. sexta involves the formation
of a template to a steroidal glycoside, indioside D, that is present
in solanaceous foliage. This compound is both necessary and
sufficient to maintain the induced feeding preference. The induc-
tion of host plant specificity is at least partly due to a tuning of
taste receptors to indioside D. The taste receptors of larvae fed on
host plants show an enhanced response to indioside D as com-
pared with other plant compounds tested.

By manipulating the diets of larvae, we examined the strength of
induced feeding preferences. Manduca sexta larvae were reared from
hatching until the early fourth instar on either solanaceous or non-
solanaceous diets. The solanaceous diets consisted of foliage from
potato (Solanum tuberosum) or tomato (Lycopersicon esculentum);
the non-solanaceous diets were either foliage of cowpea (Vigna
sinensis, Fabaceae), or a wheat-germ-based artificial diet’. After the
molt to the fourth instar, larvae from these four groups were
removed from their original diet, and randomly assigned to one
of the two solanaceous plants, or to the non-solanaceous cowpea.
Within 24 h, all larvae reared on solanaceous foliage had begun
feeding on solanaceous leaves; however, only 21.5% (11/51) of the
solanaceous-reared larvae had fed on the foliage of the non-
solanaceous cowpea (Fig. 1a). After 96 h, the percentage of solanac-
eous-reared larvae feeding on cowpea had increased to 45.1% (23/
51), although by this time 35.3% (18/51) of the larvae had starved to
death, having never fed on cowpea (Fig. 1b). In contrast, after only
24 h, all the larvae reared on non-solanaceous diets had accepted
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either the solanaceous or non-solanaceous foliage equally (Fig. 1a),
and no mortality was observed among these larvae. These results
show that once host plant specificity is induced, some M. sexta
larvae will actually starve to death rather than change from a
solanaceous to a non-solanaceous diet.

Because contact with solanaceous foliage seems necessary to
induce a preference for the host plant, the larvae may acquire the
ability to recognize a specific compound(s) in the host plant. To test
this possibility, we began to isolate a compound(s) from solana-
ceous plants that the larvae might use as a host plant recognition
cue. As an assay, we tested solanaceous-reared larvae for their
acceptance of non-solanaceous cowpea leaf discs that were treated
with extracts of potato leaves. The larvae clearly discriminated
between treated and control discs, taking the first bite from
cowpea discs treated with potato extract in more than 95% of the
cases (n = 75, x> > 200, degrees of freedom (d.f.) = 1, P < 0.001), in
a period of less than 2 h (Fig. 2a).

An active fraction was isolated from an aqueous extract of potato
foliage by solvent partitioning and flash chromatography. This
active fraction was subjected to further fractionation and exhaustive
chromatographic separation. At each step, activity was monitored
using choice assays with fraction-treated cowpea leaf discs and ten
or more solanaceous-reared larvae. This approach yielded a single
fraction that accounted for all the feeding stimulant activity of
potato foliage. Analyses by 'H NMR spectroscopy showed that this
fraction comprised one single steroidal glycoside of more than 96%
purity. A standard set of two-dimensional NMR experiments® and
additional mass spectroscopic analyses using negative-ion electro-
spray ionization established the structure (Fig. 2c) of this com-
pound as (25R)-26-O-(B-p-glucopyranosyl)-furost-5-en-3(,22,
26-triol-3-O-{a-L.-thamnopyranosyl-(1—2)- [ 8-p-glucopyranosyl-
(1—3)]-B-p-galactopyranoside} (indioside D), which was isolated
previously from the solanaceous Solanum indicum’.

Whereas considerable attention has focused on the theoretical
aspects of template recognition, little is known about its proximate
mechanisms"'®"". Our behavioural data suggest that induced
M. sexta larvae use indiosideD to recognize their host plant.
Evidence suggests that the lateral and medial sensilla styloconica
on the mouthparts (Fig. 3a, b) of M. sexta have a key role in taste and
food preferences'”™'¢. To examine the role of these taste sensilla in
host recognition, we recorded their electrophysiological responses
to indioside D. The sensilla recordings were carried out on fifth
instar larvae that were reared on either solanaceous foliage or wheat
germ diet. Each recording electrode contained either control solu-
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Figure 1 Host-restricted feeding behaviour is determined by dietary experience.

a, Percentage of larvae feeding on foliage in no-choice tests, after a 24-h exposure to
novel food item (Fisher’s exact test). b, Percentage of larval mortality among solanaceous-
reared larvae after a 96-h exposure to fresh foliage (Fisher’s exact test). Error bars, 95%
confidence interval. Triple asterisk, P<<0.001.
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Climate and density shape population dynamics

of a marine top predator

Christophe Barbraud' and Henri Weimerskirch

Centre d’Erudes Biologiques de Chizé, CNRS-UPR 1934, 79360 Villiers en Bois, France

Long-term studies have documented that climate fluctuations affect the dynamics of populations, but the
relative influence of stochastic and density-dependent processes is still poorly understood and debated.
Most studies have been conducted on terrestrial systems, and lacking are studies on marine systems
explicitly integrating the fact that most populations live in seasonal environments and respond to regular
or systematic environmental changes. We separated winter from summer mortality in a seabird population,
the blue petrel Halobaena caerulea, in the southern Indian Ocean where the El Nifio/Southern Oscillation
effects occur with a 3—4-year lag. Seventy per cent of the mortality occurred in winter and was linked to
climatic factors, being lower during anomalous warm events. The strength of density dependence was
affected by climate, with population crashes occurring when poor conditions occurred at high densities.
We found that an exceptionally long-lasting warming caused a ca. 40% decline of the population, suggest-
ing that chronic climate change will strongly affect this top predator. These findings demonstrate that
populations in marine systems are particularly susceptible to climate variation through complex interac-

tions between seasonal mortality and density-dependent effects.

Keywords: blue petrel; climatic fluctuations; density dependence; density independence;

seasonal survival

1. INTRODUCTION

Long-term studies have documented that climate fluctu-
ations influence the dynamics of populations (McCarty
2001; Stenseth ez al. 2002; Walther ez al. 2002), but the
underlying mechanisms, in particular the interaction
between stochastic and density-dependent effects, are
poorly understood and debated (Leirs ez al. 1997). The
majority of work exploring the influence of density-depen-
dent and independent processes on vital rates and popu-
lation dynamics has used either time-series analyses (e.g.
Forchhammer er al. 1998; Grenfell ez al. 1998), or analy-
ses based on long-term detailed individual-based data.
This second approach has detected important processes
influencing population dynamics that time-series method-
ologies may have overlooked (Leirs ez al. 1997; Saether ez
al. 2000; Coulson ez al. 2001). However, the overwhelm-
ing majority of work using these approaches to shed light
on the processes influencing population dynamics has
been conducted on terrestrial populations (mammals:
ungulates, rodents, carnivores; birds: passerines, waders;
see Stenseth ez al. (2002) and Walther ez al. (2002) for
recent reviews). Thus, there is a crucial need for studies
on marine or coupled marine—terrestrial systems to permit
the approach of a general insight on the relative roles of
stochastic and density-dependent effects on populations.
Such studies are especially needed if one wants to predict
the response of oceanic ecosystems to climatic changes.
Disentangling the density-dependent and density-inde-
pendent structure that interacts with the climatic signal
requires understanding the poorly explored seasonal pat-
terns of mortality. Most populations respond to regular or
systematic environmental fluctuations because individuals
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are exposed to changes in resource abundance and face
variable mortality risks during the different stages of the
annual cycle (Fretwell 1972). In addition, season duration
and climate may be differentially affected by climate
warming (Houghton er al. 2001; Parkinson & Cavalieri
2002). However, quantitative studies that explicitly inte-
grate seasonal variation in survival throughout the annual
cycle when examining density and climate interactions are
few (Sillett ez al. 2000), reliable estimates of seasonal sur-
vival rates are rare (Gauthier ez al. 2001) and non-existent,
to our knowledge, for long-lived top predators in which
population growth rate is mostly sensitive to changes in
adult survival (Lebreton & Clobert 1991).

In this paper, the data used are long-term capture—
recapture data from which are extracted survival, recruit-
ment and population size in a seabird population to ident-
ify the period during which most of the mortality occurs,
and to explore how density-independent processes (ocean
climate fluctuations) interact with population density and
affect the demographic parameters and the population
dynamics of a marine top predator.

2. METHODS

(a) Study population and life history

Data came from a capture-recapture study on a population
of blue petrels (Halobaena caerulea) on Kerguelen Islands
between 1986 and 2001. The blue petrel, a small (190 g) long-
lived seabird, breeds at only six sub-Antarctic islands (Warham
1990). It forages over oceanic waters and preys mainly on small
crustaceans and fishes from Antarctic waters south of the Ant-
arctic convergence (Cherel er al. 2002). Blue petrels remain
between the Antarctic convergence and the northern limit of the
pack ice throughout the year. The birds are burrowers. A single
egg is laid in late October and the chick fledges in February. In
mid-April the birds return to their burrows and stay about one

© 2003 The Royal Society
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month (Paulian 1953) before leaving the colony and dispersing
at sea until the next breeding season. The study colony was
located on Mayes Island, a 5 km? uninhabited island in the Ker-
guelen archipelago (48°38' S, 68°38’ E), southern Indian
Ocean. Each year, between 71 and 238 individually marked bur-
rows, fitted with an observation window above the nest
chamber, were inspected in early November (to search for occu-
pied nest sites and record marked adults), and mid-April (to
record marked adults returning to their burrows). Each year,
new individuals found in studied burrows were marked.

(b) Modelling survival, cimate fluctuations
and density dependence

We estimated seasonal survival rates of adults from November
1986 to November 2001 (k=31 occasions; 15 summers, 15
(CIS)
implemented in the MaRrRk computer program (White &

winters), using the Cormack—Jolly-Seber model
Burnham 1999). This method allows the estimation of unbiased
capture and survival probabilities (LLebreton ez al. 1992). Sum-
mer survival was defined as the probability of survival from Nov-
ember of year r to April of year z + 1, and subsequent winter
survival as the probability of survival from April of year z + 1 to

November of year ¢ + 1.

(¢) Modelling survival

A model with season and time dependence in both survival
and capture probabilities (o 5 Psowwiy Where ¢ is the sur-
vival probability, ¢ the year, s and w for summer and winter indi-
cate variation within seasons, and p the capture probability) was
considered as a biological starting point. The fit of this model
to the data was tested using the RELEASE software (Burnham ez
al. 1987). Because we detected dependence in sighting prob-
abilities (see § 3a), we used the modification of the CJS model
proposed by Pradel (1993) for trap dependence. Because of the
seasonal nature of our dataset, we expected trap dependence
over two occasions (1 year), so that the probability of observing
an individual depended on whether or not it had been observed
the year before in the same time interval. The non-significant
component 2.Cm (x%(27) =32.855, p=0.202) for the annual
dataset indicated that trap dependence did not extend beyond
1 year. To model this, we used a model structure with ‘three
age classes’ for resighting probability. The general model then
becomes (Do > Psywwm=m3)s Where m is Markovian depen-
dence in sighting probability p.

Even when accounting for trap dependence in sighting prob-
abilities, the tests from RELEASE still indicated a lack of fit (see
§ 3a). To account for that extra-binomial variation, we com-
puted a conservative variance inflation factor, ¢ (Lebreton ez al.
1992), which is the ratio of the residual y? goodness-of-fit tests
of ReLEASE (i.e. excluding the component 2.Ct, which is taken
into account by the model with immediate trap dependence in
p) on its residual degrees of freedom. Because we controlled for
long-term trap dependence this should, in theory, reduce the ¢
value. Because there is no simple goodness-of-fit test for such a
model the previous ¢ value was retained, and this makes our
comparisons between models conservative
(Gauthier ez al. 2001).

Model selection was based on the estimation of an infor-

slightly more

mation-theoretic criterion as an estimate of expected relative
Kullback-Leibler information (Burnham & Anderson 2002).
The second-order approximation Akaike information criterion
accounting for overdispersion (QAICc) was used to select the
most parsimonious model. Models were ranked and scaled using
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respectively A,QAICc and Akaike weights (w,), and model infer-
ence was based on evidence ratios (w/w,) following Burnham &
Anderson (2002).

(d) Estimating population size and recruitment
rate

Because mortality was very low during summer (see § 3b) the
population was considered as closed, and population size esti-
mates were obtained using the program Caprure (White ez al.
1982). The model selection procedure of CAPTURE rec-
ommended model M, (Where the probability of capture is spe-
cific to each individual, varies from occasion to occasion, and
depends on whether the individual has been previously
captured) as an appropriate model for the data and for each
secondary capture session. However, since no population size
estimator is available for this model we used estimators of the
next most complex model as ranked by the model selection pro-
cedure, which was model My, (where the probability of capture
is specific to each individual and depends on whether the indi-
vidual has been previously captured). The population size esti-
mators obtained with model M., were a function of the number
of monitored burrows (r=0.53, n=15, p=0.042). Thus, we
used the detrended population size estimators to estimate vari-
ations in the population size.

The recruitment rate of the population (defined as the num-
ber of new individuals in the population at time ¢ per individual
in the population at time ¢z — 1) was obtained from capture—
recapture data analysis using Pradel’s models (Pradel 1996)
implemented in program Mark. Because of the trap response,
the approach of Pradel for estimating recruitment may not work
well. We thus obtained a goodness-of-fit statistic for the stan-
dard CJS model (no trap response) and used the resulting vari-
ance inflation factor (4.7359) to increase recruitment rate
variances.

(e) Modelling climatic effects and density
dependence

Time variation in summer capture probability (November)
was modelled as a function of sea-surface temperature anomalies
(SSTA) south of Kerguelen as earlier studies have shown that
SSTA directly affect the body condition of blue petrels (Guinet
et al. 1998), and hence their propensity to breed (Chastel ez al.
1995). The SSTA data derived from ship, buoy and satellite
data (Reynolds & Smith 1994), were obtained from the Inte-
grated Global Ocean Service System (IGOSS) at http://ingrid.
ldgo.columbia.edu/SOURCES/.IGOSS/.nmc.

Time variation in winter survival was modelled as a function
of the winter (from July to October) El Nifio/Southern Oscil-
lation Index (SOI) with 3- and 4-year lags, as portions of the
SSTA associated with the SOI generated in the south Pacific
Ocean follow the hemispheric course of the Antarctic Circum-
polar Current and reach Kerguelen 3-4 years later (White &
Peterson 1996; Xie ez al. 2002). The SOI reflects a large-scale
pattern of climate variability in the Southern Ocean and
accounts for major variations in weather and sea-surface tem-
perature (Philander 1990). In the southern Indian Ocean, the
response includes a basin-wide increase of sea-surface tempera-
tures and wind stress (Xie er al. 2002), which in turn negatively
affect primary and presumably secondary productivity (Comiso
et al. 1993; Pakhomov & McQuaid 1996). Because blue petrels
and other marine top predators feed on crustaceans and fishes,
these anomalies may affect directly or indirectly (via modifi-
cation of the food web) their dynamics. The SOI was obtained
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Table 1. Statistical capture-recapture models.

(4, is the difference in QAICc between the lowest QAICc model and QAICc of model 7; w; the Akaike weights, and np the
number of parameters estimated by MARk. * and + respectively denote models with and without interactions. pgssta, indicates
that summer recapture probability is a function of SSTA. (.) indicates no time effect.)

model QAICc A; w; np deviance
1. ety wiSOL3+ SOLAy =Nt Ds(SSTAY - w3 3899.88 0.00 0.9831 23 1390.60
2. Buty wSOLA+ SO PoCSSTAY -y mi3 3909.31 9.42 0.0088 23 1400.02
3. Bl wSOL3+ SOLAL NeT) De(SSTAY - witr - 3 3910.78 10.89 0.0042 24 1399.47
4. by wisons) DacSSTAY L witrms 3911.06 11.18 0.0037 22 1403.81
5. Doy oLt DeSSTAY 5wty 3918.40 18.52 0.0001 22 1411.15
6. Do vty DecSSTAY urtiy s s 3921.19 2131 0.0000 31 1395.64
7. Pogorns PocsSTar switysms 3924.00 24.12 0.0000 39 1380.06
8. Botiyrantty Docrs syt s 3925.76 25.88 0.0000 38 1385.91
9. Becs i DocsSTAY awtysms 3927.63 27.74 0.0000 21 1420.37
10. duayewes Pscorecorm3 3997.71 97.83 0.0000 107 1313.64
from the Bureau of Meteorology (Australia) at ftp://ftp.bom. 3. RESULTS

gov.au/anon/home/ncc/www/sco/soi.
To test for the effects of SOI on survival, we examined a logit-
linear relationship of survival with SOIL:

logit ¢, = a + bx SOL

Density dependence on survival was incorporated in this logit-
linear relationship without and with interactive effects with SOI,
respectively, as

logit ¢poy=a + bx SOl + ¢cx N, ,
and
logit poy=a + bxSOI + ¢x N, ; +dxSOIxN, ,,

where N, ; is the population size at time z — 1. Thus, when an
interactive effect between density and climate was incorporated
in the model, climate affected the strength of density depen-
dence.

In addition to the above models we also fitted the model pro-
posed by Maynard-Smith & Slatkin (1973) (hereafter referred
to as MS), and often used in similar studies for terrestrial popu-
lations:

(Z) — (;bw(o)
WO (1 + (N, /KB > SO

where N,_, is the density of the population at time z — 1, ¢
is the maximum winter survival, K is a parameter closely related
to the carrying capacity or the stable equilibrium density, and 8
is a parameter expressing the degree of density dependence (the
larger it is the stronger is the degree of density dependence).

The proportion of variation in survival explained by the
covariates, which is akin to 2, was estimated using two methods.
First, the random-effects models (available in MARK) permitted
calculation of the proportion of process variance in survival
explained by covariates as (Loison ez al. 2002)

r?’=1- 02,03

where 02, and o2 are respectively the variances in survival in
the presence and in the absence of the relationship with the
covariate. Second, we used the analysis of deviance (Skalski ez
al. 1993) to estimate the total variance in survival explained by
the covariates, which is defined as (deviance(constant
model)—deviance(covariate model))/(deviance(constant model)

—deviance(time-dependent model)).
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(a) Goodness-of-fit tests

The goodness-of-fit statistic of the general model
(Devwis Psyew) Provided evidence of a lack of fit
(x?(164) =422.47, p < 0.001). A large part of this y* stat-
istic was explained by Test 2.Ct (x*(25) =97.297, p <
0.001), and Test 2.Cm (x*(70) =195.481, p < 0.001),
respectively indicating immediate and long-term trap
dependence (trap happiness in this case) effects on cap-
ture. A goodness-of-fit test accounting for trap depen-
dence on capture was calculated by considering only the
components of Test 3 and Test 2.Cm but there was still
evidence for a lack of fit (y*(139) =325.173, p < 0.001).
To correct for this overdispersion, we used an inflation
factor in the remaining analysis (¢=2.339).

(b) Seasonal variation in survival

A model with only additive effects across years on the
sighting probabilities (model 8) was preferred over the
general model (model 10; table 1). As predicted, a model
with an effect of SSTA in winter on the summer sighting
probabilities (model 7) was preferred over model 8. A
model where summer survival was constant across years
(model 6) was preferred over model 7, but a model with
constant winter survival was rejected (model 9). Winter
survival varied across years and was on average lower
(0.924, s.e.=0.014) than summer survival (0.967,
s.e. = 0.016) over the study period (figure 1a). Thus, most
(ca. 70%) of the annual mortality occurred during the
winter period.

(c¢) Effect of climate and density

Winter SOI with a 3-year lag (SOI-3) strongly affected
winter survival (model 4 versus model 6; slope = 0.084,
s.e.=0.032; figure 1b), indicating that blue petrels sur-
vived less in winters during negative phases of the winter
SO], i.e. when sea-surface temperatures were warmer than
average. There was an additive effect of SOI-4 (model 2
versus model 4; slope =0.049, s.e. =0.020 (there was no
significant relationship between SOI-3 and SOI-4: Pear-
son r=—0.062, p=0.842)), indicating the existence of
prolonged effects of the SOI on oceanographic conditions
off Kerguelen. Based on w; values, the evidence ratio of
model 2 versus model 6 was w,/w, = 442, providing strong
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Figure 1. Adult survival of blue petrels. (a) The annual
variations in summer (open symbols) and winter (filled
symbols) survival estimated from model (¢s¢y we
Dasstay+wy+ m3) (circles) and from model (P we

Dsy+ wiy+m3) (squares), where summer survival is constant,
winter survival is time dependent, summer recapture rate is
respectively a function of winter SSTA and time, and winter
recapture rate is time dependent. (b) The probability of
winter survival plotted against the winter SOI with a 4-year
lag (plain line) and the winter SOI with a 3-year lag (dashed
line). Estimates are from models (¢ wsors) Pssstays wi+m3)

and (¢ wisora PsssTay+wa+m3)s Tespectively. The grey line
indicates summer survival. Bars indicate *+1 s.e.

evidence for an effect of SOI-3 and SOI-4 on winter sur-
vival.

The ecologically plausible model combining density-
dependent and density-independent effects non-additively
was the most parsimonious (model 1), and had a strong
weight of evidence (w;, > 0.98; evidence ratio versus the
second best ranked model according to QAICc:
w,/w, =111). Winter survival decreased at higher den-
sities, particularly under poor oceanographic conditions
(slopes for SOI-3 and SOI-4 with an interaction with
density: —0.036, s.e.=0.013, and —0.029, s.e.=0.015,
respectively). There was strong evidence that climate
affected the strength of density dependence as suggested
by the evidence ratio of model 1 versus model 3
(w,/w, = 232). The evidence for the MS model was similar
to the evidence for model 1 (w,/wys = 1.2), i.e. both mod-
els were equivalent in describing the variability in the data
(B=0.385, s.e.=0.138 for model MS). Model 1
explained 73.9% and 14.5% of the total and process vari-
ance in winter adult survival, respectively (figure 2c).
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Figure 2. The annual variation of demographic parameters
in the blue petrel and climatic parameters. (a¢) The
population size index. () The winter SOI-3. (¢) The
probability of winter survival. The filled circles represent
survival estimates from model (¢s¢y we PsssTarwo+m3)- Lhe
solid line represents survival estimates predicted from the
best-fit model (ds¢) wisors+ soray«ni-1 PsssTAY+ win+ m3). L he last
survival estimate is not identifiable and is not indicated on
the figure. (d) The recruitment rate, estimated from a
Pradel’s model where survival, recapture and recruitment
probabilities are all time dependent. Recruitment rates for
the first 2 years (1988 and 1989) are not indicated as this
corresponded to the beginning of the study when many birds
were marked. Bars indicate + 1 s.e.

There was a major decrease (ca. 40%) of the population
size following four consecutive years with high winter mor-
tality associated with negative winter SOI (1994 to 1997;
figure 2a,b). The recruitment rate decreased during posi-
tive winter SOI-3 conditions (p =0.026; > = 0.35; figure
2d), but was not density dependent (p = 0.634; r* = 0.02),
indicating that fewer individuals were recruited in the
population during warm events.

4. DISCUSSION

This study demonstrates that large-scale climatic fluctu-
ations and density are key factors that influence winter
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survival rates and the population dynamics of a marine
top predator. The strength of density dependence was
affected by climate. At low population densities, winter
survival decreases when climatic conditions become
unfavourable (negative SOI values and warm sea-surface
temperatures), but remains sufficiently high (ca. 0.925) to
avoid major population declines (A =0.992, based on a
matrix population model (Caswell 2001) with seven age
classes (age at first reproduction 4 years, juvenile survival
rate 0.5, immature survival rate 0.88, fecundity 0.4)).
When condition deteriorates at high population densities,
winter survival declines dramatically through density-
dependent effects (down to 0.865) and population crashes
occur (A = 0.914). Such combined effects have not, to our
knowledge, previously been reported for a marine top
predator. This suggests that both density and climatic
fluctuations may affect populations in marine systems, as
has been previously shown for terrestrial systems (Leirs ez
al. 1997; Coulson ez al. 2001).

Competition acting mainly through lower food avail-
ability at sea during winter in the Southern Ocean
(Comiso ez al. 1993; Daly & Smith 1993; Moore & Abbott
2000) may be the mechanism leading to the association
between survival rates and density. Blue petrels may have
to compete for food resources with conspecifics or with
individuals from species showing overlap in the resource
needs such as Pachyptila sp. (Cherel er al. 2002). Warm
sea-surface temperatures off Kerguelen in the winter
are known to negatively affect zooplankton communities
(Pakhomov & McQuaid 1996) and the body condition of
blue petrels (Guinet ez al. 1998). Blue petrels mainly for-
age on prey species living south of Kerguelen (ex: Themisto
gaudichaudii and Euphasia superba (Cherel er al. 2002)),
whose abundance is negatively affected by warm sea-sur-
face temperatures (Marinovic et al. 2002). Our results
thus suggest that survival variability may be mainly driven
by abundance of resources.

Summer survival was relatively high and varied little
between years. This result seems surprising because, as
estimated, summer survival includes the costs of breeding
and moulting. This is probably because breeding and
moulting occur during a period when primary (phyto-
plankton) and secondary (zooplankton) productivities in
the southern Indian Ocean are high (Daly & Smith 1993;
Moore & Abbott 2000). In addition, the effect of the
reproductive effort made during the summer might only
appear during winter. For example, a late moult or a
demanding breeding might result in a poor preparation for
the winter and its subsequent effect on mortality. Thus,
winter survival was the main determinant of annual sur-
vival. Although this is a common assumption in ecology,
it has never been explicitly estimated previously for such
a long-lived organism.

The study period was characterized by the occurrence
of an exceptionally long-lasting warming of the southern
Indian Ocean (1994-1997) corresponding (with a lag) to
the longest record of successive negative SOI values
(McPhaden 1993), that had probably profound effects on
all components of the marine ecosystem (Jaksic 2001).
The blue petrel population decreased dramatically follow-
ing this long warming event. Our results suggest that
populations of marine top predators are able to sustain
short-term anomalous climatic events (for example by not
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breeding), but that long-lasting anomalies result in popu-
lation crashes (see also Barbraud & Weimerskirch 2001).
Probably, a chronic increase in sea-surface temperatures
of the Southern Ocean would result in a population
decrease of blue petrels but also in other marine top pred-
ators.
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ENVIRONMENTAL CONDITIONS AND BREEDING EXPERIENCE AFFECT

COSTS OF REPRODUCTION IN BLUE PETRELS
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Abstract. Using data from a 17-year study of individually marked Blue Petrels, we
examined how survival and breeding probability varied with experience and breeding status,
and looked for costs of first reproduction, taking into account environmental and individual
variability. Using multistate capture-recapture models with four states (inexperienced non-
breeders, first-time breeders, experienced breeders, and experienced nonbreeders), we found
that first-time breeders had a lower probability of surviving and breeding in the next year
than experienced breeders. Survival of first-time breeders was lower than that of inexpe-
rienced nonbreeders, indicating a cost of first reproduction. Survival of inexperienced in-
dividuals (both breeders and nonbreeders), but not of experienced ones, was negatively
affected by poor environmental oceanographic conditions. The costs of reproduction for
first-time breeders were particularly marked during harsh weather conditions. Survival and
the probability of breeding in the next year for experienced birds were higher for breeders
than for nonbreeders. Similarly, the probability of breeding in the next year for first-time
breeders was higher than for inexperienced nonbreeders. This suggests heterogeneity in
quality among individuals. Experienced breeders had a higher body condition than first-
time breeders and nonbreeders. Body condition did not affect the probability of surviving
or breeding in the next year. These results can be interpreted in the light of a change in
the proportion of individuals with different survival (selection hypothesis: low-quality
individuals die sooner). The inferiority of first-time breeders may be linked to a higher
proportion of lower-quality individuals in younger age classes. First reproduction may act
as afilter, selecting individuals of higher quality. Sea surface height, reflecting food avail-
ability, is probably a key selective agent.

Key words:  Blue Petrel; body condition; breeding probability; environmental stochasticity; ex-
perience; Halobaena caerulea; multistate capture—recapture models; nonbreeding; reproductive cost;

sea surface height; survival probability.

INTRODUCTION

How do animals balance their investment in off-
spring against their own chances to survive and repro-
duce in the future? This life history trade-off, referred
to as the cost of reproduction (Williams 1966), holds
acentral placein life history theory (Roff 1992, Stearns
1992, McNamara and Houston 1996). Because indi-
viduals can only acquire a limited amount of energy,
reproduction and survival, aswell as current and future
reproduction, are considered as functions competing
for the same resources. In this framework individuals
may optimize life history decisions. If the reproductive
effort in one year leads to aloss in future reproductive
output through decreased adult survival or reduced fe-
cundity, then the optimal effort in the current season
is less than the effort that would maximize the number
of offspring produced in that season (Charnov and
Krebs 1974, Goodman 1974).

There are two major questions linked to the assess-
ment of the costs of reproduction. (1) Does present
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reproductive effort have an adverse effect on futurelife
history (survival or future reproduction)? (2) Are the
costs of reproduction the same for the different phe-
notypes of the population? Theoretically, because non-
breeders avoid potential costs of reproduction, they are
expected to have a higher survival and higher future
breeding probability at the next occasion than breeders
(prudent parent hypothesis; Goodman [1974], Drent
and Daan [1980]). Secondly, several studies have
shown an increase in survival and reproductive output
with age, particularly after first reproduction, with first-
time breeders having a lower probability of breeding
successfully (Newton 1986, Reid et al. 2003), a higher
probability of nonbreeding in the following year (Coul-
son and Thomas 1985, Weimerskirch 1990, Wooller et
al. 1990, Vialefont et al. 1995a, b), and a lower sur-
vival or return rate than experienced individuals
(Wooller et al. 1989, Promislow 1991, Chastel et al.
1995a, Clutton-Brock et al. 1996, Reid et al. 2003).
However, at least two kinds of factors are likely to
confound the measurement of the costs of reproduction
in the wild. First, phenotypic heterogeneity can mask
or exacerbate individual allocation patterns when
trends are averaged across a population (heterogeneity
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hypothesis; Vaupel and Yashin [1985], Nur [1988],
Cam and Monnat [2000]). Evidence for individual het-
erogeneity in quality has led to the development of a
state-dependent approach to life history theory to ex-
amine the costs of reproduction (Nur 1988, McNamara
and Houston 1996). Two different processes can be
distinguished within this heterogeneity hypothesis. The
selection process, which operates at the population lev-
el, is based on a progressive change in the proportion
of individuals with different survival: someindividuals
perform well in both reproduction and survival, where-
as low-quality individuals die sooner, resulting in an
age-related decrease in the proportion of lower quality
individuals in cohorts (selection and recruitment hy-
potheses; Curio [1983], Forslund and Part [1995]). In
contrast, the optimization process, which operates at
the individual level, is based on the improvement in
individual reproductive performances acrossyoung age
classes due to cumulative experience (Nur 1984, New-
ton 1986, Bradley and Wooller 1991, Forslund and Part
1995). To date, the contributions of individual - vs. pop-
ulation-level processes to the variation in performance
observed at the population level remains uncertain
(Saether 1990, Forslund and Part 1995, Reid et al.
2003).

Second, there could be variations in resource avail-
ability affecting energy acquisition and allocation. Spe-
cies often live in fluctuating environments, which may
affect both reproductive performance and survival and
may interact with the selection and individual processes
just described (Boyce and Perrins 1987). Theoretical
models examining the optimal phenotypic balance be-
tween reproduction and survival under variable breed-
ing conditions have investigated the influence of en-
vironmental stochasticity on the cost of reproduction
in birds (Erikstad et al. 1998, Orzack and Tuljapurkar
2001). For long-lived species with low fecundity, these
models predict that, during poor breeding conditions,
maximum fitness is achieved by not breeding at all, or
by abandoning the offspring, and that when breeding
conditions become favorable, the reproductive effort
increases at the expense of survival. However, thereis
little empirical evidence supporting these theoretical
models.

The purpose of this paper is to analyze simulta-
neously the influence of experience (first reproduction
vs. subsequent breeding attempts) and of the differ-
ential effects of environmental variation (linked to re-
source availability) on survival and future breeding
probability, which rarely has been done. We address
the question of the costs of reproduction in along-lived
species of seabird that has delayed maturation: the Blue
Petrel (Halobaena caerulea).

Our first objective is to test the hypothesis of an
effect of experience on survival and on the probability
of breeding in the following occasion. We examine
possible covariation between survival and future re-
production, taking experience into account. Previous
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studies on the Blue Petrel have shown that individuals
with no breeding experience are in poorer body con-
dition, are less likely to breed, and have alower breed-
ing success than experienced breeders (Chastel et al.
1995b). Consequently, we predict that inexperienced
breeders will exhibit lower survival and probability of
breeding than experienced breeders, i.e., inexperienced
breeders pay immediate and future costs of reproduc-
tion. Our second objective is to examine whether en-
vironmental variation affects the costs of reproduction.
Based on theoretical models, we predict that under poor
environmental conditions (i.e., low resource availabil-
ity), the costs of reproduction will be greater, partic-
ularly for inexperienced breeders. Our third objective
is to draw inference about consequences of nonbreed-
ing by testing for an effect of reproductive activity on
survival and the probability of breeding in the next
year. Again, we examine the effect of environmental
conditions on survival probability and future breeding
probability of nonbreeders, with the prediction that in-
experienced nonbreeders should be more affected than
experienced nonbreeders. Finally, we examine the ef-
fect of state-dependent body condition on survival and
breeding probabilities. Based on previous findings for
the Blue Petrel (Chastel et al. 1995a, b), we make the
prediction that breeding probability will increase with
increasing body condition.

METHODS
Study species, field methods, and data selection

The Blue Petrel isasmall (190-g) long-lived seabird
breeding at six subantarctic islands (Warham 1990). It
forages over oceanic waters and preys mainly on small
crustaceans and fishes from antarctic waters south of
the Antarctic convergence (Cherel et al. 2002). Blue
Petrels remain between the Antarctic convergence and
the northern limit of the pack ice throughout the year.
Thebirds are burrowers and start frequenting the breed-
ing colonies in September. A single egg is laid in late
October and the chick fledges in early February.

Data were collected on Mayes Island, a 5-km un-
inhabited island in the Kerguelen archipelago (48°38’
S, 68°38' E), Indian Ocean, from 1986 to 2001. Each
year, between 71 and 238 individually marked burrows,
fitted with an observation window above the nest cham-
ber, were inspected from early-to-mid November just
after laying to check for eggs and to record marked
adults, and in late January just before fledging. Each
year, new individuals found in monitored burrows were
marked with stainless steel bands. Birds were captured
by hand in their burrows, marked, measured, weighed,
and replaced in their burrow. Handling time usually
took less than 2—3 minutes. Bands for which numbers
had started to wear off were replaced to avoid band
loss. The breeding status of marked birds resighted at
each sampling period was determined. Individualswere
considered as breeders if they laid an egg or raised a
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chick. Individuals never observed with an egg or a
chick were considered as nonbreeders. These birds
were occupying the burrows alone or in pairs, some-
times showing courtship behavior. Given that the first
sampling period occurred just after laying, it is very
unlikely that nonbreeders represented failed breeders.
The number of nests monitored in the study colony
increased between 1985 and 1990 and then stabilized
at 200 nests. Thus, new individuals that entered the
capture-recapture study between 1985 and 1990 may
have bred previously; only data collected from 1992
onward were retained for the analyses. Using this re-
stricted data set, we classified new individual sthat were
observed for the first time in the monitored nests as
either nonbreeders that had never previously bred or
as first-time breeders, depending on their breeding sta-
tusthefirst time they were observed. The data consisted
of capture—recapture histories from 1100 individuals,
starting at first observation, either as nonbreeders that
had never previously bred or as first-time breeders.
Among these, 431 individuals bred at least once be-
tween 1992 and 2001.

Statistical methods

Data were analyzed using multistate capture—recap-
ture models (Brownie et al. 1993, Schwarz et al. 1993).
These models include three kinds of parameters (Nich-
ols et al. 1994): recapture probability pf, defined as the
probability that a bird is resighted at time t in state r,
given that it is alive and present at time t; survival
probability §, defined as the probability that a bird in
state r at time t survives until time t + 1; and condi-
tional transition probability s, defined as the proba-
bility that a bird in stater at timet isin state s at time
t + 1, given that the individual survived from time t
to time t + 1. Nichols et al. (1994) generalized the
concept of individual states, and described a statistical
method for estimation of time- and state-specific sur-
vival and recapture probabilities and time-specific tran-
sition probabilities between states. This method per-
mits one to address the influence of experience on sur-
vival and the probability of breeding in the following
year. The effect of external covariates on survival and
transition parameters can be taken into account (Nich-
ols and Kendall 1995). The most general model that
we started with was the conditional Arnason-Schwarz
model (Schwarz et al. 1993). We used the following
notation for states: 1, inexperienced nonbreeder, for an
individual that had never bred previously; 2, first-time
breeder, for an individual breeding for the first time;
3, experienced breeder, for an individual with at least
one previous breeding attempt; and 4, experienced non-
breeder, for a nonbreeding individual with at least one
previous breeding attempt.

In our case, some transition probabilities are unidi-
rectional. Once an individual has been a first-time
breeder, it remains an experienced breeder or an ex-
perienced nonbreeder for therest of itslife. Thus, tran-
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sition probabilities from state 2 to 2 and 1 are fixed at
0. Similarly, experienced individuals cannot return to
states 1 or 2. Transition probabilities from state 3 and
4 to states 1 and 2 are thus fixed at 0. Experienced
individuals must be first-time breeders before becom-
ing experienced breeders or nonbreeders, and transition
probabilities from state 1 to states 3 and 4 are fixed at
0. Finally, because there is no recapture probability for
first-time breeders, we set the recapture probabilities
equal for first-time and experienced breeders. Using
matrix notation, the parameters just defined can be
summarized in matrices of survival, transition, and re-
capture probabilities:

10 ot Y2 0 0np
3[=DS‘2D _ 0o o wz
i R I T s
S0 00 0 ¥f# ¢#o
opio
£l
t D?ﬁ
opf0

This most general model was denoted as (S, pi, ¥:i9).
Preliminary analysis using this approach indicated that
the estimated recapture probability for breeders was
extremely close to 1.0, suggesting that it is very un-
likely that fieldworkers missed first-time breeders es-
tablished in the study colony.

Because breeding starts at the end of the calendar
year and ends at the beginning of the next calendar
year, survival, recapture, and transition probabilities
were defined (see next section) from the first capture
session during the 1991-1992 breeding season.

Environmental and individual covariates

We examined the effect of two covariates that were
suspected to affect survival and breeding probabilities:
sea surface height (representing oceanographic con-
ditions at a regional scale) and body mass of birds
during breeding. Compared to sea surface temperature,
sea surface height has the advantage of integrating
three-dimensional oceanographic variations.

We used the change in sea surface height (SSH) be-
tween January and October of year t (ASSH = SSH,,,
— SSHyy) as a covariate for adult survival in year t
and state transition probabilities between year t and t
+ 1, because we have shown in a previous study that
most of the annual adult mortality occurred outside the
breeding period (Barbraud and Weimerskirch 2003).
This allowed us to avoid the recapture period. We as-
sumed that this SSH gradient was a better indicator of
the changes in oceanographic conditions during winter
than single monthly SSH values, because it has been
shown that abrupt changes in SSH may correspond to
large-scale climate changes (Park 2001). SSH was used
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as a regional indicator of biophysical oceanographic
conditions around the Kerguelen Islands. Oceanic phy-
toplankton and zooplankton productivity in the South-
ern Ocean is primarily limited by light and nutrients
(phosphate, nitrate, silicate, and iron), and is affected
by vertical mixing processes that deliver nutrients to
the surface (Lewiset al. 1986, Uz et al. 2001). Primary
productivity is impacted by the depth of the thermo-
cline, a shallower thermocline increases the vertical
flux of nutrients to the surface. Because an increase in
SSH reflects an increase in the thermocline depth, SSH
values are negatively correlated with the primary pro-
ductivity at a global scale, but also in the Kerguelen
region (Le Quéré et al. 2002, Wilson and Adamec
2002). SSH was thus used as a proxy, because data on
primary productivity, prey availability, or thermocline
depths are temporally short or scarce. The Blue Petrel
is a macrozooplankton and micronekton feeder, with
crustaceans and fish forming the bulk of itsfood (Cher-
el et a. 2002); thus, SSH variations may indirectly
affect, through the food web, food availability for Blue
Petrels and, hence, their survival and reproductive suc-
cess. SSH were obtained from the TOPEX/Poseidon
(T/P) atimeter satellite (launched in August 1992; joint
mission of NASA/CNES) measurements at the CLIOK -
ER 1 station (50°46" S, 68°52’ E) south of the Ker-
guelen archipelago (Topex information available on-
line).2 SSH data are obtained by removing the tidal and
meteorological (wind and pressure) effectson sealevel.
Initial data were low-pass-filtered at 365 days so as to
eliminate seasonal variability and to obtain the inter-
annual variations (Park 2001).

Each year when burrows were checked to determine
the breeding status of occupying birds, individuals
were captured and weighed to the nearest 2 g with a
300-g Pesola scale. For each year, an average body
mass was cal culated for each breeding state. Body mass
was considered as a surrogate of physical body con-
dition (i.e., the amount of body reserves) because struc-
tural measurements of body size such as culmen, tarsus,
or wing length were not correlated with body mass
(Pearson’s correlation coefficients: r = 0.081, P =
0.276 for culmen; r = 0.087, P = 0.387 for tarsus; r
= 0.121, P = 0.035 for wing; all P’s Bonferroni cor-
rected, n = 523 birds). The effects of experience, breed-
ing state, and year on changes in body mass were tested
using a mixed-model ANOVA with the maximum like-
lihood method (procedure MIXED, SAS version 8.02;
SAS Institute 1999). Because some individuals were
weighed on several occasions, ‘‘individual” was de-
clared as a random effect.

Covariates were tested through ultrastructural mod-
els in which survival probability is a function of SSH
and/or body mass, following a linear-logistic function
(Clobert and Lebreton 1985):

2 (http://topex-www.jpl.nasa.gov)
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¢

1-4)
Here « is the intercept parameter and B is a slope pa-
rameter. The confidence intervals around 3 provide ev-
idence of an effect. We concluded that covariates had
an effect when their 95% confidence intervals did not
include 0. The percentage of explained variation in
survival of the full model that is explained by a co-
variate (r?) was estimated based on the ratio of differ-
encesin relative deviance (Dev) of constant, covariate-
and time-dependent models (Schemper 1990):

logit(¢) = log = a + B X covariate.

2 _ Dev(covariate) — Dev(constant)
QDde Dev(t) — Dev(constant)

Here covariate, t, and constant are the covariate-de-
pendent, time-dependent, and constant survival rates,
other things being equal.

Model selection and goodness of fit

Our selection of models for estimation was based on
model goodness-of-fit (GOF) tests and a second-order
Akaike's Information Criterion, which is a small-sam-
ple bias adjustment (AIC. Burnham and Anderson
2002). The GOF test of the most general model was
performed to determine whether this model provided
an adequate description of the data. AIC, selects the
model that is best in terms of both parsimony and qual -
ity of fit to the data. The model in which AIC,is min-
imized is selected as best for describing the data. Ev-
idence for each of the alternative models was evaluated
using change in AIC,, calculated as A AIC, (A)) values
(Anderson et al. 2000). As a general guideline, A, val-
ues >2 are a good indication that the model with the
lower AIC, ispreferable, whereas A, values <2 indicate
that models are fairly similar in their abilities to de-
scribe the data (Lebreton et al. 1992). The likelihood
of amodel, given the data, was estimated with a like-
lihood-based inference approach with AIC, weights
(w;) calculated following Anderson et al. (2000):

exp(—;Ai) |
SEN

Here, for a set of R models, A, is the AIC, difference
between model i and the lowest AIC. model. The rel-
ative likelihood of model i vs. j is w/w;.

To verify whether our most general model (S, pi,
Ufs) reasonably fits the data, we used a GOF test re-
cently made available for multistate mark—recapture
models (Pradel et al. 2003). We used program U-Care
(Choquet et al. 2003a) to assess the fit of our general
model. Because we detected significant lack of fit (see
Results: Goodness-of-fit tests), we cal culated avariance
inflation factor (€) to account for that extra-binomial
variation. The inflation factor was calculated as the
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TABLE 1.
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Selection among models of state-dependent survival probability (S), recapture prob-

ability (p) and transition probability () on Blue Petrels at Kerguelen Islands.

Model np Dev QAIC, A, W,
Modeling capture probabilities
(S, pi v 90 6699.851 5345.051 89.957 0.000
(S, pu ) 76 7076.431 5604.819 349.725 0.000
(S, pi4, &) 85 6699.851 5334.246 79.152 0.000
(S, pi v 78 6709.016 5326.256 71.162 0.000
(S, p, ) 71 6743.980 5338.221 83.127 0.000
Modeling survival probabilities
g p
(S, pY, v 52 6745.725 5299.446 44.352 0.000
(S, pY, Y19 46 6762.701 5299.986 44.892 0.000
(S, Py W) 56 6730.239 5295.915 40.821 0.000
(3, pi, 9 55 6745.239 5305.362 50.268 0.000
(S pi, e 55 6733.866 5296.606 41.512 0.000
(S4, p¥, o) 55 6736.230 5298.426 43.332 0.000
Modeling transition probabilities
(S, pi, ™ 27 6863.572 5338.395 83.301 0.000
(S, P W) 31 7580.973 5898.874 643.780 0.000
(S pE, W) 34 6749.806 5265.198 10.104 0.006
(S, pY, 2434 34 6756.545 5270.385 15.291 0.000
(S, pt, wi=29 35 6826.792 5326.525 71.431 0.000
(S, pl4, Y@= 35 6776.181 5287.563 32.469 0.000
Modeling covariates
(Sissnr P W2 32 6742.031 5255.094 0 0.964
(Shass P, V1S 32 6753.940 5264.262 9.168 0.010
(Shssismass P WIS 37 6738.805 5262.919 7.825 0.020
(Sissr P, U 'Ssen 25 7033.339 5464.993 209.899 0.000
(Sissr P4, U1 25 6866.492 5336.550 81.456 0.000

Notes: Model subscripts include: ASSH, variation in sea surface height; mass, body mass;
t, a year effect with interaction; t+, an additive effect of year (i.e., no interaction). Model
superscripts include: r and s, state-specific parameters; 1, inexperienced nonbreeders; 2, first-
time breeders; 3, experienced breeders; 4, experienced nonbreeders. Abbreviation are: np,
number of parameters; Dev, relative deviance; QAIC,, Akaike Information criterion corrected
for €; A;, the QAIC, difference between the current and lowest QAIC, model; w;, the current

model weight.

GOF statistic for our global model divided by the de-
grees of freedom of the model (Pradel et al. 2003).
With the inflation factor, the AIC, becomes the quasi-
likelihood AIC, (QAIC,, Lebreton et al. 1992). We used
program M-SURGE (Choquet et al. 2003b) for model
selection and parameter estimation.

REsuLTS
Goodness-of-fit tests

The GOF test of our general model indicated a lack
of fit (Test3G + TestM + LRT: y2 = 223.49, df = 172,
P = 0.005). The relatively small value of the variance
inflation factor from the global test (¢ = 1.299) was
compatible with overdispersed data. To correct for
overdispersion, we used € = 1.299 in the remaining
analysis.

Effect of time, breeding activity, and experience

Recapture probabilities—We first examined wheth-
er recapture probabilities varied with state. A model
with no state effect on p (Table 1; [], p, ¥{5]) was not
preferred to the general model (S, pf, ¥%). Because
nests were checked two to three times during the in-
cubation period to ensure that both partners who al-

ternate incubation shifts were identified, we suspected
that the recapture probabilities of breeders were high
and constant. A model with capture rates constant over
time for breeders and varying for nonbreeders (3, pi,
Pr9)was much better in terms of QAIC, than the general
model (S, pi, ). Recapture probability for breeders
was close to 1.0 (0.999; deviance profile confidence
interval: 0.984-1.000). A model in which temporal var-
iations of recapture probabilities of experienced non-
breeders and of inexperienced nonbreeders were par-
allel on alogit scale (§, pi4, ¥ ) was preferred over
a model with an interaction between state and year
(8, p¥, s or amodel with no year effect (3, p', U).
This indicated that recapture probabilities of inexpe-
rienced and experienced nonbreeders varied synchro-
nously over time. For all remaining models, recapture
probabilities were modeled as in model (S, pi, ).
For nonbreeders, there was an effect of experience
on recapture probabilities, because experienced indi-
viduals had higher recapture probabilities than inex-
perienced ones in all years (p* = 0.527 = 0.032 and
pt = 0.364 = 0.019 from model [§, p*, ¥{¥]). Estimated
probabilities of recapture increased until 1996 for ex-
perienced birds, whereas they remained constant for
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inexperienced birds (Fig. 1). For nonbreeders, recap- >
ture probabilities sharply decreased in 1997 (Fig. 1). E
Survival probabilities—Examination of the varia- 3 081
tion in survival suggested, at first sight, that survival o
did not vary with state because models with equal sur- a
vival across states (Table 1; [S, p#, U] and [S pi, 04 1 _
§1s]) were preferred over model (S, pi, ¥{s). However, j;—_ :nexpef!enceg breidefsd
amodel in which temporal variations of survival prob- . . neXpe,”ence no,n ree ers,
abilities of the four states were parallel on alogit scale 1992 1994 1996 1998 2000

(9., p¥, U°) was preferred. Thisindicated that survival
probabilities of all states varied over time (Fig. 2) and
that the variations were synchronous, suggesting that
a common external factor affected survival.

Model (3., pi, %) was again preferred over amodel
with equal survival in experienced and inexperienced
breeders (S8, p4, V%), or amodel with equal survival
in inexperienced nonbreeders and first-time breeders
(S2, pi4, U9, or a model with equal survival in ex-
perienced nonbreeders and experienced breeders (S:4,

4, ). Mean survival probabilities estimates indi-
cated that first-time breeders had the lowest survival
probabilities (Table 2). Survival estimates from (9.,

4, Ure) indicated that survival of first-time breeders
was particularly low in 1996, 1997, and 1999 (Fig. 2).

FiGc. 2. Estimates (=1 sg) of survival probability of (a)
experienced breeders and nonbreeders (no estimatesare avail -
able for the first year of the study because there were no
experienced individuals), and (b) inexperienced breeders and
nonbreeders under model (S, p¥, ¥{%). Because of identifia-
bility problems no estimate is available for 2000.

Sate transition probabilities—Models in which
transition probabilities only depend on state (Table 1;
[S.. p4, ¥9) or time (S., pi4, W,), were not preferred
over model (3., p¥, ¥i9). A model (S,, p¥, ¥is) with
an additive effect of state and time for breeding tran-
sition probabilities was preferred over model (3., p¥,
Ufs). There was strong evidence for a difference be-

tween breeding transition probabilities of first-time

TABLE 2. Mean parameter estimates for survival and breeding transition probabilitiesfor Blue

Petrels at Kerguelen Islands.

Survival to Breeding at Nonbreeding at
t+1 t+1 t+1
State in year t Mean 1se Mean 1se Mean 1se
Inexperienced nonbreeder 0.815 0.044 0.135 0.022 0.865 0.022
First-time breeder 0.750 0.060 0.381 0.050 0.619 0.050
Experienced breeder 0.896 0.043 0.500 0.055 0.500 0.055
Experienced nonbreeder 0.821 0.047 0.317 0.047 0.683 0.047
Note: Survival probability estimates were obtained from model (3., pi, ¥3).
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Fic. 3. Estimates (=1 sg) of state transition probability

for (a) experienced breeders and nonbreeders in year t (no
estimates are available for the first year of the study because
there were no experienced individuals), and (b) inexperienced
breeders and nonbreeders in year t under model (3., p,
Ui7%). Because of identifiability problems, no estimateis avail-
able for 2000.

breeders and experienced breeders, because a model in
which first-time and experienced breeders had equal
probabilities of nonbreeding in the following year was
rejected (9., pit, ¥*=3). First-time breeders had alow-
er probability of breeding in the following year than
experienced breeders (Fig. 3). There was also strong
evidence for a difference between breeding transition
probabilities of inexperienced nonbreeders and first-
time breeders ([S+Y %ﬁv lb{i] VS. [3+7 lf! lbéu:m])' In-
experienced nonbreeders had a lower probability of
breeding in the following year than first-time breeders
(Table 2). Similarly, a model (S,, p¥, #-*) in which
experienced breeders and experienced nonbreeders had
equal probabilities of nonbreeding in the following year
was rejected, and experienced breeders had a higher
probability of breeding in the following year than ex-
perienced nonbreeders (Table 2).
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Environmental and individual effects

From 1992 to 2000, the ASSH ranged from —30 mm
to 41 mm. Plotting the annual survival of first-time
breeders and inexperienced nonbreeders against ASSH
showed an inverserelationship (Fig. 4), suggesting that
mortality of inexperienced Blue Petrelsincreased when
environmental conditions deteriorated. There was no
apparent relationship between the survival of experi-
enced breeders and nonbreeders and ASSH (Fig. 4). To
formally test these relationships, we tested a model in
which state survival probabilities were a function of
ASSH (Table 1; [S, ssu, P, PiS]), which was preferred
over model (., pt, ¥is) by a wide margin of QAIC,

NI
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o
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-
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o o
(o] o]
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Fic. 4. Relationships between the survival probability in
year t and variation in sea surface height (SSH) between
January and October of year t for (@) first-time breeders and
inexperienced nonbreeders, and (b) experienced breeders and
experienced nonbreeders. Survival estimates (=1 sg) were
obtained from model (S, pi, ¥i$). Inset (c) shows the vari-
ation in SSH between January and October as a function of
year.
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TaBLE 3. Estimation of the slope of the relationship between variation in sea surface height
(ASSH) and annual survival in Blue Petrels at Kerguelen Islands.
Breeding state Slope 1se 95% ci
Inexperienced nonbreeders —0.0159 0.0049 —0.0255, —0.0062
First-time breeders —0.0256 0.0074 —0.0401, -0.0111
Experienced breeders 0.0002 0.0081 —0.0156, 0.0160
Experienced nonbreeders —0.0091 0.0071 —0.0294, 0.0047
Note: Estimates are from model (Sisgy, P, UiS).
(AQAIC, = 10.104). For first-time breeders and in- 2000). Among nonbreeders, survival probability did

experienced nonbreeders, the slope of the relationship
was negative, with 95% confidence intervals excluding
zero (Table 3). The |B| tended to be higher for first-
time breeders (athough the confidence intervals
showed some overlap), perhaps indicating that they
might be more sensitive to variations in ASSH than
nonbreeders. For experienced individuals, the value of
B was close to zero (Table 3), indicating that the effect
of ASSH on the survival probabilities was null or very
low; ASSH explained 58.5% of the variationin survival
over time for all breeding states, and 88.2% of the
temporal variation in survival for first-time breeders
and inexperienced breeders.

Mean body mass varied with experience, breeding
state, and year (all P’s < 0.001; Appendix A). Among
breeders and nonbreeders, experienced individuals had
higher body mass than inexperienced ones (Appendix
B). The pattern of variation of body mass across years
differed between breeding states (significant interac-
tion, year X state; Appendix A). However, a model in
which survival was a function of body mass (Table 1;
[Shess P4, UES]) was not preferred over model (S,sq,

14, U3). For each state, the 95% confidence intervals
for the slopes of the relationships between survival and
body mass included zero. This suggested that body
mass during breeding did not affect survival estimated
during the following year. A model with an additive
effect of ASSH and body mass on survival (S sg: mass:

14, is) was not preferred over model (S,sqy, PH, U5S).

Using model (Sissn, P, Ui3), we tested for an effect
of ASSH (Sissn, Pif, Uikss) and body mass (Siss, Pif,
Prs. ) on state transition probabilities. Both models
were clearly rejected (w; < 0.0001; Table 1).

DiscussioN

Experience had a significant, positive influence on
survival and future breeding probabilities for both
breeding and nonbreeding birds, confirming our first
hypothesis. Thisresult is consistent with previous find-
ings on the Blue Petrel (Chastel et al. 1995a) and other
long-lived species (see a review in Cam and Monnat
[2000], Ainley [2002]) for which inexperienced breed-
ers had a lower future probability of breeding than
experienced breeders. First-time breeders had a lower
survival probability than experienced breeders, which
is also consistent with several other studies (Promislow
1991, Clutton-Brock et al. 1996, Cam and Monnat

not seem to be affected by experience. In addition, we
showed that, independently of the costs associated to
reproduction, experience per se affected thelife history
of individuals, because inexperienced nonbreeders had
lower future breeding probabilities than experienced
nonbreeders.

For experienced individuals, we found evidence of
positive phenotypic correlations between the compo-
nents of fitness: breeders in year t showed a higher
probability of surviving and breeding inyear t + 1 than
nonbreeders in year t. Positive covariation among life
history traits is a common phenomenon in iteroparous
animals (see areview in Cam et al. [1998], Sandercock
et al. [2000], Yoccoz et al. [2002]). Positive phenotypic
correlations between components of fitness may be
caused by variation in resource availability across en-
vironments (individuals in better environments should
exhibit higher reproductive and survival rates than in-
dividuals in poorer environments) or variations in in-
dividual quality. Because fitness parameters were es-
timated from only one colony where both breeders and
nonbreeders were observable, and because birds, re-
gardless of their status and experience, were exposed
to the same environmental conditions, we suspect that
positive correlations were more likely linked to dif-
ferences in individual quality. In Blue Petrels, body
condition may reflect individual quality because there
is a positive correlation between reproductive perfor-
mance and body condition (Chastel et al. 1995b). Thus,
our findings support the prediction of Nur's (1988)
model regarding the question of breeding vs. not breed-
ing.

By contrast, for inexperienced individuals, we found
evidence of negative phenotypic correlations: first-time
breeders showed a lower probability of surviving than
inexperienced nonbreeders, particularly during the
years 1996, 1997, and 1999. This was particularly
marked in 1996, with an exceptionally low survival
probability (0.628 = 0.068, mean = 1 se) for such a
long-lived species. This result strongly supports the
hypothesis of a reproductive cost on survival for in-
experienced individuals. Neverthel ess, first-time breed-
ers in year t showed a higher probability of breeding
in year t + 1 than inexperienced nonbreeders in year
t. Given that we observed a reproductive cost on sur-
vival, one may expect a reproductive cost on future
breeding probability. This paradox is resolved within
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the framework of the selection hypothesis, which is
supported by the results. First, there is evidence in the
Blue Petrel that first-time breeders have alower success
probability mostly because their body condition is low
compared to that of experienced breeders (Chastel et
al. 1995a). Secondly, the variations in breeding fre-
quency are partly explained by variations in body con-
dition, individuals in good condition breeding more
frequently than those in poor condition (Chastel et al.
1995b). Thus, the higher proportion of failed breeders
among first-time breeders might reflect a higher pro-
portion of individualsin poor condition (i.e., low-qual-
ity individuals). Given that the survival probability of
first-time breeders was lower than the survival prob-
ability of inexperienced nonbreeders, these results sug-
gest that selection might be operating on first-time
breeders. The selection process on first-time breeders
inyear timpliesthat ahigher proportion of high-quality
individuals is present in year t + 1. This is consistent
with the low survival probability for first-time breeders
during the winter in 1996 and 1997, followed by high
probabilities of breeding in 1996 and 1997. Thus, a
large fraction of the low-quality individuals was prob-
ably removed from the population, and the high-quality
individuals that remained had a high probability of
breeding during the following summers. Similar pat-
terns were observed for inexperienced nonbreeders and
experienced nonbreeders, suggesting that selection also
operated to a lesser degree within these portions of the
population. The survival probabilities of inexperi-
enced, but not experienced, individuals are negatively
affected by poor environmental conditions, which is
consistent with the hypothesis of a high proportion of
low-quality individuals among the segment of the pop-
ulation that never attempted to breed. The values of
the slopes between survival and ASSH for each state
suggest that selection probably operates strongly on
inexperienced individuals and is weak or null on ex-
perienced ones.

Because we estimated apparent mortality, which in-
cludes mortality and permanent emigration, the low
apparent survival of inexperienced birds may also re-
flect high permanent emigration for individuals caught
for the first time. We think that thisis unlikely because
no Blue Petrels banded in the study colony were cap-
tured outside the study colony during surveyson Mayes
Island, although we cannot exclude the possibility that
birds permanently emigrated to neighboring islands.

Our results support the hypothesis of an influence of
environmental conditions on life history traits and on
the costs of reproduction as predicted by Erikstad et
al. (1998). First, survival probability for inexperienced
individuals was correlated with environmental condi-
tions. Second, the decrease in survival for first-time
breederswas particularly pronounced during yearswith
poor environmental conditions (1996 and 1997), sug-
gesting that the costs of reproduction were enhanced
during these years. In seabirds, the body condition of
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individuals deteriorates during breeding due to the en-
ergetic costs of incubation (during which individuals
fast on the egg) and chick rearing (when individuals
forage at sea to feed the young) (Warham 1990). In-
experienced individuals in poor condition that faced
poor food conditions during or after breeding probably
could not restore their physical conditions and suffered
higher mortality. This could be due to poorer foraging
efficiency and lower skill of young inexperienced birds,
as established for the Herring Gull Larus argentatus
(Greig et al. 1983). Although our results indicate that
survival probabilities for each segment of the popu-
lation were not related to body condition, we think that
this does not necessarily refute our hypothesis. Indeed,
our covariate (body condition during breeding) might
not have been appropriate, because body condition
varies importantly throughout the year (Warham 1990).

The relationships between survival probabilities and
ASSH were strong and unequivocal (Fig. 4); ASSH
explained >88% of the variation in survival for first-
time breeders and inexperienced nonbreeders. This
oceanographic variable seems to be a promising proxy
of climate conditions when assessing the ecological
effects of climate fluctuations on the population dy-
namics of seabirds, and perhaps marine mammals. It
should be noted that the stratification of the studied
population into breeding states clearly improved our
understanding of the effect of environmental variability
on survival.

In conclusion, our results show that first-time breed-
ers pay a cost of reproduction in terms of survival.
Although it is considered difficult to demonstrate a
reproductive trade-off using correlative data (Reznick
1985), our results confirm those of Pyle et al. (1997)
on the Western Gull Larus occidentalis, those of Tav-
ecchia et al. (2001) on the Greater Flamingo Phoeni-
copterus ruber roseus, and those of Tavecchia et al.
(2003) on Soay sheep Ovis aries, who also found costs
of first reproduction for young individuals. It should
be noted that age was not taken into account because
we did not have information on age of the subjects,
but that some of the “first-time breeder’” effect may
be due to age effects, as suggested by other studies
(Pyle et al. 1997) in which first-time breeders paid a
higher survival cost if they attempted to breed at a
young age. First reproduction may act as a filter, se-
lecting individuals of higher quality. The increase in
survival with experience would correspond to a pro-
gressive disappearance of phenotypes of lesser quality,
athough the improvement of performance within in-
dividuals may contribute marginally to the observed
patterns at the population level. Variation in sea surface
height, reflecting food availability, in the winter fol-
lowing reproduction is probably a major factor of se-
lection. The mortality among first-time breeders was
particularly enhanced when food availability was low,
indicating higher costs of reproduction during these
years. Following these high-intensity selection events,
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a higher proportion of high-quality individuals re-
mained in the population, which resulted in an increase
of the probability of breeding during the next summer.
More stratified models, accounting for part of the re-
maining heterogeneity among experienced breeders,
would permit estimation of the intensity of selection
on experienced individuals.
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In the northern hemisphere, there is compelling evidence for
climate-related advances of spring events, but no such long-term
biological time series exist for the southern hemisphere. We have
studied a unique data set of dates of first arrival and laying of first
eggs over a 55-year period for the entire community of Antarctic
seabirds in East Antarctica. The records over this long period show
a general unexpected tendency toward later arrival and laying, an
inverse trend to those observed in the northern hemisphere.
Overall, species now arrive at their colonies 9.1 days later, on
average, and lay eggs an average of 2.1 days later than in the early
1950s. Furthermore, these delays are linked to a decrease in sea
ice extent that has occurred in eastern Antarctica, which underlies
the contrasted effects of global climate change on species in
Antarctica.

Antarctica | phenology | seabirds | sea ice

limate change is expected to have an impact on the phenol-

ogy (the study of the timing of seasonal activities of biolog-
ical events) of organisms living in seasonal environments (1, 2).
Analyses of long-term phenological data sets have indeed re-
vealed significant phenological trends linked to large-scale cli-
matic signals, such as the North Atlantic Oscillation, and weather
conditions such as spring temperatures (3-5). In general, these
trends indicate that spring activities such as first arrival of
migrant birds or earlier sprouting of plants have occurred
progressively earlier since the mid-20th century in response to
increasing temperatures. However, there is a major geographical
bias among these phenological studies. Indeed, the overwhelm-
ing majority of the studies have been conducted in the northern
hemisphere, particularly in Europe and North America. To our
knowledge, no such long-term biological time series exist for the
southern hemisphere and particularly not for the Antarctic
fauna. This bias is problematic because observed climate changes
differ between both hemispheres (6), and, consequently, the
phenological responses might differ.

Here, we analyze the only long-term record of phenological
events for all species of seabirds breeding in continental Ant-
arctica. This record offers an unusual and unique opportunity to
observe long-term changes of arrival and egg-laying dates in
relation to climate trends in the southern hemisphere.

Results and Discussion

Of nine seabird species for which dates of first arrival and first
egg laying have been recorded at the Dumont d’Urville Station
(lat 66°70'S, long 140°00'E) in Adélie Land (Fig. 1) over the
period 1950-2004, four species tended to arrive later, with shifts
ranging from 5.2 to 30.6 days, and two species bred later, with
shifts ranging from 2.8 to 3.7 days (Fig. 2). All other species also
tended to arrive and breed later, but the trends were not
statistically significant at the 0.05 level. Overall, species now
arrive at their colonies an average of 9.1 days (SE of 3.6 days)
later and lay eggs an average of 2.1 days (SE of 1.4 days) later
than in the early 1950s. In contrast, the only significant trend
toward earlier laying (3.8-day shift) was for the south polar skua
(Catharacta maccormicki), which mainly predates eggs and
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chicks of Adélie penguins (Pygoscelis adeliae), whereas the other
species forage at sea for fish, crustaceans, and squid (7).

We found no significant relationship between phenological
events and average air temperatures for the month preceding
species-specific arrival and laying dates. Large-scale climatic
indices that quantify Antarctic climatic conditions [i.e., the
Southern Annular Mode (Fig. 34) and the Southern Oscillation
Index (Fig. 3B) (8, 9)] were also not related to changes in
phenological events, except for the Cape petrel (Daption cap-
ense), for which dates of first arrival and first egg laying were
negatively related to the Southern Oscillation Index (* = 0.196,
P =0.0047 and r? = 0.242, P = 0.0058, respectively). Because sea
ice extent has a profound influence on marine productivity and
seabird dynamics (10-12), we used the only existing long-term
proxy for sea ice extent in East Antarctica before the satellite era
(Fig. 3D) (13). Regression analyses between sea ice extent and
phenological variables indicate that the date of first arrival was
negatively related to sea ice extent for four species and that the
date of first egg laying was negatively related to sea ice extent for
three species (Fig. 4). A metaanalysis in which the slopes of
regressions were considered as measures of effect size confirmed
that the mean slope of arrival date versus sea ice extent signif-
icantly departed from the null model that assumes no change as
a function of sea ice extent [one sample Student’s ¢ test of mean
slope against 0; #(16) = 2.577; P (two-tailed) = 0.02].

Our results contrast with phenological changes observed in
the northern hemisphere, where increasing spring tempera-
tures are likely to have had pronounced effects on nearly all
phenophases. For birds, spring warming is likely to have
increased the availability of food supplies, resulting in earlier
arrival and laying dates (2). In East (and continental) Ant-
arctica, no major warming or cooling has occurred since the
early 1950s, contrary to what has been observed in the
northern hemisphere or in western Antarctica (6, 14). How-
ever, the large (12-20%) reduction in sea ice extent since the
1950s (13) has been associated with a decline in abundances of
krill and other marine organisms (10, 11, 15), which are major
food resources for most Antarctic seabirds (7). Their decline
may be driving the observed delays in bird arrival and breed-
ing. In addition, the duration of the sea ice season tended to
increase by >40 days in eastern Antarctica since the late 1970s
(Fig. 3E) (16). Although these contrasting trends seem coun-
terintuitive, recent research suggests that sea ice extent is
connected to large-scale features of the global climate system
(such as the Southern Oscillation Index or the Southern
Annular Mode), whereas the length of the sea ice season is
connected to more regional features such as temperature (17).
Because late sea ice breakup is known to delay access to
colonies (18, 19) and food resources at sea, it may also explain
Antarctic seabirds’ tendency to arrive and reproduce later.
Therefore, we suggest that decreasing sea ice extent and
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Fig. 1. Map indicating the location of Adélie Land in Antarctica and the
study sites near Dumontd’Urville. Most seabird species nest and are studied on
the largest island, where the Dumont d'Urville research station is located
(square).

increasing sea ice season duration have reduced the quantity
and accessibility of the food supplies available in early spring
and may partly explain the delays observed in arrival and laying
dates, with seabirds needing more time to build up the reserves
necessary for breeding (20). However, sea ice extent only
explained up to 24% of the variance in arrival or egg-laying
dates. Given that none of the other climatic factors examined
were related to arrival date or to laying date of first eggs, there
are other factor(s) that are more important than sea ice extent
in determining arrival and laying dates.

This unique data set for the southern hemisphere shows
clearly that responses of Antarctic seabirds are opposite to
those observed in the northern hemisphere and the Arctic but
consistent with climatic and oceanographic changes in eastern
Antarctica. The consequences of delayed phenology could be
serious for these top predators if they become less synchro-
nized with the phenology of their food supplies (21). Inter-
estingly, the 9.1-day delay in arrival at the colonies and the
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Fig. 2. Phenological changes. (A) Dates of first arrival for the emperor
penguin, Aptenodytes forsteri (EMPE) (r2 = 0.001; P = 0.81); Adélie penguin,
P. adeliae (ADPE) (r2 = 0.03; P = 0.30); southern giant petrel, M. giganteus
(SGPE) (r2 = 0.06; P = 0.20); southern fulmar, F. glacialoides (SOFU) (r2 = 0.38;
P < 0.001); Antarctic petrel, T. antarctica (ANPE) (r2 = 0.21; P = 0.04); Cape
petrel, D. capense (CAPE) (r2 = 0.17; P = 0.01); snow petrel, Pagodroma nivea
(SNPE) (r2 = 0.001; P = 0.83); Wilson's storm petrel, O. oceanicus (WSPE) (r2 =
0.11; P=0.05); and south polar skua C. maccormicki (SPSK) (r2 = 0.07; P = 0.09).
(B) Dates of laying of first eggs. Data are shown for EMPE (r2 = 0.12; P=0.11),
ADPE (r2=0.19; P<0.01), CAPE (r2=0.16; P = 0.03), SNPE (r2 = 0.004; P = 0.73),
and SPSK (r2 = 0.11; P = 0.05). Regression lines indicate significance of the
trends (solid line, P < 0.05; dotted line, P > 0.05).

2.1-day delay in the date of laying of the first egg represent, on
average, a 7-day compression of the prelaying period when
birds set up territories and court and females make their
egg(s). The time needed by females to make their egg is
probably under strong physiological constraints, and thus,
presumably, the duration needed for setting up territories
and/or courting decreased, suggesting some plasticity in the
timing of these activities. The fact that Antarctic top predators
already respond to environmental changes by shifts in their
population dynamics (12, 22, 23) and phenology raises some
fascinating questions about how they will be affected by
ongoing climatic trends. Because southern shifts in the distri-
bution of Antarctic species are extremely limited by the
presence of the Antarctic ice cap, unless microevolutionary
responses to climate change progress with sufficient speed,
these species may be unable to respond appropriately to
changes occurring in their breeding area and therefore may be
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Fig. 3. Climate changes. (A) Southern Annular Mode (SAM) (r2 = 0.65; P <
0.001) as defined in ref. 9. (B) Southern Oscillation Index (SOI) (r2 = 0.08; P =
0.03). (C) Average annual air temperatures recorded at the Dumont d’Urville
meteorological station (1956-2002) (r2 = 0.01; P = 0.47). (D) Methanesulfonic
acid concentration (MSA) (r2 = 0.32; P < 0.001) as a proxy for sea ice extent
from an ice core in East Antarctica (13). Values were redrawn from ref. 13. (E)
Sea ice season length (SIL) for the sector 136°E to 142°E and north of 65°S (r2 =
0.13; P = 0.09). Data are from ref. 16; updates were kindly provided by C. L.
Parkinson (NASA Goddard Space Flight Center, Greenbelt, MD). Regression
lines indicate significance of the trends (solid line, P < 0.05; dotted line, P >
0.05).

disproportionately negatively affected by current climate
changes.

Materials and Methods

Phenological Data. Since 1950, the dates of first arrival of the nine
seabird species breeding in Antarctica and the dates of laying of first
eggs from five of these species have been recorded by ornithologists
wintering almost each year at the Dumont d’Urville Station in
Adélie Land, Antarctica, generating the longest phenological data
set available for Antarctic species. First arrival dates and first
egg-laying dates were recorded as part of a long-term study of top
predators at Adélie Land. The Antarctic petrel (Thalassoica ant-
arctica) is the only Antarctic seabird species not breeding at
Dumont d’Urville. However, a large breeding colony (nearly 4,000
breeding pairs) is situated ~110 km from Dumont d’Urville (24),
and the species is regularly seen in the surroundings of the station.
Consequently, first arrival dates for all of the nine species of
Antarctic seabirds were used in the analysis. For three species
(southern giant petrel, Macronectes giganteus; southern fulmar,
Fulmarus glacialoides; and Wilson’s storm petrel, Oceanites oceani-
cus), egg-laying dates were not recorded either because these
species breed in low numbers, and access to colonies was limited to
minimize disturbance, or because of their cryptic nesting. Because
all breeding colonies are situated in the vicinity of the research
station and because the observer was permanently in the field
(weather permitting), we are very confident in the precision of

6250 | www.pnas.org/cgi/doi/10.1073/pnas.0510397103
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Fig. 4. Phenological changes and sea ice extent. (A) Dates of first arrival

advanced significantly with increasing sea ice extent for the southern fulmar
(r2 = 0.17; P = 0.02), Cape petrel (r2 = 0.24; P = 0.004), Wilson’s storm petrel
(r2 = 0.17; P = 0.02), and south polar skua (r2 = 0.16; P = 0.03). (B) Dates of
laying of first eggs advanced significantly with increasing sea ice extent for the
emperor penguin (r2 = 0.15; P = 0.02), Adélie penguin (r2 = 0.12; P= 0.05), and
Cape petrel (r2 = 0.19; P = 0.04). Solid lines indicate significant (P < 0.05)
regressions. Abbreviations are as described in the legend of Fig. 2.

arrival and egg-laying dates. Although the methodological uncer-
tainties for the observations have not been quantified, the precision
of the observations is probably *+1 day.

Statistical Analyses. To correct for fluctuations in the calendar
date of the vernal equinox over the study period, phenological
events were reported and expressed as the time elapsed since the
vernal equinox for each year of the data set (25). In the
metaanalysis, the slopes of regressions were considered as
measures of effect size, and Kolmogorov—Smirnov tests con-
firmed that the slopes were distributed normally (P > 0.66).
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Summary

1. Fisheries can affect non-target species through bycatch, and climate change may act simultane-
ously on their population dynamics. Estimating the relative impact of fisheries and climate on
non-target species remains a challenge for many populations because the spatio-temporal distribution
of individuals remains poorly known and available demographic information is incomplete.

2. We used population survey data, capture—mark-recapture methods, population modelling and
the demographicinvariant method to investigate the effects of climate and fisheries on the demog-
raphy of a predator species affected by bycatch. These complementary approaches were used to
help account for different sources of uncertainty.

3. The white-chinned petrel Procellaria aequinoctialis is the commonest seabird species killed by
longline fisheries in the Southern Ocean. Petrel breeding success was positively related to the fishing
effort for Patagonian toothfish Dissosticus eleginoides. E1 Nifio events negatively affected adult
survival with a time lag of 3 years. Fishing efforts for toothfish and hake (Merluccius spp.) were neg-
atively related to petrel recruitment, suggesting that fisheries-induced mortality strongly impacted
younger age classes. Lambda estimated from matrix population models was below replacement
(0-964 + 0-026), and the number of breeding pairs declined by = 37% in 21 years. This decline was
probably caused by low survival of both young age classes and adults.

4. The Crozet archipelago, Southern Indian Ocean, population size was estimated at = 170 000
individuals in the early 1980s, and would be severely affected by any additional source of mortality
that approached 8000 individuals per year. The number of petrels killed by the toothfish fishery
alone exceeded this threshold during the late 1990s and early 2000s, but has declined well below
this since 2003.

5. Synthesis and applications. Complementary approaches suggest that both longline fishery bycatch and
climate have a significant impact on the size of the Southern Ocean white-chinned petrel popu-
lation. Stopping or reversing climate change will be a very slow process, and may be impossible.
Therefore, we recommend a reduction in bycatch to help the populations recover. Further information
on the status of individuals caught in longlines is required to understand the demographic processes
involved.

Key-words: survival, demographic invariants, El Nifio, longline fishing, population model,
Procellaria aequinoctialis, recruitment

alteration of the structure and functioning of marine eco-

Introduction systems (Jackson et al. 2001; Pauly et al. 2002), and increasing

Increasing industrialization of fisheries and expansion into numbers of marine vertebrates becoming entangled or
new areas have resulted in intense harvesting of fish stocks, hooked accidentally by fishing gear intended for commercial

target species (Lewison et al. 2004). This bycatch has been
*Correspondence author. E-mail: barbraud@cebc.cnrs.fr implicated in population declines of several species of
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marine predators (Mangel 1993; Weimerskirch, Brothers &
Jouventin 1997). Conservation measures such as seasonal
closure or technical improvements have been implemented
to minimize bycatch in several ocean regions (Kraus et al.
1997; Robertson et al. 2006). Despite this progress, the popu-
lation-level and ecosystem effects of bycatch remain poorly
understood.

Several studies worldwide have documented an impact of
climate on population dynamics through local weather and
large-scale climatic phenomena (Stenseth ef al. 2002; Dulvy
et al.2008). Both climate and fisheries can affect the dynamics
of marine predators, and effective management actions
rely on an understanding of the respective magnitude of
the population-level effect of these threats and their respec-
tive effects on specific life-history stages. However, very few
studies have disentangled the effects of fisheries and climate
on vital rates of species affected by bycatch (Nel et al. 2003;
Frederiksen et al. 2004; Rolland, Barbraud & Weimerskirch
2008), and the direct link between fisheries and observed
population declines has been hard to establish (Guenette ez al.
2006). Our understanding of the consequences of fisheries
bycatch on non-target species has improved for marine
megafauna (albatrosses, whales), but less charismatic species
have received less attention, although some are caught in
large numbers in fisheries, and changes in their abundance
may have important ecological consequences (Lewison ez al.
2004). Efficient mitigation measures implemented to reduce
bycatch often increase costs for fishing companies, which
may prevent the implementation of the mitigating technology
in the fisheries of developing nations (Lewison et al. 2004). In
addition, funds allocated to reduce mortality for some non-
target species may be at the expense of other non-target species
with higher conservation concerns. In this context, bycatch
can be considered as exploited populations (Lebreton 2005),
and the theoretical basis for harvesting renewable resources
can be utilized to explore the sustainability of the dynamics
and interactions between natural mechanisms and bycatch.
The logic here is that it might not be necessary to reduce
bycatch to zero but to reduce bycatch to a sustainable level rel-
ative to the dynamics of the population affected by bycatch
(Williams, Nichols & Conroy 2002).

The white-chinned petrel Procellaria aequinoctialis Lin-
naeus 1758 population is an interesting case study in the
context of bycatch problems since it is by far the most com-
mon seabird species killed by fishing activities in the Southern
Ocean (Robertson et al. 2006). Large numbers are killed in
longline fisheries targeting Patagonian toothfish Dissosticus
eleginoides Smitt 1898 (Nel, Ryan & Watkins 2002; Favero
et al. 2003) and hake Merluccius spp. (Barnes, Ryan & Boix-
Hinzen 1997). As many as 94% of seabirds estimated killed in
the Kerguelen and Crozet archipelagos toothfish longline
fisheries since 1997 were white-chinned petrels (Weimerskirch,
Capdeville & Duhamel 2000; Delord et al. 2005). Although it
is estimated that hundreds of thousands of pairs are breed-
ing worldwide (Brooke 2004), detailed and complete surveys
are lacking on the major breeding grounds. The species was
moved from an TUCN listing of Lower Risk/Near Threatened
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to Vulnerable in 2000 (Birdlife International 2000) following
recent declines observed at sea (Woehler 1996) and at a
breeding colony in South Georgia (Berrow, Wood & Prince
2000), combined with tens of thousands of individuals caught
in fisheries each year. These declines may be related to fishing
activities around their breeding and non-breeding grounds,
but changes in demographic parameters in relation to climate
fluctuations have never been investigated in this species. In
addition, because breeding population sizes and demographic
parameters are poorly known, and because there is little infor-
mation on the at-sea distribution during the non-breeding
season, it has been difficult to estimate the impact of fisheries
related mortality on the dynamics of the white-chinned petrel
population.

Here we use population survey data, capture-mark-recap-
ture (CMR) methods, matrix population modelling and a
method based on demographic invariants to investigate the
effect of climate and fisheries on the demography of white-
chinned petrels at Crozet archipelago, Southern Indian Ocean.
The aims of this study are: (i) to estimate the demographic
parameters and to determine the relative impact of climate and
fisheries on the vital rates using a 20-year data set of life his-
tory data; (ii) to develop a matrix population model allowing us
to explore the impact of climate and fisheries on the popula-
tion rate of increase (A); (iii) to validate this model using
population survey data; (iv) to assess whether the fisheries-
induced additional source of mortality is sustainable or not
for this population; and (v) to conduct population projections
with different levels of fishing effort and climate change.

Methods

SPECIES ECOLOGY, STUDY AREA AND FIELD DATA

White-chinned petrels nest in more of less aggregated burrows, form-
ing relatively dense colonies (Brooke 2004). Visits to the colonies
start before dusk and continue during the first part of the night. Birds
return to colonies in September and lay their single egg in November.
Chicks hatch in January and fledge in April. During breeding, males
and females alternate foraging trips at sea and feed on fish, krill and
squid (Ridoux 1994; Catard, Weimerskirch & Cherel 2000).

Fieldwork was conducted at Possession Island (46°25’S, 51°45°E;
¢. 17x 13 km), Crozet archipelago (Supplementary Material Fig. S1),
between 1983 and 2004. Since 1985, 75 burrows have been inspected
annually during breeding. Every year, all adult birds captured in
the study burrows were marked with a stainless steel band during egg
incubation, and all chicks were marked just before fledging. Two visits
during the early incubation period (December), one visit at hatching
(January) and one visit just before fledging (March) allowed each
marked individual to be identified and its breeding success measured.

The total number of burrows and breeding pairs on Possession
Island and the Crozet archipelago were estimated in 1983 and 2004
(Supplementary Material Appendix S1).

POPULATION MODELLING

We chose a simple age/stage structured matrix population model
(Supplementary Material Appendix S2) as this allowed us to assess
the importance of the basic demographic parameters without going
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beyond the limits of the data. The resulting matrix model was a
linear, time varying matrix A that provides the parameters for
projecting a vector n that gives the numbers of individuals in each
age/stage from time 7 to 7+ 1 as n,,, = A, (Caswell 2001).

The matrix model was run with various values of first year
survival, starting with the one estimated from return rates, to find the
value that provided the best fit to the data. Secondly, we performed
a sensitivity analysis of the population growth rate, A, to changes in
the lower level demographic parameters using arcsin-scaled variance-
stabilized sensitivities (Link & Doherty 2002). Thirdly, a life-table
response experiment (Caswell 2001) was performed to quantify the
contribution of the vital rates for which we had enough data to estimate
their temporal variation to variability in A (Supplementary Material
Appendix S3). Finally, a stochastic matrix model was built using the
relationships between vital rates and covariates to predict popula-
tion growth under various scenarios of environmental change.

ESTIMATING BREEDING PARAMETERS AND JUVENILE
SURVIVAL

Annual breeding success was estimated from the sample of 75
marked burrows as the proportion of eggs that fledged a chick. Age
at first breeding was estimated from known aged individuals ringed
as chicks that were observed breeding at the colony for the first time.
Because petrels stay at sea during their first years of life, no CMR
data is available for estimating juvenile and immature survival. The
annual survival during the first years at sea was calculated to give
the mean return rate observed in the study colony to 4 years, the
minimum age at first breeding observed (Supplementary Material
Appendix S2; Results).

ESTIMATING ADULT SURVIVAL AND RECRUITMENT

Field observations indicate that very few non-breeders were observed
at the colony and that some individuals absent on the colony during
a given year were seen again during the next or following breeding
seasons. This is equivalent to temporary emigration from the study
area which can be modelled using an unobservable state (Kendall &
Nichols 2002). We thus defined two states: B, breeder and NB, non-
breeder, and estimated adult annual survival, transition and recapture
probabilities with multistate CMR models (Supplementary Material
Appendix S4).

The recruitment probability was estimated using the CMR
methodology developed by Pradel (1996) (Supplementary Material
Appendix S4). The same recapture histories were used as for esti-
mating survival but with only one state (B), as these models have
not been developed for a multistate approach. Consequently, the param-
eters estimated were the probability that an individual breeding in
a given year had not bred previously, and the recapture probability.

Survival and recruitment were estimated from a sample size of 248
individual capture histories. Recruitment was not estimated during
the first 2 years of the study when the study colony was settled.

CLIMATE AND FISHERIES COVARIATES

Climatic fluctuations are often suspected of affecting populations
through an indirect mechanism, where climate first affects primary
production, this disturbance then being integrated along the trophic
web up to predators (Frederiksen et al. 2004). In marine ecosystems,
abundance data of prey consumed by predators are seldom available
due to logistic constraints for sampling. We used proxies of the biotic
production in the foraging zones which are strongly involved in control-
ling the quality of the physico-chemical environment available for the

primary production (Wilson & Adamec 2002). Two factors believed
to have consequences for the white-chinned petrel demographic
parameters were fitted as covariates: (i) sea surface temperature
anomalies (SSTA); and (ii) southern oscillation index (SOI). SOI is
closely associated to El Nifio and provides an index of oceano-
graphic and climatic conditions over a large spatial scale, which is
associated with changes in marine food webs (Comiso et al. 1993)
and population dynamics (Barbraud & Weimerskirch 2003). SSTA
influences seabird breeding ecology but at a smaller spatial scale
than SOI (Croxall, Trathan & Murphy 2002). Using ring recoveries,
diet and radio-tracking data on white-chinned petrels from Posses-
sion Island (Ridoux 1994; Weimerskirch et al. 1999; Catard et al.
2000), we restricted SSTA to the geographical regions frequented by
petrels during specific time periods of the year (Supplementary Mate-
rial Appendix S5 and Fig. S1). Since portions of the oceanographic
anomalies associated with the SOI follow the eastward hemispheric
course of the Antarctic Circumpolar Current and reach the western
South Indian Ocean 3—4 years later (Xie et al. 2002), we investigated
the effects of the SOI of the current year and the SOI with a lag of 3
and 4 years (SOI_; and SOL_,) as covariates.

White-chinned petrels are potentially vulnerable to encounters
with longline vessels fishing for toothfish in the immediate vicinity of
their breeding sites at Crozet, and for hake around coastal shelf-edge
habitats of South Africa (Weimerskirch ez al. 1999). We tested for
effects of longline fishing efforts targeting toothfish and hake on
demographic parameters. Effort data were extracted from several
sources (Supplementary Material Appendix S5 and Fig. S1,) and
were expressed as numbers of hooks set. We also tested for the effect
of the minimum bycatch estimate (Supplementary Material Appen-
dix S5) on survival and recruitment. Recruitment of breeders at
the colony being an age-dependent process, we tested the effect of
fisheries covariates on recruitment with a lag of 1 and 2 years (i.e. for
each covariate, we tested the effect of the covariate in year £ — 1 and
t — 2 on recruitment in year 7).

Since breeding individuals are known to catch bait while following
vessels targeting toothfish (Catard ez al. 2000), we predicted a posi-
tive effect of fishing effort for toothfish on breeding success. Given
the large numbers of white-chinned petrels killed in fisheries, and the
mean age of individuals found dead in longline vessels from both
hake and toothfish fisheries (~4 years, n = 6, H. Weimerskirch and D.
Besson, unpublished data), we predicted a negative effect of fishing
effort and bycatch estimate on adult survival and recruitment. We had
no a priori prediction on the effect of climatic covariates on demo-
graphic parameters.

DEMOGRAPHIC INVARIANT METHOD

Although matrix population models are useful to assess the impor-
tance of covariates on the population dynamics, it is seldom possible
to account for all possible sources of uncertainty. We therefore used
the demographic invariant method (Niel & Lebreton 2005) as an
alternative modelling approach to assess the impact of bycatch (Sup-
plementary Material Appendix S6).

All estimates reported in the text are +1 standard error (SE).

Results

BREEDING POPULATION SIZE

In 1983, 9582 burrows were counted, giving an estimated number
of 7707 breeding pairs. In 2004, the number of burrows counted
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Table 1. Results of the final reduced mixed model showing variables
with significant effects on annual breeding success of white-chinned
petrels at Possession Island between 1986 and 2004. Test statistics (F
and P values) are type 111, and df (numerator, denominator) for fixed
effects were estimated using the Satterthwaite approximation.
Goodness-of-fit: x*/df = 0-91.Variance components plus their SE are
shown for random effects

Effect F df P Estimate SE
Fixed effects
Intercept 1576 11,2735 <0-001 -2:657 0-669
Trend 892 11,1828 0-008  0-387 0-130
Trend? 599 1, 1401 0-028 -0-014  0-006
TOOTH 469 1, 1468 0-047  0-387 0-179
Random effects
Burrow 0-155 0-134
Year 0-248 0-189
Residual variance 0-909 0-066

08 -

06 | +
o ! trn

0-2-*

00 1 1 1 )
1985 1990 1995 2000 2005

Breeding success

Fig. 1. White-chinned petrel breeding success at Possession Island as
a function of year. Regression line is estimated from the statistical
model in Table 1. Error bars indicate SE.

was 7531, and the number of breeding pairs was estimated at
5321. Burrow detection probability (Supplementary Material
Appendix S1) was estimated in 2004 at 0-92 £ 0-02 (Cls: 0-88—
0-95). Assuming a constant detection probability, the number
of breeding pairs was estimated at 8377 (Cl,s: 8020-8733) and
5783 (Clys: 5538-6028) in 1983 and 2004, respectively. The
number of breeding pairs declined by 37:1% in 21 years, cor-
responding to a A of 0-983 £0-001 (i.e. an average rate of
decline of 1-76% per year), lower than 1 (z = 12:16, P < 0-001).

BREEDING SUCCESS

The mean breeding success during the period 19862004 was
38:2% (£ 4-2). Breeding success increased nonlinearly during
the study period (Table 1), varying around an average of
51-4% since 1995 (Fig. 1). None of the climate covariates were
found to affect breeding success (Table 1). Fishing effort for
toothfish had a positive effect on breeding success (Table 1).
The generalized linear mixed effect model including the
effects of these significant variables explained 68:5% of the
variance in breeding success. The random effect for burrow
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Table 2. Modelling the impact of climatic and fishery covariates on
survival. Tand T respectively indicate linear and quadratic trends; df’
(numerator, denominator)

Model F df P Slope Clys
St 2:432 1,16 0-138

S 4:262 2,15 0-034

Ssor 0-073 1,16 0-792

Ssor_3 60-39 1,16 < 0-001 2-640 0-631-4-650
Sso1-4 0-870 1,16 0-365

SssTALT 0-628 1,16 0-439

SssTAST 0-001 1,16 1

SssTAw 0-143 1,16 0-710

StootH 0-005 1,16 0-500

SHAKF 0-983 1,16 0-168

SNKILL 0-369 1,16 0-276

identity accounted for 11-8% of the total variance in breeding
success (calculated as the sum of the burrow identity, year and
residual variance components).

AGE AT FIRST BREEDING AND JUVENILE SURVIVAL

The mean observed age at first breeding was 6-1 years (£ 0-3,
n=16, min=4, max=9). Most (87-5%) individuals were
observed breeding for the first time between 4 and 7 years of
age. Only 16 (4%) of the 401 chicks ringed since 1986 were
observed as breeding recruits in the colony. Excluding the last
7 years of the study for which the recruitment process was not
terminated, the average return rate was 9%, and the average
annual juvenile survival was low and estimated at 39-3% with
a low precision (SE =29-2%).

ADULT SURVIVAL

The GOF test indicated that the Jolly-Move model fitted the
data satisfactorily (y;, =13633, P=0-97). Modelling the
recapture probability indicated that it was constant across
years (Supplementary Material Table S1), and high (0-826 +
0-057, Clys: 0-686-0-911). Transition probabilities varied
according to state but not year. Local survival of adults was
estimated at 0-895+0-019 (Clys: 0-851-0-928). Transitions
between states were not random. Non-breeders in year ¢ were
less likely to become breeders in year ¢+ 1 (0-178 £0-058)
than breeders in year ¢ (0-766 £ 0-042).

Only SOI_; was related to the probability of adult survival
(Table 2), and explained 73-3% of its variability. Adult sur-
vival was positively related to SOI_; (Fig. 2), indicating that
adult survival decreased 3 years after El Nifno events. The
effect of SOI_; was strong, the F-test remaining significant
after correction of the P value using the Bonferroni method.

RECRUITMENT

The GOF test of the more general model p,y,, where p and vy
are respectively the capture and seniority (1-recruitment)
probabilities, was significant ()(i3 =13633, P<0-001). The lack
of fit was due to Test 2.Ct (%, = 8315, P < 0-001), indicating
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Fig. 2. White-chinned petrel adult survival at Possession Island as a
function of SOL,;. Regression line is estimated from a statistical
model on a logit scale, and point estimates are with full variation over
time. Error bars indicate SE.

that individuals captured in year ¢ were more likely to be
captured in year ¢ + 1 than those not captured in year ¢.
Following Lebreton et al. (1992), we made use of the over-
dispersion factor (¢ =2-164).

Model selection indicated that recapture probability was
constant and recruitment time-dependent. As expected,
fisheries covariates negatively affected recruitment proba-
bility in year ¢, but also in year ¢ + 1 and ¢ + 2 (Supplementary
Material Table S2). Most important was the effect of the
toothfish fishery with a lag of 1 year, which remained sig-
nificant using a Bonferroni corrected P value, and which
explained 53-2% of the variability in recruitment. The number
of individuals killed also negatively affected the recruitment
probability in year ¢+ 1 and ¢+ 2 (Supplementary Material
Table S2), and this effect remained nearly significant after
using the Bonferroni method.

POPULATION MODELLING

The asymptotic properties of the matrix model with time-
varying parameters were used for the starting age distribution
of the simulation model. With a juvenile survival of 0-393, the
predicted A over the study period was 0-907 = 0-026, lower
than 1 (z=3-58, P <0-001). True juvenile survival must be
much higher since we did not take into account the probabil-
ity of detecting returning birds and of permanent emigration,
and only a small part of the entire population was monitored.
The best fit to the observed A was obtained for a value of
juvenile survival of 0-7. The sensitivity analysis of A to demo-
graphic parameters showed that it is mainly sensitive to adult
survival which showed the most important contribution to
the variance of A (Supplementary Material Table S3).
Incorporating the improvement in breeding success observed
since 1995 in the population model and keeping other param-
eter values and their variance constant, achieved A = 1. Using
the mean values of SOI, toothfish and hake fishing efforts
during the last 3 years of the study achieved A = 0-99,
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Fig. 3. Mean projected growth rate of the white-chinned petrel
population of Possession Island from a stochastic matrix model as a
function of a change in (a) mean SOI_;, and (b) standard deviation of
SOL;. Plain line indicates the current effect of fisheries, dashed line a
doubling of fishing effort of both toothfish and hake fisheries, and
dotted line no effect of fisheries.

indicating that the population is still declining at a slow rate of
1% per year. The stochastic model indicated that the pro-
jected mean A was strongly dependent both on variations in
the mean and variability of SOI_; and fisheries activities
(Fig. 3). When fisheries are operating, A is more sensitive to a
decrease of the mean or to an increase of the variance of SOI_;.
Itislikely that if the fisheries continue to operate at current levels
the population will probably not recover unless SOI_,
increases importantly. If the fisheries continue to operate and
SOIL_; decreases, it is likely that the population will decrease
dramatically. A doubling of fishing efforts would strongly
impact A for decreasing, but not increasing, values of SOL_,.

POTENTIAL EXCESS GROWTH

Using the estimated average age at first breeding (6-1) and
adult annual survival (0-895), we obtained A, = 1:094. On
Possession Island, burrows were only found on 5° to 30°
vegetated slopes at a maximum altitude of 200 m above sea
level, and average density was 0-0714 breeding pairs 100 m™.
The estimated surface area favourable for petrels on the other
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Fig. 4. Numbers of white-chinned petrels killed by the longline
toothfish fishery in the CCAMLR areas 58:6 and 58:4-4 (dashed
lines). Upper and lower dashed lines indicate maximum and
minimum estimates, respectively. Horizontal lines indicate the
potential excess growth. Solid line represents the mean estimate and
pointed lines represent minimum and maximum estimates.

islands of the Crozet archipelago was about 25-10° m?, yield-
ing 23 600 (min 9800; max 36 800) breeding pairs. Based on
the matrix population model, the population size of the entire
archipelago was estimated at 106 700 individuals (min 44 300;
max 166 300). Taking into account the decline of the popu-
lation of 37%in 21 years, the population size in the early 1980s
was 169 300 individuals (min 70 300; max 264 000). Given
these numbers, any additional source of mortality that
approaches 8000 (min 3300; max 12 500) individuals will be a
source of serious concern for this population.

The minimum estimates of the numbers of white-chinned
petrels killed by the toothfish fishery around the Crozet archi-
pelago exceeded 8000 individuals in 1997, 1999, 2000 and
2001 (Fig. 4), but numbers killed have declined below 8000
since 2003. Using the most conservative approach, the num-
bers killed still exceeded 12 500 in 2000 and 2001.

Discussion

This study is among the first to use simultaneously several
modelling approaches to examine the effects of climate and
fisheries on the population dynamics of a marine vertebrate.
Results suggest that the breeding population size of the most
frequently accidentally killed seabird species in the Southern
Ocean has decreased by = 37% in 21 years at one of its main
breeding locality. This adds to a growing body of evidence for
declining populations of white-chinned petrels with a 28%
decline of occupied burrows at Bird Island, South Georgia
between 1978 and 1998 (Berrow et al. 2000), and a 86%
decline of at-sea densities in the Prydz Bay area between 1980
and 1992 (Woehler 1996). There is strong inference for this
decreasing trend at Crozet since both approaches used to esti-
mate A (direct survey, matrix modelling) led to a A lower than
1. Climate and longline fisheries probably contributed to the
population decline, highlighting the complexity of the impact
of global changes on animal populations and the fact that
fishery, oceanographic and climate conditions act in combi-
nation to influence seabird demography.
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The negative effects of fishing effort and bycatch estimates
on recruitment probability suggest a negative effect on the
number of recruits through juvenile and immature survival.
This coincides well with the mean age of birds found dead
in longline vessels targeting toothfish (~4 years), and by the
very low numbers of ringed chicks recruited in the study pop-
ulation, although this could partly reflect some immigration
to other areas. Higher vulnerability of younger individuals
to fishing gear has been observed in other seabird species
(Murray et al. 1993; Gales, Brothers & Reid 1998; Bregnballe
& Frederiksen 2006). Younger birds may (i) spend more time
in areas with high longlining efforts than adult birds, (ii) be
less efficient foragers than adults and may therefore attempt
to fish behind vessels more frequently, (iii) be more hungry
than adults and take more risks behind vessels, and (iv) be less
experienced than adults in foraging behind vessels without
getting hooked.

Adult survival was relatively lower than in the closely
related Cory’s shearwater Calonectris diomedea Scopoli 1769
(0-927, Mougin, Jouanin & Roux 2000) and Westland petrel
Procellaria westlandica Falla 1946 (0-965, Waugh et al. 2006).
This may reflect permanent emigration from the study colony
(which we were not able to estimate), or species to species
variation. Contrary to our prediction, we did not detect an
effect of fishing effort on adult survival. It is possible that our
assumption of a fishing effort proportional to the bycatch
proportion of the population was false. This may be the case if
mitigation measures to reduce incidental mortality exist, or if
the relationship between fishing effort and bycatch mortality is
not linear with a threshold value attained at high fishing
efforts. However, we did not find a significant relationship
between numbers caught and adult survival, mitigation
measures have only been systematically implemented since
2001 (Delord et al. 2005), and as explained above and coherent
with this finding, few adults died by getting caught in longlines.

Adult mortality decreased 3 years after El Niflo events. This
result adds to a growing body of evidence that large-scale envi-
ronmental conditions influence the demography of marine
predators (e.g. Thompson & Ollason 2001; Votier et al. 2005).
El Niflo conditions are frequently associated with warmer sea
surface temperature in the Crozet basin with a lag (Xie et al.
2002), which negatively affect primary production through a
limitation of surface-mixing reducing the upward nutrient
supply (Sedwick ez al. 2002; Behrenfeld et al. 2006), and may
therefore affect petrels indirectly by altering food availability.
There is recent evidence for a propagating mode of SOI
evolving eastward from the eastern Pacific into the southern
Atlantic basin (Tourre & White 2005), with warm sea surface
temperature occurring in the South Atlantic about 2-5 years
after El Nifo events and affecting the demographic perform-
ances of Antarctic fur seals Arctocephalus gazella Peters 1875
at South Georgia (Forcada et al. 2005). Some climate models
forced by future greenhouse warming suggest an increased El
Niflo frequency and intensity (Merryfield 2006), and our
prospective study suggests that an increase in the intensity or
the variability of El Nifio events may have negative impacts on
the populations of white-chinned petrels.
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Breeding success increased during the study period, but
this increase may only concern the study colony where a rat
control programme has been conducted since the late 1980s
(Jouventin, Bried & Micol 2003). Breeding success is still
probably low elsewhere where no rat control has been under-
taken. Residual variations of breeding success around the
increasing trend were due to fluctuations in fishery activi-
ties, which positively affected breeding success. This is in
accordance with studies on the foraging ecology of breeding
white-chinned petrels at Possession Island. In 1997, remains
of Patagonian toothfish were recorded in 40% of stomach
samples collected after foraging trips, and preys associated
with fisheries (bait, toothfish) were present in 70% of the chick’s
food samples (Catard et al. 2000). No fishery waste was found
between 1981 and 1983 within the same population (Ridoux
1994) when no longline fishery was active. Positive relation-
ships between breeding success and fishery activities are
known from other seabird species (e.g. Oro 1999; Tuck et al.
2001). This may indicate that some species directly benefit
from offal resulting from increased fishing activities, although
a purely correlative pattern cannot be excluded. Nevertheless,
given the small contribution of breeding success to A, the
effect of fisheries through breeding success is small, and
might even be negative on a long-term scale if fish stocks are
overexploited and the structure of food webs is affected.

Although our results suggest an effect of climate on the
dynamics of this petrel population, there was still some uncer-
tainty for an effect of fisheries originating from the fact that
immature survival could not be estimated from CMR data
and the effect of fishing effort on this parameter could not be
directly tested. Further evidence for a negative effect of mor-
tality in fisheries on the population dynamics comes from the
demographic invariant method. Numbers killed by just the
toothfish fishery exceeded the potential excess growth during
several years, indicating that this fishery negatively impacted
the population. These are conservative figures since we could
only estimate the numbers killed by the toothfish fishery, the
total numbers killed being underestimated. The potential
excess growth is very sensitive to the value of B which was not
estimated in our study but taken from Wade (1998). In the
future, the value of B could be increased (decreased) to adjust
the potential excess growth if the population increases
(decreases) while still experiencing a known level of incidental
mortality. The decrease in the numbers killed since 2002
probably reflects the effect and improvement of recent con-
servation measures including seasonal closure, streamer lines
and line weighting (Delord et al. 2005).

To conclude, our results suggest that both climate fluctua-
tions and fisheries affected the population dynamics of white-
chinned petrels. Because of the diversity and plasticity of the
foraging strategies of marine top predators at the species and
population levels (Weimerskirch 2007), more studies disen-
tangling the effects of climate and fisheries on their dynamics
are needed to understand the underlying processes. Better
knowledge on the status (e.g. sex, age) and at-sea distribution
of individuals caught in longlines is needed to facilitate our
understanding of the demographic processes involved. This

additional information could be modelled together with demo-
graphic and bycatch data using Bayesian integrated population
modelling that would allow efficient use of information in the
data and description of uncertainty (Punt et al. 2001, Maunder
2004). For white-chinned petrels, our and previous studies
suggest that several actions (eradication of introduced predators,
reducing bycatch) may help the populations to recover in the
long term, depending on the future impact of climate.
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