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Préambule.

Le travail de these que nous présentons emttawout un travail d’iterface entre I'écologie
marine et les analyses spdisées. Nous nous intéressansine communauté d’organismes
peu décrite, les prédateurggrieurs du golfe de Gascognaralméme que cet écosysteme a
fait 'objet d’une intense activité decherche depuis la deuxiéme moitié du®RXsiecle.
Jusqu’en 1990, la plupart désavaux concernaient sa stture océanographique et ses
communautés planctoniques et benthig(Ringree 1969, Belderson & Kenyon 1976, Sibuet
1977, Tregueet al. 1979, Corneet al. 1983 Pingreeet al. 1986, Garcia-Sotet al. 1990,
New & Pingree 1990, Pingree &e Cann 1992). L’activité deecherche s’est ensuite
diversifiee vers d’autres composantes decdsysteme et notamment les populations de
poissons pélagiques, en particulier a traverwileme de I'exploitation du golfe par la péche
(Dorel et al. 1991, Koutsikopoulos & Lacroix 1992, &ichard & Boucher 2001, Poulard
2001, Petitga®t al. 2003). L'objectif premie de ce travail de theésest de poursuivre cet
effort et d’étendre les conrssiances sur I'écosysteme « GaleeGascogne » en fournissant a
la communauté scientifique une informatipnécise sur la communauté des prédateurs
supérieurs, tant sur le plan descriptif que Isuplan fonctionnel. Dans ce but, la prise en
compte de la dimension spatiale est indispble, car elle permet au-dela de l'outil de
représentation cartographiqude comprendre les intetaans que ces organismes
entretiennent entre eux &tec leur environnement.

Notre travail est inter-dggplinaire et fait appel a la fois aux connaissances accumulées sur la
structure et le fonctionnement de I'écogyse du golfe de Gascogneux outils d’analyse
spatiale développés récemmehtaux concepts d’écologieroportementale qui ont émergés
ces derniéres années. Ce traudilise les concepts et les métles de I'analyse spatiale pour
apporter une information écolagie aussi bien aux sciengifies qu’aux gestionnaires dans
des domaines variés allant de la descriptienla communauté des prédateurs supérieurs
(distribution, abondance, habitat, variabilité),sbs intégration en tant qu’élément constitutif
du réseau trophique, de son udilgn tant qu’indicateur biologiquet enfin de sa contribution

a une réflexion générale sur les processuspootementaux impliqués dans la vie et la
recherche de nourriture en groupe.

Nous nous sommes donc attachés a utilissr méthodes spatiales pour répondre a des
guestions écologiques posées par la communayigdateurs supérieurs. Nous espérons que
notre travail servira de point depere dans le futur pour Ipsochaines études concernant les

prédateurs supérieurs du golfe de Gascogne.



Premiere partie. Introduction a I'eétude spatialisée des
prédateurs supérieurs dans le golfe de Gascogne.



1- de la recherche de patrons spatiaux  en écologie, et de leur importance dans

la résolution de problématiques écologiques.

Les paragraphes suivants ont pour but de fansiéate lecteur avec les principaux concepts
utilisés en écologie spatiatis. Le but n'est pas de proposer un catalogue exhaustif des
méthodes d’analyse mais plutét de décrire laatéhe des analyses spatialisées, de souligner
comment la prise en compte explicite despace offre un moyen efficace de répondre a des
questions et des problématiques écologiquesdafmir les concepts majeurs qui ont été
développés suite a l'incorporati de la dimension spatialerdala réflexion menée par les
écologues. Nous évoquerons dans un premier ddhaplité de la démarche des analyses

« patron-processus » pour montrer par quels mécanismes et dans quelles conditions I'étude
d’un patron (une réalisation polskd d’'un processus) permet diétir un lien d’'inférence vers

le processus écologique qui a généré ce patdmus définirons donc $enotions de patron et

de processus dans un contegfetial, puis nous psenterons la démarche de I'analyse
patron-processus. Nous entrerons ensuite dansdeur théorique » de I'écologie spatialisée,
en évoquant ses concepts deebaautocorrélation, k&rogénéité, stationngé puis échelle
dépendance. Nous terminerossr une breve descriptioses aspects méthodologiques de
I'écologie spatiale, en évoqudréchantillonnage et I'angbe de données spatialisées.

1.1- Démarche scientifique des analyses « patron-processus ».

Les analyses dites pattern-process®, en francais « patron-processus » cherchent a
caractériser linterconnexion quexiste entre les patrons, c'est-a-dire les structures
caractéristiques observées ddes données, et les processardlogiques qui les génerent
(Schroder & Seppelt 2006). Dans un grand n@mbe cas, ces patrons présentent des
structures spatio-temporelles (abondandéine espece, richesse spécifique d’'une
communauté, structure d'un page). De nombreux processus écologiques sont susceptibles
de former des patrons particuliers de distribytiqui se caractérisent par leur structure dans
'espace et le temps. Ces stwrels peuvent étre trés diversets peuvent varier selon les
échelles d’espace et de temps considéréeite @eemiére section tiroductive présente la

démarche scientifique desadyses «patron-processus».

1.1.1- La notion de patron.
En écologie, la notion de patron fait réféce & des observations qui ont une structure
significativement différente d’'une distributioaléatoire ou la position de chaque objet

(organisme, communauté, paysage...) seiadépendante de celle des autres. Les
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caractéristiques de ces struesirsont fonction du type de oahismes a l'origine de leur
émergence (Grimrmat al. 2005). Les patrons peuvent étre stnoes dans I'espace et le temps,
et ces structures spatio-temporelles peuveant d@talysées séparément ou conjointement. La
caractérisation de la structudes patrons peut conduire I'éoglie a lever le voile sur les
processus d’interactions quées organismes entretiennent entre eux et avec leur
environnement, ou bien a formuler des hypothésg ces processus. Ainsi, des patrons
particuliers ont attiré I'attention de nonelix chercheurs, par exemple les patrons de
formation de végétation (Lefever & Tiid999), les cycles deopulation (Stensetbt al.
1998, Bjornstad 2000), les fluctuations symeies de populations €éloignées (Liebhatal.
2004), les « patches » hiérarchiques iopbés (Wiens 1989, Fauchald 1999) et. les
« travelling waves> (ou « vagues de propagation ») (Kaitala & Ranta 1998, Gratfell
2001).

1.1.2- La notion de processus.

Les processus écologiques peuvent étre définis comme les mécanismes permettant des
interactions existant entre différents objetsain d’'un environnementCes interactions sont
multiples et peuvent impliquetes individus homo ou hétéroesgifiques, des populations, des
communautés d’organismes. Nous citerons @emple les processus de dispersion des
populations (Taylor 1990), les processus dirigdas mouvements d’un individu au sein de
son environnement (Morales et al. 2004, Bth& Weimerskirch 2005) ou les processus de
compétition inter et intra-spécifique (Reinekieigal. 2006, Tietjien & Huth 2006, Leitast al.

2006). D’un co6té, les processus dépendent diesrga(des gradients de densité par exemple
dans le cas de processus densité-dépendantd® &autre, ils générent ces patrons (par
exemple I'agrégation d’animaux autour d’une ressource commune).

Les principaux objectifs deanalyses « patron — processusont de caractériser les patrons,
d’identifier les processus et fam de comprendre comment patr et processus interagissent

de maniére a pouvoir prédire I'éwtion d’un tel systeme. Seldiobjet étudié et les limites

du systéeme a l'intérieur duquel il s’inséfdes processus peuvent étre exogénes comme
I'influence du climat ou des concentratiode proies sur llaondance d'une espéce, ou
endogenes comme linfluence de la démographie ou du niveau de compétition intra-

spécifique sur cette méme abondance (Bolliger 2005).
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1.1.3- Du patron au processus<pattern-oriented modelling ».

Un des buts principaux des étude®logiques est de définir, demprendre et de modéliser
un processus de maniére a envid des prédictions sur I'éuation du systéme étudié. Cette
démarche peut se décliner de deux facons, qdistsieguent par le degré de prise en compte
des patterns observés (Wiegaed al. 2003, fig 1). Dans le premier cas (fig 1A), les
observations faites sur le terraconduisent I'écologue a fimuler un modéle théorique,
contenant un certain nombre garametres, puis a en dérivaes prédictions. Ce type de
démarche linéaire ne permet aucun controteo+&ctif de la qualitéet de la précision du
modele, et peut conduire a des erreurs agantieu lors de la récolte de données a se
répercuter tout au long de la démarche dismelet de modélisation. Pour éviter ce type de
probleme, la démarche de« pattern-oriented modelling §Wiegandet al. 2003, Grimmet

al. 2005, fig 1B) propose d’'intégrées caractéristiques des patraisservés pour choisir et
orienter la constructiopt I'utilisation des modéles permettade simuler le fonctionnement
du systeme « patron-processus ». Pour addiexieme approche, la collecte de données
empiriques puis la détection et I'analyse gedgrons qu’elles contiennent constituent une
étape d'autant plus importantde I'étude des lations « patron-processus », puisque la
caractérisation des patronsnge non seulement a formulde modele mais aussi a

contraindre sa paramétrisation.

Fig 1. extraite de Wiegand et al. (2003). « non Pattern-oriented modeling » (A) : propagation des erreurs.
Modele établi sur la base d’expériences sur le terrain et d’'informations issues de la littérature. Des parameétres
mal connus entrent dans le modéle a un niveau hiérarchique bas et la propagation des erreurs jusqu’aux
prédictions est invévitable. « Pattern-oriented modeling » (B). Les hypothéses faites sur les parameétres et les
processus sont contraintes par les patterns observésomgaraison entre pattern observé et pattern produit
restreint le champ d'incertitude dgmrameétres et peut étre utilisé podétecter les processus sous-jacents
produisants les patterns observés. Les patterns obseordscomparés aux patterns produits au travers de
plusieurs hypotheses alternatives sur les processus et/ou grace a un grand nombre de combinaisons de
parameétres plausibles. La comparaison constante entre pattern produit et observé limite la propagation des
erreurs. Les relations internes du modeéle peuvent @hisées pour dériver des prédictions secondaires qui
pourront étre comparées a des données de terrain indépendantes.
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1.2- Les propriétés des structures spatiales.

Au sein du contexte vaste des analysestropagrocessus », ce présent travail de thése
concerne plus spécifiquement I'analyse des patrons spatiaux. L’espace fut défini comme « la
frontiere finale en écologie » (Tilman & Kava 1997). Les patrons d#istribution spatiale

sont en effet caractérisés par différentes pétgs qu’il est important de connaitre et de
comprendre avant de procéder a leur analyse. Les sections suivantes exposent, avec le regard
de I'écologue, les principaux caeqts utilisés lors de la résolution de problématiques ayant

une dimension explicitement « spatiale Nous évoquerons donc les notions

d’autocorrélation, d’hétérogénés@atiale, de stationnarité exfin d’échelle-dépendance.

1.2.1- L’autocorrélation.

L’'autocorrélation implique que deux réalisatidnsesures) d’'un méme processus auront plus
de chance de se ressembtenr deux sites proches spatialement et/ou temporellement.
Autrement dit, la variance existant entre cegxdetalisations est dépéante de la distance
qui les sépare. Cette distance peut s’expridans l'espace, le temps ou les deux. La
caractérisation de l'autocorrélati présente dans les patronslégimues a été I'objet d'une
intense activité de recherche depuis saemén évidence par l'intermédiaire de tests
statistiques (indice de Moran (Moran 1950t tde Mantel (Mantel 1967, Legendre 2000)) a
sa modélisation explicite notamment par les méthodes variographiques éRass1992,
Cressie 1993, Wackernagel 2002). La modétisatpermet non seulement de détecter
I'autocorrélation, mais aussi geéciser ses caractéristiques :lipiest son intensité, jusqu’ou
s’étend-elle, comment évolue-t-ellee@mva distance, quelle est sa forme ?

En écologie, I'autocorrélation spatiale estaamcept central de hombreux domaines (Koenig
1999), notamment la caractérisatides habitats (Austin 2002, Lichste@t al. 2002) et
I'étude des populations présentant degtuations synchrones (Bjornstadt al. 1999).
L’autocorrélation spatiale mesurée dansdiatribution d’'un organisme peut avoir deux
sources. L'une, que Fortin & Dale (2005) nomnmin& dépendance spatiale » est issue de
processus écologiques exogénegstl’'action, a large échelld,un ou plusieurs parametres
environnementaux (conditions climatiques falbes, présence de ressources) qui se
répercute sur la distribution derganisme. L’autre est issude processus endogenes, par
exemple phénomenes de compétition intrasigfie ou au contraire agrégation d’individus
qui tirent chacun un bénéfice de ce type dgagpement (succés de recherche alimentaire,
vigilance anti-prédateur, succés reproducteoir pour exemples Krause & Ruxton 2002).
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L’autocorrélation issue de ces mécanismes enEgye’exprime en général a des échelles de
temps et d’espace plus fine.

Outre l'autocorrélation qui, litt@lement, désigne la corrétan d’'une variable avec elle-
méme, nous évoquerons pour finir leress-correlatios, en frangais «corrélation croisée »
qui désigne non plus la structure de la variatioee variable dans I'espace mais la structure
de la covariance, dans I'espace, entre deux agaba mesure de cette covariance permet de
quantifier I'influence de telleariable environnementale sur diéstribution de tel organisme
(Monestiezet al. 2006), par exemple le lien de dépemzta spatiale qui existe entre la
distribution d’'un prédateur et sa proie (Faudh&lErikstaad 2002). L’étudde la covariance
entre deux variables permet de détecter, chexamable, quelle est la part d’autocorrélation
due a de la dépendance spatiale (i.e. induiteipg@rocessus exogene). La mise en relation de
la distribution d’'un organisme avec une ou plussecovariables environnementales est un des
points clef de la modélitan des habitats (Guisaéa Zimmermann 2000, Thogmartiet al.
2004) et permet également d'idiéier les facteurs externeparticipant a la fluctuation

synchrone des populations (Bjornstad & Bascompte 2001).

1.2.2- L’hétérogénéité spatiale.

La reconnaissance de I'hétérogenéité en gardlément fondamental de la compréhension
des processus naturels fut un changemergagdadigme majeur en écologie qui a remplacé
I'hnypothése d’homogénéité (Wiens 1989). Cette recissaace se fit au travs de la prise en
compte explicite de la dimension spatiale, gunrit une voie nouvelldans la compréhension
des processus écologiquedléa & Hoekstra 1992). En effela plupart de ceprocessus sont
intrinséquement spatiaux puisqu’ils s’expeimt entre unités voisines (Levin 1992). Ces
mémes processus sont influencés par les tiondienvironnementales et par de nombreuses
interactions locales avec d'autrgsocessus. Cette hétérogéééiend la description et la
caractérisation d’'un processus tres difficile tagst nécessaire pour cela de séparer et de
différencier les influences externes au procegtudié mais qui interagissent avec lui. Ainsi
les facteurs complexifiant les processus, confimetérogéenéité spatey furent en premier
lieu exclus des concepts anaiytes (Mcintosh 1991). Ces derniégluérent, permettant de
prendre en compte de maniere explicite I'infloe de I'hétérogénéité spatiale (et également
temporelle) dans les analyses. Nous définildrétérogénéité spatiale comme la variabilité
structurée dans I'espace d’'une propriété, qui pretune variable cajérielle ou quantitative
(Wagner & Fortin 2005). Autrement dit, n'imge quel patron structuré dans I'espace ou le

temps est hétérogene, et par contrastenddon d’homogénéitéfait réference a une
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distribution completement aléateidépourvue de structureodds voyons ici qu’il existe un
lien tres étroit entre le concept d’hétérogénéitéautocorrélation spatiale, qui est en fait un

des symptébmes de I'hétérogénéité sur le plan statistique.

1.2.3- La stationnarité.

Un patron spatial observé dans une zone éerest une réalisatiaiu processus écologique
dynamique qui s’exprime dans cette zone. &ees hypothéses de telvsont nécessaires
pour établir une inférence deplisbservation du patron vels processus sous-jacent dont il
est une des réalisations possibles. L’hypothdeestationnarité des processus est tres
freguemment utilisée dans le domaine destitiques spatiales: un processus est dit
stationnaire lorsque ces proprigtgont indépendantes de sadlisation ou de sa direction
(Burrough 1987, Haining 1990). Prenons comme gatemn processus écologique simple, la
distribution d’'un prédateur dans I'espace. L'aance de ce prédateur a un endroit précis est
une réalisation possible d’'un pessus sous- jacent, par exenljitgluence de la distribution
des proies. L’hypothése de statnarité impliqgue que ce processtcologique s’exprime de la
méme maniére en tous points bespace étudié, et dans testles directions. Si cette
hypothése est justifiée nous poursocaractériser le processpmie/prédateur a partir de
I'analyse jointe des patrons de distriion du prédateur et de sa proie.

Dans un contexte stdiigue, les parametres de ce procesdaivent étre les mémes en tout
point de I'espace étudié, et quelle que soititaction. L’hypothése de stationnarité a donc
deux composantes qui correspondent respectiveaweneffets de premier ordre (variation de
'espérance du processus dans l'espace) rtediets de second ordre (variations de la
variance du processus dans I'espace). Un échhypothese de stationnarité peut étre di a
des effets de premier et/ou de second ordoeirsuivons le raisonnemea partir de notre
exemple. On peut imaginer que la distributgpatiale des proies saiifluencée par I'effet
d'un gradient, attribué a une variation agk échelle, des conditions environnementales
(température, humidité...). Dans ce cas I'espéeadu processus détemant I'abondance des
prédateurs en fonction de la quantité de gwovariera le long dee gradient. L'écart a
I'hnypothése de stationnaritéraedonc di a un effet de premier ordre. Supposons maintenant
que notre prédateur réponde eégalement a ptésence, locale, d’autres individus
conspécifiques, par des mécanismes d’agrégatiode répulsion. Dans ce cas le processus
proie/prédateur ne variera pas en moyennes @ variance : des mécanismes d’agrégation
augmenteront la variance du processus isargle des mécanismes de répulsion la

diminueront. Dans ce cas I'étar I'hypothese de stationnarigst di a un effet de second
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ordre, car dans certaines zones la variancprdcessus sera modifiée du fait de la présence
de congénéres.

On voit bien a travers cet exemple commenind’ part I'hétérogénéité spatiale de la
distribution de la proiet du prédateur peuvent influenderprocessus écologique étudié, et
peuvent dans certaines conditions violer 'hypeéhde stationnarité. On voit aussi et surtout
a quel point il est important de tenir compteceééte méme hétérogénéité pour comprendre le
fonctionnement du processus. Le concept stationnarité estune abstraction, une
simplification issue des statistiques spatialest ddlobservation en écofpe est rarissime. Un
grand nombre d’effets diffénés peut conduire un proggus a étre non-stationnaire.
L’hypothése de stationnarité telle que décritasphaut est difficilem® soutenable et les
méthodes d’analyse spatiale qui requierenedegpothése sont difficiteent applicables, que
ce soit en écologie ou dans d'autres domsi L'hypothése de atonnarité a donc été
assouplie en hypothese de statiarité intrinseque qutipule que la difféience espérée entre
des valeurs a deux sites d’échbmtinages dépend uniquementldedistance qui les sépare
(Fortin & Dale 2005). L’hypothése dsationnarité ininseque ne porte donc plus que sur les
effets de second ordre. Enfin I'hypothese demtatrité faible requierue les effets d’ordre

1 (espérance) et 2 (variance) d'un processignsgtationnaires dans voisinage immédiat
(au sein d’'une fenétre mobile par exemp(Eprtin & Dale 2005). Ces adaptations de
I'hypothese de stationnarité la rendent plus se@plplus applicable.olitefois I'existence de
valeurs extrémes ou de gradients au sein desnzareste une cause den-stationnarité. Un
autre écart a la stationnarité s’observe damsidede données anisotropiques (ou le processus
change en fonction de la direction, par opposita un processus isotropique qui ne varie pas
selon la direction). Avant d’utiliser des dsit d’analyse spatiale qui requierent cette
hypothése, il est donc important slassurer que les données t&ms ne comportent pas de
composante fortement non-stationnaire. Il péwe utile de modéks puis d’enlever une
tendance spatiale pour s’affranchir de I'efteun gradient, ou d’éliminer quelques valeurs

extrémes qui ne sont pas répentatives du pcessus étudié.

1.2.4- L’échelle-dépendance.

En écologie, la notion d’échelle peut s’appkg a difféerentes dimensions : la dimension
spatiale, la dimension temporelle et le miwved’organisation d’'un systeme (Levin 1992). Le
caractére ubiquiste de cettotion d’échelle en fait une tion d’interface entre plusieurs

disciplines, comme la biologie des populatighskin & Van den Driesche 1977, Fahrig
1992), I'étude de la biodiversité (Turner ampbrve 2005), I'étudedes réseaux trophiques
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(Van den Koppel 2005), I'écologie des paysagestiir & Dale 2005), létude des trajectoires
et des stratégies de recherchmentaire (Morales & Ellner 2002).

Un processus est dit « échelle-dépendantrsqie son expression varie en fonction de
I'échelle considérée. Par exemple Caddite-ukami (2005) montrérent que l'effet du
processus de dispersion sur la biodiverditthe communauté microbienne différait selon la
distance a laquelle les organism&sient capables de disperser, en d’autres termes selon
I'échelle a laquelle opéitde processus de dispersion. Enlége spatiale, lanotion d’échelle
dépendance peut étre illustrée par les prosed®@ssociation d’'un prédeur et d’'une proie:
dans le cas du milieu marin, trés dynamique, |éslgteurs et leurs proies seront associés a
certaines échelles d’espace en deca desqueliene pourra pas identifier de lien clair
(Fauchald & Erikstaad 2002, Davorenal.2003).

Plus généralement, chaque processus struttlaatistribution des organismes s’exprime a
une échelle partidiere. Les processuséB a l'influence desatteurs environnementaux
s’exprimeront a des échelles d’espaces latgadis que les processus d’interactions plus
directs (relations avec les prai@a interactions entre individy s’exprimeront a des échelles
plus fines. Par exemple Birkhofest al. (2006) étudierent la sliribution d’'une espece
d’'araignée territorialeLeucorchestris arenico)aqui montrait a des éches fines des patrons
réguliers imputés a des mécanismes de cttigreintra-spécifique tandis qu’'a des échelles
plus larges leur distribution était agrégée fait de l'influence de facteurs externes
environnementaux (ces araignéesntrent une préférence clapeur certaines structures de
végétation, peut étre a cause des ressourcesrdéites qui y sont associées). On voit bien
dans cet exemple que la distrilont échelle-dépendante des arétes est due a l'influence de
deux processus distincts, chacun opéranting@ échelle caractéristique. Austin (2002)
distingue les processus dista(qui impliquent un certain nombre d’intermédiaires), des
processus proximaux (ou linfluence d'un fet sur un organisme est directe, sans
intermédiaires). Lorsqu’on @édie un processus écologique, et primordial d’identifier
I'échelle a laquelle son étude &splus pertinente (Carlilet al. 1989, Bradshawt al. 2002).

Le concept d’organisation enpatchs hiérarchiques » {®s 1989, Kotliar & Wiens 1990)
est un des concepts écologiques majeur dtqiicles phénoménes d’échelle-dépendance.
Plutét que de considérer une organisation erhpagonples (une entité discrete et homogene,
tres rarement observée dans la nature)cdecept de patchs hiérarchiques définit une
mosaique de patchs imbriqués les uns danauées, ce phénoméne se produisant au travers
d’'une grande étendue d’échelles (Wiens 1976, Sdrdt. 1987). Ce modele conceptuel a en

particulier été appliqué aux eaux marins pour décrire leussttibution spatiale (Fauchald &
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Erikstaad 200Ret leurs mouvements (Pinaud & Weirskirch 2005), aus I'hypothése que
ces structures étaient induites par le fait de vivre au sein d’'un milieu marin hétérogene lui-

méme organisé en patchaérarchiques (Fauchald 1999).

1.3- Outils de caractérisation des structures spatiales.

Apres avoir exposé les concepisjeurs utilisés dans le cente de I'écologie spatialisée,
nous allons maintenant présenter brievemenbldils permettant des mettre en évidence.
Nous évoquerons dans un premier temps debrtiques d’échantillonnages permettant de
collecter des données spatialisgasis nous parlerons des imétles analytiques permettant
de mettre en évidence les carast&ues des patrons qu’ils demnent. Bien que nous ayons
construit cette présentation eeux parties distinctes, noussistons sur le fait que
I'échantillonnage et l'analyse des donnéemtsintimement liés.L'établissement d’un
protocole d’échantillonnage et &hoix de I'analyse dedonnées se fait géaéement en trois
étapes (Dungaret al. 2002): (1) la définition explicite de I'étendue spatio-temporelle du
processus étudié ; (2) la détermination de la résolution spatio-temporelle de ce méme
processus que l'échantillonnage sera capalelecapturer ; (3) enfin I'assurance que les
analyses envisagées sont ajgpiees aux données gseront collectées etu processus que
'on souhaite mettre en évidence. Aindgs choix méthodologiques faits lors de
I’échantillonnage découlent a la fois des connaissamge®ri du systeme que I'on étudie et
des objectifs écologiques que I'on veut attein@es choix orienteront, avec nos objectifs, les
méthodes d’analyses, et auront damdine une influence sur l'inférence qu’il est possible

d’établir vers le processus sous-jacent.

1.3.1- L’échantillonnage des patrons spatiaux.

Comme nous l'avons suggéré phaut, les choix et les décisions qui seront prises lors de
I’échantillonnage vont affecterdecaractéristiques des patr@patiaux identifiés. Parmi ces
choix, nous citerons la taille de I'échantilloréténdue de la zone d’étude, la résolution des
données, le plan et la stratégie d’échantilame) enfin la conformation spatiale de cet
échantillonnage. Toutes ces caractéristiquescteht la mise en évidence des propriétés des
patrons spatiaux.

Legendre & Fortin (1989) recommandent umimium de 30 sites d’échantillonnage pour
détecter l'autocorrélation spale, mais ils précisent que 1@es sont nécessaires a sa
modélisation. L'étendue de lare d'étude et la sblution spatiale des données déterminent

I'échelle a laquelle il sera possible de neetegn évidence des structures spatiales. De
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nombreuses études insistent sur la sensiliéte statistiques spatiales a ces deux parametres
(Jelinski & Wu 1996, Qi & Wul996, Fortin 1999a&b, Dungaat al. 2002). O Neillet al.
(1996,1999) suggerent que la taille de la zodudle représente deux a cinqg fois I'échelle a
laquelle s’exprime le plus grand processitadié. Une zone d’étude trop vaste risque
cependant d’inclure plusieurs processus agissifistemment dans plieurs sous-régions et
nous expose a des problemes de non-statidénaa résolution de I'échantillonnagee( la
taille de la plus pete unité d’échantillonnagea)éfinit la plus petitaésolution a laquelle les
structures spatiales pourront étaractérisées. Cette résolutidit étre inférieure a I'échelle

a laquelle le processus étédipeére. Ici encore O'Nedt al. (1996, 1999) proposent de choisir
une résolution entre 2 a 5 fqikis petite que I'échelle duys petit processus considére.

Un plan d’échantillonnage conti (grille ou transect) permetalitenir une résolution spatiale
tres fine alors qu’un plan d’éahtillonnage discrétisén sites (quadratpoints) comportera
des vides entre les sites. Paur effort donné (un nombre déesfixés), la définition de
I'espacement optimal entre cedges d’échantillonnage gpatial lag») est un compromis :
Des sites proches donnent une hétson fine mais fournissertes données trés autocorrélées.
L’information extraite risqualonc d’étre redondante, et zane d’étude couverte trop petite
pour permettre une inférence vers un procesgenéral. Des sites dispersés fournissent
chacun une information indépendante, et la zoaaide couverte est plus large. Le risque est
ici que le plan d’échantillonnagghevauche plusieurs échellegpebtcessus dont les effets ne
peuvent plus étre caract®s séparément (Haining 1990).

La stratégie d’échantillonnageeut étre aléatoire ou systétigque, et répartie ou non par
strate. La stratificatiommplique une connaissaneepriori de la zone d’étude qui permet de
définir les strates de manieoptimale. L’échantillonnage systé@tmue permet de couvrir la
zone d’étude de maniére homogéne. Poboutir au méme degré de couverture, un
échantillonnage aléatoire requiert un effogpimportant. Dans leas d’'un échantillonnage
discrétisé en site, une stratégie aléatoire pedeaatisposer de plufintervalles de distance
différents entre les sites. Bs le cas d'un échantillonnagsystématique, le choix de
l'intervalle de distane entre les transects ou entre léessd’échantillonnage est crucial :
lorsque cet intervalle est le méme que I&tEh a laquelle la variable échantillonnée est
structurée, la structure peut étre détectee.

Le cas d’école suivant va nousripettre d’illustrer leprobleme du choix de lintervalle de
distance (ou maille) séparant les sites d'étih@mnage. Nous avons généré deux champs
stationnaires gaussiens, struétudans I'espace a deux échelles différentes (fig 2a et 2b).
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Fig 2. Génération d'un champ aléatoire présentant deux niveaux de structure spatiale a deux échelles
différentes.

Ces deux champs stationnaires représentamt dealisations (patrons) de deux processus
indépendants agissant chacun a une échelle spicif_eur structure est mise en évidence

par les variogrammes corresp@amts (petite structure : variogramme orange ; grande
structure : variogramme violetf fig 2d), et la strature résultante (fig 2c) est la somme des
deux réalisations précedentdéig 2d, variogramme noir). Supposons qu’un écologue cherche

a caractériser ces deux processus et a en didichelle. 1l doit pourcela échantibnner la

zone et choisit d’utiliser un échantillonnagegyulier, une grille dd00 points dont il reste a
déterminer la maille. A partir de notre sintida, nous proposons 3 mailles différentes (fig

3), chacune correspondant a une taille de maille spécifique. Evidemment, plus la maille est

fine, plus la zone d’étwest restreinte (fig 3).
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Fig 3. Test de différents échantillonnages (400 sites, esptaresite variable) et résultats produits par chacun
en terme de capture de la structure spatiale

Trois variogrammes expérimentaux (fig )3@dnt été calculés a partir de ces trois
échantillonnages. Nous voyons deevariogramme calculé a partle I'échantillonnage le
plus fin (en rouge) représente biarstructure a finéchelle mais est incapable de représenter
la structure a large édhe car I'étendue de la zone d’étu@st trop petite. A l'inverse, le
variogramme réalisé a I'aide dléchantillonnage le plus grossi(en bleu) ne reflete que la
structure a large échelle, car faaille est trop grossiere powapturer lavariabilité du
processus agissant a petite échelle (le samdgramme s’arréte a 10km). Le meilleur choix
d’échantillonnage dépend donc de I'objectif detude : le plan d’échantillonnage le plus fin
permettra de mettre en évidence la structiime, le plan le plusgrossier modélisera
correctement la structure a large échelle, et lanas exploratoire le meilleur compromis est

I’échantillonnage intermédiaire qui permet de détecter les deux structures.

21



Il est ainsi préférable de clsmi un intervalle de distance imiéur a I'échelle supposée de la
plus petite structure étudiéEortin & Dale 2005). Lorsque dchelle spatiale du processus
étudié est inconnue et ne peuteéévaluée ou estimeée, il pettre judicieux de choisir une
stratégie d’échantillonnage hiérarchique impligfualusieurs intervallede distance (Webster

& Oliver 2001). Cette stratégie hiérarchique pealains le cas de transects par exemple, étre
menée en temps réel et répondre a l'ocawee particuliere d’animaux: on parlera
d’échantillonnage adaptatif, ou I'effort d’échamtithage est ajusté en temps réel en fonction

de l'intérét de la zone échantillonnée (Thomebal. 1992, Thomson & Seber 1996).

1.3.2- L’analyse des patrons spatiaux.

Apres les choix, nombreux, gu’il a fallu fairpendant I'échantillonnage des données,
I'écologue n’'est pas au bout de ses peinesy] dait maintenant choisir entre de nombreuses
méthodes d’analyse spatialisées. Les statistiquakas peuvent étre classées en fonction du
type de processus auquel elEappliquent. Certains processagissent sur la localisation
discrete d’organismes individuels. Dans ce @asont les patrons formés par I'ensemble de
ces localisations qui sont étudiés. Les procegaugénérent ce type gmtrons sont appelés
processus ponctuel (Ripley 1977, Baddadewl. 2006). D’autres processus ont une influence
sur la valeur quantitative d’'uneariable d’intérét. Dans ce cas les patrons spatiaux sont
continus dans I'espace. Les méthodes statistiquiggermettent d’analysee type de patrons
sont trés nombreuses, et nous citerons pour ghecies indices de mesure de I'autocorrélation
(indices de Moran ou de Gga(Cliff & Ord 1981), test deMantel (Legendre 2000)), les
outils variographiques et géostatistiques §Siee 1993, Wackernagel 2003), les modéles auto-
régressifs (Lichsteiret al. 2002), les analyses en compdsaprincipales de matrice de
voisinage (PCNM, Borcard & Legendre 2002k lmodéles a effet mixte (Pinhero & Bates
2002), les modéles additifs généralisés (Wdb Augustin 2002), les méthodes fractales
(Halley et al. 2004) et les analyses spectrales (Renshaw & Ford 1984), ces deux dernieres
pouvant également s’appliquer aux analyseprdeessus ponctuels (Lowen & Teich 2005,
Mugglestone & Renshaw 1996).

La plupart de ces méthodes sont des méthodéstgfues dites de semd ordre, c'est-a-dire

qui mesurent ou caractérisent les patrons spagawse focalisant sur la structure spatiale de
la variance qui est influencée par les effetssdeond ordre. Les sistiques spatiales de
premier ordre (Krebs 2002) se basent Bs données d'abondanad’une espéece pour
caractériser des niveaux agirégation ou une tendance spatiale, ou sur les ratios

moyenne/variance (Taylat al. 1978). Il faut garder a I'esjpyr cependant, que des effets de
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premier et de second ordre peuvent produseniémes structures gatron : I'agrégation de
prédateurs a un endroit donné peut refléter halamce locale de la ressource ou étre due a un
processus d’agrégation comportemental. Idéalénhesn analyses spatiales doivent permettre
de séparer ces effets (Cornulier & Bretagnolle 2006).

L’un des objectifs des analyses spatialisées enekure de I'échelle des structures spatiales.
Dans ce domaine, trois familles de méthodes peudtee choisies. Laméthodes fractales et
les analyses spectrales permettent de caismtéles échelles spécifiques (voir pour exemple
Laidre et al. 2004 ou Saunderst al. 2005). Les méthodes gédsttques, en plus de
caractériser ces échelles pavutil variographique, permettertgalement de modéliser la
structure spatiale des patrons et d’utiliser ce modele pour faire des prédictions aux sites non
échantillonnés via les systemes de krigeage (R0s4i1992, Cressie 1993).

La construction de modéles prédictifs, vi@viluation des relations especes-environnement,
est un autre objectif majeur des analyseatialisées. Ce type d’analyse se décompose
généralement en deux étapes;daacterisation des liens Spatx espece-environnement, puis
la prédiction. Lors de la premiere étapegueestion de I'échelle doétre posée. Le choix de
I'échelle dépend du type de covariables dontdhgste dispose : si ces covariables sont des
données environnementales dont l'effet survkriable d’intérét se fait via plusieurs
intermédiaires (covariables distales), I'échellel’daide et de la prédiction devra étre large.
Des covariables proximales (distribution des proies ou des compétiteurs) permettront en
revanche I'étude des relations spatiales adicteelle. La caractérisation des relations espéce-
environnement peut se faigrace aux méthodes d’analyse @mposante principales des
matrices de voisinage ou grace augthodes géostatistiques (Belletral. 2007a). Dans le
domaine de la prédiction, ces méthodes ne ptemt pas de faire des prédictions dans le
temps, au contraire des modebkutorégressifs ou des modeaditifs généralisés (Wood &
Augustin 2002).

1.4- Synthése.

Les études spatialisées permettent a I'écologue d’accéder a un niveau de compréhension des
processus écologiques en tenant comptelldétérogénéité spatia inhérente de ces
processus. La question sous-jadeette I'étude de I'organisatiates animaux dans I'espace est

la question des relations gwilentretiennent avec leur eroninement. Ces relations sont
diverses et s’expriment a différes échelles, conduisant a aut@aniveaux d’organisation et

autant de structures dans festrons de distribution. Cette roplexité spatiale a conduit les

scientifiques a multiplier les pest d’exploration, tant sur jlglan méthodologique que sur le
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plan conceptuel. Nous retiendrons que laltdgm d’'une problématiquepatiale requiert un
certain nombre d’hypothése et de choix qui deiv&re faits successivement aux différentes
étapes de I'étude. Quel processus ? Quel étlbantage ? Quelle méthode d’analyse ? Quelle
échelle d’étude ? Il n'y a pas de recettes pépondre a ces questions.sG#oix doivent étre
faits au cas par cas, selon les contraintes int&se la problématique ou au modéle d’étude

choisi.

2- Objectifs et contexte de la these.

Dans cette deuxieme partie, naalfons développer les objectifdéfinir le ontexte et les
enjeux de notre travail de thedous montrerons notre souci &liser un travail d’interface
entre écologie marine et analyses spegia qui doit permettre de répondre a des

problématiques écologiques a lasfiondamentales et appliquées.

2.1- Objectifs de la these.

2.1.1- Des questions écologiques.

Notre travail porte sur les préeats supérieurs du golfe desgagne, et nous avons utilisé ce
modele d’étude pour répondre a certain nombre de questis écologiques sur les plans
fondamentaux et appliqués. Dans tous les &5 études que nous présentons ont pour but
non seulement de répondre a des questions psécmcernant spécifiguement I'écosysteme
du golfe, mais aussi de pouvoir étre étendaegl’autres écosyst@n et a d'autres
problématiques plus générales.

Dans un premier temps 'accent a été portd’éualuation du protoc@ d’étude choisi pour
échantillonner les prédateur$gchantillonnage aérien. Enffet, I'avion n'est pas la
plateforme principale d’écharlbhnage des populations d'oiseaet de mammiféres marins,
et beaucoup d’études se font en bateau (Taskat. 1984 ; Hammongakt al. 2002). Nous
avons donc dans un premier ten@pslué les biais associésatre mode d’échantillonnage,
de maniére a savoir si, owu non, l'utilisationd’'un avion (qui présente de nombreux
avantages en terme de logistique et des)qigrmettait bien d’observer des animaux somme
toute assez petits comme des aisemarins sans étre affectgar des biais importants. Cette
étude a pour but de valider I'utilisation tiéchantillonnage comme outil de monitoring des
populations d’oiseaux marins.

Dans un second temps nous avons cherché a fauiscientifiques etux gestionnaires les

informations nécessaires a la prise en comptgpdedateurs marins dans les études et dans la
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gestion de I'écosystéme du golfe de Gasco@res informations pe@nt se résumer en 4
termes : distribution, abondancephat, et variabilité. Le but dees études était a la fois de
comprendre comment les prédateurs se distéiotadans le golfe, sua base de quelles
variables biotiques et abiotiques des habipatsvaient étre définiscomment et surtout a
quelle échelle spatiale ces distributions vanaiau cours du temps, enfin quelle était la
pression de prédation imposée par le€sipteurs supérieurs au systeme.

Dans un troisieme temps, nous nous sommes persthd’étude des stratégies de recherche
alimentaire des prédateurs supérieurs, qui d'éhiet d’'une intense actité scientifique, a la
fois théorique et empirique, ces quinze derniéres années (Btakdl992 ; Crollet al. 1998,
Fauchald 1999 ; Hurt al. 1999 ; Grunbaum & Veit 2003). Les scientifiques qui ont cherché
a identifier les facteurs influencant la distribut en mer des prédateurs (Schneider & Piatt
1986 ; Ainley et al. 2005) ont frequemment rapporties difficultés a comprendre ces
distributions aux échelles dieasce et de temps les plusds (Fauchald & Erikstaad 2002).
Compte-tenu de leur métabolisme gourmanslpiseaux marins doivent trouver fréquemment
leur nourriture, et ceci dans un environnememrin homogéne en apparence et trés
dynamique (Steele 1989). lIs utilisent pour ceefatrute I'information nse a leur disposition,

y compris en observant l'activité d’autreségateurs, conspécifiques ou hétérospécifiques
(Silvermanet al. 2004). Deés lors que la probabilité depérage et de capture des proies ne
dépend plus uniquement du type de stratégievicuelle utilisé, mais également du succes
des autres individus ; les strgigs de recherche alimentaire ont une composante « sociale »
(Giraldeau & Caraco 2000). Nous nous somuh&sc posé la questiate savoir comment ces
stratégies sociales, ces presgs comportementaux, pouvaientragluire en terme de patrons
spatiaux de distribution et idteraction spatiale entrendividus homo-spécifiques, en

choisissant le fou de bassan comme modéle d’étude.

2.1.2- Des réponses spatialisées.

Pour chacune des questiogsologiques évogquées pégiemment, nous proposons une
analyse spatiale adaptée. luiée des biais associés a I'éstidonnage aérien a été résolue

par l'utilisation de modeéles gdistiques classiques, mais en tenant compte de la structure
spatiale par une sélection appropuiées données utilisées dans le modéle.

Des modeles prédictifs spatiaux des habitdgs mammiféres marins ont ensuite été
construits, sur la base des relations qu’entretiennent les mammiferes marins avec les
structures physiques a large échelle du golf&ascogne. La distribution spatiale des oiseaux

marins a également été modélisée de mardéfeurnir des cartes daistribution pour les
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principales espéeces. Dans ce dernier cas, noussoousies egalement intéressés a la mesure
de variabilité temporelle associée a ces distions. Pour résoudre ce probleme, nous avons
développé une approche qui sesdaur la loi de Tdor (Taylor 1961) esur l'utilisation des
modéles mixtes (Pinheiro & Bates 2002) denmaee a produire unndice spatialisé de
variabilité temporelle permettant de mesufetensité avec laquelle les abondances des
organismes a un endroit donné eatiau cours du temps. Ce tmd\va été effectué dans un
contexte échelle-dépendant, de maniére anddis échelles spates pour lesquelles ces
variations sont leplus importantes.

Nous nous sommes ensuite penchés sur lesomdatui pouvaient existentre les prédateurs
supérieurs et leurs proies. Nous avons damspremier temps cherché a caractériser ces
relations dans un contexte §ph en mesurant la relatiathe covariance qui pouvait exister
entre proie et prédateur de maniére a identifieelles espéces étaient corrélées spatialement,
et a quelles échelles spatiales ces cora#latiétaient significatives. Nous nous sommes
ensuite tournés vers I'estimation du lien trophiguestant entre proie girédateur. Pour ce
faire, nous avons calculé des estimations d’abooés pour I'ensemble de la communauté de
prédateurs supérieumar zone et par saison. Le couplalgeces estimations d’abondances
avec des informations issues de la littérature scientifigue concernant les besoins énergétiques
et les régimes alimentaires dagdateurs nous ont permis d’esr les quantités de biomasse
consommeées par les prédateurs dans le delfgascogne. Cette étude fut réalisée de maniere
a constituer une base permettant d’incorpdesr prédateurs supérieurs dans les modeles
décrivant le fonctionnement du résetrophique du golfe de Gascogne.

Enfin nous avons cherché a caractérisey peocessus comportenmaux régissant les
interactions entre les membres d’'un groupe esdiant de la nourriture. Autrement dit, au
travers du modéle fou de bassan, nous nous sermtéressés a la composante « sociale »
des stratégies de recherche alimentaire desaok marins. Dans &@s des oiseaux marins,
cette composante sociale peut étre matéemlsous la forme d'un « réseau » d’individus,
chacun scrutant le milieu pour y trouver denlaurriture. Dés lors que la nourriture est
repérée, linformation peut étre transmigéiseau en oiseau, via des comportements
spécifiques et facilement identifiables par lesesiindividus. Ainsi Ensemble du réseau (ou
groupe) peut profiter de la troulta d’'un seul, d’autant plusi cette trouvaille peut étre
facilement partagée. Ce type de réseau pewyliquer, a fine échelle, différents types
d’organisation spatiale, en fonction des procesfamportementaux régissant les interactions
entre membre du groupe. La collecte de données en avion nous offrit une opportunité unique

de tester ce type d’hypothese. Effet, la grande vitesse diavion permet de « fixer » la
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position des oiseaux. A l'inverse, les oiseauxdéplacent plus vite qu’un bateau et de plus
changent leur comportement a I'approchendhavire, ce qui conduit & des changements de
conformation spatiale, au moins a fine dhéSkov & Durinck 2001). Dans le cas de
données collectées a partir d'un bateau, la mise en évidence de ce type de « réseau », par
nature fugace et dynamique, est impossibleusNavons donc tenté de mettre en évidence,
chez les oiseaux marins, cette organisation «saare» a fine échelle. Cette étude se déroula

en deux temps: il fallu d’abord développdes méthodes d’analyse spatiale spécifique
permettant de déterminer a tjaedistance les oiseaux marigsaient capables d’interagir,

puis déterminer quelle était Etructure spatiale d'un groupBoiseaux potentiellement en

interaction.

2.2- Contexte.

Ce travail de recherche aboréléa fois des problématiques gestions et des problématiques
fondamentales. Ceci est en partie di au coatan sein duquel le programme de recherche
est né. Nous allons le voir dans les paragra@ugvants, il s'agissait avant tout de combler

une lacune importante dansclannaissance de I'écosystéme pélagique du golfe de Gascogne.

2.2.1- Contexte historique.

Le point de départ de cette étude est éventehepuisque le programme de recherche a été
subventionné suite a la catastrophe Heilka le 12 décembre 1999, qui déversa 20 000 tonnes
de fuel lourd au sud ouest du Finistere. Effet, le ministére de I'écologie et du
développement durable a demandé a la commeénsaientifique de faire des études pour
connaitre et quantifier 'impaétcologique de cette @strophe. Les études furent nombreuses
et abordérent les questions de Hature du fuel déversé (Geffamt al. 2004), de sa
dégradation (Bordenawat al. 2004) de son impact sur despeces commerciales (Auffiett

al. 2004, Claireauxet al. 2004, Bocquenét al. 2004) ou sur differentes communautés
d’organismes (Morvaret al. 2004 ; Barillé-Boyeret al. 2004). En ce qui concerne la
communauté des prédateurs simés, la catastrophe deEfika souligna cruellement
I'importance de la communauté des oisematins du golfe de Gascogne : environ 100 000
oiseaux périrent au cours de cette catakop.es especes les plus touchées furent
essentiellement des petitsopgeurs (guillemots de Troilpingouins torda et macareux
moines) dont certains individuaient issus de colonies situées sur les cbtes écossaises ou
danoises (Cadioet al. 2004). A cette époque, aucune étudlenvergure n’avait permis

d’'inventorier les populations diseaux et de mammiferes mewivivant sur le plateau
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continental du golfe de Gascogne, et I'impdet la catastrophe sur ces communautés fut
mesuré de maniére relative, par le baeschangements de distribution (Castegal. 2004),

par I'étude des séries historiques d’échouagkegiconcentrations de polluants dans les tissus
(Ridouxet al.2004) et par la odélisation (Riffauet al. 2005). Un tel invetaire est pourtant

un préalable indispensable a une gestioraller des activités eéconomiques du golfe de
Gascogne (péche, transport et loisirs), amsia la prise en contp des populations de
prédateurs supérieurs danétlide et la gestiode I'écosysteme marin. C’est pour combler
cette lacune qu’'un programme d’échaantithage aérien a étégmosé (Bretagnollet al.
2004), avec la volonté de réaliser un échantidm@nexhaustif des populations de prédateurs
supérieurs en couvrant la thté du plateau continentdtancais du golfe de Gascogne. A
moyen terme, cet échantillonnage devait permettre non seulement de disposer des
informations nécessaires a I'’évaluation de fiant d’'une catastrophe future, mais aussi devait
fournir les connaissances écologiques nécessaifesorporation des gdateurs supérieurs
dans des problématiques de recherche plabatgs concernant I'ésystéme pélagique du

golfe de Gascogne.

2.2.2- Naissance des campagnes d’échantillonnage.

C’est donc dans ce contexte que naquit gmamme de recherche « ROMER » (Recherche
sur les oiseaux marins en mer, Bretagnetlal. 2004, annexe 1), dotibbjectif principal

était de collecter, pour la premiére fois, dEBinées concernant une grande partie de la
communauté de prédateurs supérieurs du gi@if&ascogne (oiseauxrmaammiferes marins),

sur une zone couvrant la totalité du plateantinental (00 000 km?2). Ce programme fut
dirigé par le CNRS de Chizé, en collabaratiavec le CRMM (centre de recherche sur les
mammiféres marins, Université de La Roche#e fut coordonné administrativement par la
LPO. Il se poursuivit jusqu’eB004 avec la collaboration de I'ithersité de La Rochelle dans

le cadre du Programme Natiorfahvironnement Cotier (PNEClLes prédateurs supérieurs

ont donc été échantillonnés sur la totalité du plateau continental du golfe de Gascogne, par
transects aériens. La plupart de ces campa@hdarent effectuées en hiver car c’est durant

leur hivernage que les oiseaux migrent dargolfe de Gascogne. Trois campagnes aériennes
supplémentaires furent effectuées durantp@sodes printaniéres astivales, dont une
campagne effectuée par le CRMM, plus d#mee aux mammiféresnarins et appelée

« ATLANCET ». En outre depuis 2003 et jusqu'a cette année encore, des campagnes
d’échantillonnage en bateau ont été effectudass le cadre d'une collaboration entre

'FREMER (équipe EMH) et le CRMM. Cetchantillonnage a lieu durant les campagnes
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PELGAS, campagnes ecosystémiques durant l#sgusont collectéedes données spatiales
aussi bien sur les stocks de petits poissolagjuies et leur recrutement, sur la communauté
zooplanctonique et sur les préglats supérieurs. Ainsi, que cdtsn avion ou en bateau, des
observateurs embarqués avaient puigsion de scruter 'océan @fdentifier, de dénombrer

et de relever la position géographique dactime des especes de prédateurs observées.

3- Modéle et site d’étude.

La troisieme et derniére partie de cetteddtrction a pour but déournir au lecteur des
informations sur I'écologie du modéle d’étudeser le site d’étude. Les informations que
nous donnons ne sont pas exhaustives mais cheélgagntifier eta souligner les principales
thématiques de recherche ayant trait aux prédateurs marins. Nous y incorporons des
informations sur leur écologipatiale, a I'échelle des poputais et a I'échelle individuelle,

ainsi que sur leur utilité dans les prahbtiques de gestion des écosystémes marins.

3.1- Aspects spatiaux de I'écologie des prédateurs marins.

Les prédateurs supérieurs marins sont g@éfinition situés tout en haut des réseaux
trophiques. Ce sont des organismes doués decitép cognitives importantes et qui traquent
une ressource en mouvement perpétuel. llstsestmobiles, peuvent détecter rapidement les
variations environnementales gtréagir en temps réel, a@ui confére a leur patron de
distribution une caractéristique dynigjue importante. Pour cessans, la dimension spatiale
est une composante majeure ldar écologie, qui n'a pas mqué d'attirer I'attention de
nombreuses études, que nous avons regrougkewnthématiques : échelle-dépendance des

relations espéce-environnement ettéfyges de recherche alimentaire.

3.1.1- Les prédateurs marins dans lennilieu : une question d’échelle.

Les animaux marins sont soumis simultanéndedes variations qui s’expriment a différents
niveaux d’échelle spatiale et temporelle, gtsnt adaptés. Ces adafons peuvent prendre

des formes variées, comme le développemerdtiddégies de recherche alimentaire ou de
reproduction particuliéres. En réponse a lange variabilitté enwonnementale et a la
structuration particuliere du milieu marin, les prédateurs supérieurs marins comme les oiseaux
ont par exemple développés des stratégies de recherche alimentaires « multi-échelle » (Russel
et al. 1992, Fauchald & Tveraa 2006) séns étre optimales dalescas ou la ressource est
distribuée hiérarchiguement, eatchs imbriqués les uns ddes autres (Fauchald 1999). Le

choix d’'un habitat se fadonc de maniére séquentielle, dmineau d’échell& un autre, et a
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chaque fois en fonction de criteres pexp a une échelle donnéBe ces stratégies
individuelles complexes de recherche alimegataésultent, au niveau de la population, des
patrons de distribution complexes, présentastsiaictures imbriquées et de multiples liens
avec l'environnement a différentes échellesspace et de temps (Schneider & Duffy 1985,
Schneider & Piatt 1986).

Aux plus larges échelles spatiale, les abondadegwédateurs sofftquemment associées a
des indices de forte productivitcéanique et de forte abomda de proies (Schneider &
Duffy 1985, Schneider & Piatt 1986, Loggeriv&@l Hargraeves 1996). Les prédateurs
supérieurs sont également observés encadiin avec des structures océanographiques a
méso-échelle, zones de fronts atgwvellings(Hunt et al. 1999). A large échelle de temps,
I'influence des phénomeéndd nifio ainsi que celle d’oscillatns climatiques s’exprimant a
plus long terme a été démontrée (Maital. 1997, Jenouvrieet al. 2005). Aux plus petites
échelles d’espace et de temps, les facteunseinflant les abondancespiédateurs supérieurs
sont moins connus, en partiecause de la difficulté de rdter des données concernant la
disponibilité horizontale, verticalet temporelle des proies asdichelles pertinges, et aussi

du fait de la difficulté de mesurer la biodispalii® réelle de ces pres pour les prédateurs.
Des programmes de recherche récents, quphit un échantillonnage multi-spécifique et
multi-trophique du milieu marin permettent devde en partie le voile sur ces questions
(Ainley et al. 2005), en évoquant des liens possibles entre les concentrations de
diméthylsulfides (DMS, relargués lors du btamge de certaines especes de microalgues,
Dacey & Wakeham 1986, Daly & Di Tullio 199} les abondances d’oiseaux marins. Ces
derniers seraient attirés pdodeur des DMS, indicatrice #a fois de la présence de

producteurs primaires (microalguesketondaires (zooplancton brouteur).

3.1.2- Distribution spatiale et sttagie de recherche alimentaire.

Nous l'avons vu dans le paragraphe 3.1.1, laidigion spatiale de certains prédateurs peut
étre considérée comme hiéraréasavec des patchs de fortes abondances imbriquées dans de
plus grands patchs d’abondance moyenne ou fail#éte distribution paduliére résulte de
stratégies de recherches aliséres complexes, ou le choix d’'un habitat se fait également
hiérarchiquement, c'est-a-dire en choisissantzdegs de plus en plysetites et de plus en

plus riches (Pinaud & Weimerskirch 2005).sLétudes ayant démontré ce phénoméne se
basent sur l'analyse des trajectoires dfmux équipés de balises ARGOS (Pinaud &
Weimerskirch 2005, Fauchald & Tveraa 2006). Taitefles plus petiteéchelles identifiées

restent trés large (plusieurs dizaine de rkiédres), et le phénoméne d’échelle imbriqué
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n'apparait que pour une parties individus, les autres ndesionnant véritablement qu’un
seul niveau d’échelle, de I'ordre de la cergaile kilométres. D’un autre coté, les conclusions
des études cherchant a établir un lien a fine échallelds DMS) entre proie et prédateur
restent spéculatives (Ainlegt al. 2005), et la corrélation entrdistribution des proies et
distribution des prédateurs, adi échelle (de I'ordre du kilortreé), peut étre inexistante
(Fauchaldet al. 2000). En d’autres termes, on ne gt encore avec précision comment les
prédateurs supérieurs cherchent et trouvens lprgies aux plus fineschelles d’espace et de
temps.

L’observation de prédateurs marins se ngsamt en groupes mono pluri-spécifiques est
fréequente et a été rapportée depuis longtemask(l1967). Il a été suggéré que les individus
observent leurs conspécifiquesrgjbignent ceux qui ont réussitrouver de la nourriture (un
phénomeéne appelé « émulation locale » docal enhancement, Evans 1982, Richner &
Heeb 1995). Ce phénomeéne implique queptababilité de se nourrir ne dépend plus
exclusivement de sa propre stratégie, nggalement de celle des autres. Des lors, nous
entrons dans le domaine tiethéorie de recherehalimentaire sociale ousocial foraging
theory» (Giraldeau & Caraco 2000l 'utilisation de I'activitédes autres individus comme
repére impliqgue un transfert ah partage d’informtion entre individus. Buckley (1997) a
déja proposé un modele permettant de soalig'importance de ce partage d’information
pour la formation de coloniesalseaux marins, en montrant qd@ns les cas ou la ressource
est imprévisible, éphémeére mais ou les quantiéésourriture dans un patch sont importantes,
partager l'information sur ldocalisation de la ressource yteétre avantageux pour les
individus. La notion de transfert de l'infoation, dans I'espace, rejoint directement les
problématiques liées a la distrimn spatiale des individus ang échelle. En effet, si nous
considérons un groupe de prédasela maniere dont les inddus du groupe sont distribués
dans I'espace peut influencer le transfertidéormation entre les membres du groupe, et par
cet intermédiaire la probabilitde chacun de trouvele la nourriture. Nous voyons ainsi que
les patrons de distribatn spatiale peuvent étre controlgasr les processus de stratégie de

recherche alimentaire, du moins a fine échelle.

3.2- Les prédateurs marins : des enjeux de gestion et de conservation.

De nombreuses études portant sur les prédatapérieurs développent des problématiques
plus appliquées de gestion et de conservation des milieux. En tant que prédateurs supérieurs,
les oiseaux et mammiféres marins sont dieent touchés par la concurrence imposée par

les activités humaines, et sont devenus daartains cas des enjeux de conservation. Par
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ailleurs, les limites des systemes mono-spécifigieegestion des pécles ont encourageé la
recherche d’indicateurs globaux des états deésdas €cosystemes, problématique au sein de

laquelle les études sur les prédateurs seges prennenoiut leur sens.

3.2.1- Les prédateurs mariret les activités humaines.

L’exploitation intensive du milieu marinpar 'homme a profondément modifié les
écosystemes pélagiques, en réduisant de ararmionsidérable les biomasses des especes
situées en haut des chaines trophiques,mmoent celles des grands poissons prédateurs
(Christenseret al. 2003). En outre, les traits d’histoide vie des populations exploitées ont
été modifiés, avec une réduction de la taille nmoyeet une diminution de I'age de la maturité
sexuelle (Jenningst al. 1999). Enfin, certains stocks ont &&verement réduifsar I'activité
humaine, entrainant parfois leur quassgdirition comme dans le cas de la moGedus
morhuaa Terre Neuve (Stensethal. 2005). Un tel impact sur la structure des communautés
pélagiques n'est pas sans efet les populations derédateurs supérieutpli exploitent le
méme type de ressourgee les pécheries. Les pécheridsnagissent directement (chasse ou
capture accidentelle) et indirectemeritompétition pour la ressource, facilitation,
perturbation) avec les prédateurs supérieurspt@sessus a I'origine dees interactions sont
complexes, multiples et ont parfois des conséquences inattendues.

Dans I'hémisphére sud, l'utilisation de palagg@a mis en péril les populations de hombreux
oiseaux marins, y compris le grand albatrBsomedea exulans(Brothers 1991 ;
Weimerskirch & Wilson 2000). Les populations dieux espéces de dauphins vivant a I'Est
de I'océan pacifique tropicaStenella attenuatat Stenella longirostriy victimes de captures
accidentelles lors de la péche au thon psrsknneurs, dans les années 1960, n’ont toujours
pas retrouvé leurs effefs, malgré 30 ans d’efforts pourddire de maniere significative le
taux de capture accidente{&errodette & Forcada 2005). Paitleurs, les populations de
certains prédateurs auraient pu « bénéficidex»’exploitation du miku marin : Goélands
Larus spp.et FulmarsFulmarus glacialisdont les effectifs emer du nord ont connu une
augmentation importante ces derniéres décennieseatiprofité de la mise a disposition des
rejets de péche (qui peuvent potentiellemmenrrir 6 millions d’oiseaux en mer du Nord) et
de la réduction des stocksedpeces de gros poissons, zpleitées, permettant ainsi
d’augmenter les stocks de petits poissonsgigles, proies principes des oiseaux marins
(Camphuysen & Garthe 2004). En revanche, le sueggeducteur d’autres especes peut étre
affecté par les biomasses d®ips disponibles. En mer du Niprle succés reproducteur de

plusieurs especes doiseaux dépend des biomasses disponibles de lAnguondites

32



marinus, espece tres exploitée par les pécheries et dont les années de faible abondance
coincident avec les années pendant ldsrgide succeés reproducteur des oiseaux est
significativement diminué (Furness & Tasker 2000)

Ces exemples, non exhaustifs, montrent biedivarsité et la compiété des interactions
gu’il peut exister entre les activités humainesestpopulations de prédateurs supérieurs en
milieu marin. On peut toutefois les regroupem deux catégories, interactions directes
(comme les captures accidefdas) et indirectes (quse produisent généralemewia la
ressource, compétition ou bien facilitation ddescas des rejets de péche). Il est donc
nécessaire d'étudier cgmpulations de prédateurs supérs, dont la conservation est un
enjeu de sauvegarde de la biodiversité, dai@éna a mieux mesurer I'impact écologique de
certaines décisions de gestion du milieu marimlewatastrophes spactlaires conduisant a

la mortalité d’'un grand nombre de padelurs, comme les marées noires.

3.2.2- Les prédateurs marins comme outil de surveillance des écosystemes.

La plupart des écosystémes exploités sont so@md’'importantes variations temporelles.
Pouvoir prédire ces variations afin de laworporer dans des mesures de gestion

(« ecosystem-based fisheries managemertenningset al. 1999) doit permettre d’'éviter
I'extinction économique de certas pécheries. Par exempls [@pulations d’anchois et de
sardines fluctuent de maniere remarquable daoéan pacifique, en fonction des oscillations
climatiques : des régimes chauds ou laisarést abondante succedent a des régimes froids
caractérisés par I'abondance d’anchoisscaune période d’environ 20 ans (Chaetzal.

2003). L'activitée de péche, soumise a ces ttlations, doit pouvoir § adapter le plus
rapidement possible, car les conséquencesoigigues et écosystéquies de I'exploitation

d'un stock entrant dans un cyale faible abondance peuventegtiramatiques. Il est donc
important de détecter et de pouvoir prédireMasations de I'écosysteme en temps réel de
maniere a adapter au mieux les activités humaines aux fluctuations a venir. Malheureusement
peu de pécheries sont aujourd’hui gérées daes perspective de viabilité écosystémique
(Bostford et al. 1997). De par leur position terminales Iprédateurs supérieurs reflétent et
integrent I'ensemble des variations de I'écosysteme, ils exploitent le milieu marin a des
echelles spatiales et temporelles identiques a celle des activités humaines et peuvent étre un
atout pour détecter des clgements significatifs de structure des écosystémes (8ogd

2006). L'utilisation d’oiseaux marins comme iodieur avait été pressanpar Cairns (1987),

et fut confirmée par Aebishet al. (1990) qui releverent un parallélisme remarquable entre

les tendances a long terme d’espéces agpamt a quatre niveauxophiques différents
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(incluant phytoplancton, zooplancton, hareDlyipea harenguet mouette tridactyldissa
tridactyla), supportant ainsi deux hypo#®s importantes : (1) lesnations en abondance des
animaux des niveaux trophiquespgrieurs sont largement controlées par des processus
«bottom-up» et donc (2) les oiseaux marins santlicateurs de lastructure et des
changements des écosystemes. Plusieurs tgeonnées, récoltées sur les populations de
prédateurs supérieurs, peuvent damdes indices variés sur lariadilité et la structure des
écosystemes marins. La mesure du succesdegtieur est un indicate des biomasses de
proies disponibles durant la saisde reproduction chez les espg vulnérables a la réduction
des quantités de proies comme les mouetidactyles ou les guillents (Furness & Tasker
2000). D’'autres espéces comme le fou de baps&sentent une plasticité comportementale
qui leur permet de s’adapter a ces changements, et c’est la mesure de cette plasticité
comportementale qui peutrse d'indicateur (Hameret al. 2006). L'utilisation de modéles
linéaires incorporant, pour une année donnég jrifermations climatiques et des parametres
de I'écologie reproductive des oiseaux (sucogoducteur, taille déa couvée, régime
alimentaire) permettent de prédire les voludespoissons péchés I'année suivante (Velarde
et al.2004). Les données récoltées en mer sont égakeinformatives de la distribution de la
ressource. La nature trées mobile et lesobes énergétiques importants (nécessitant des
apports de nourriture fréequents) des oiseauxnmaan font des indicateurs de I'abondance de
leurs proies (poissons, crustacés et céguales) dans les eaux de surface (Montevecchi
1993, Ballanceet al. 1997, Hunt 1999). Plus particul@ment, les oiseaux plongeurs comme
le guillemot de TroilUria aalgeont accés a toute la colonne d’eau sur un plateau continental.
En contrepartie, leur adaptation a la nagedaiitdeurs capacités de vols (Spear and Ainley
1997). lls sont contraints de résr dans des zones particuli@ent riches en proies, ou les
besoins de prospection sont réduits (AinEY77). lls sont, paranséquent, d’excellents
indicateurs des biomasses de proiepahsbles dans la ¢t@nne d’eau (Ainleyet al. 2005).

3.3- Site d’étude : le plateau continental golfe de Gascogne.

Le golfe de Gascogne est un sujet d’étude ppeommunauté scientifique franco-espagnole
depuis pres d'une centaine d’années. Lescjpates structures océanographiques sont
maintenant connues, ainsi que les systemesrdelation et les communautés d’organismes
qui y vivent. Les paragraphes suivants bgtisent tres brievement I'état de ces
connaissances, depuis les grandes structuwr&anographiques a l'activité de péche, en se
focalisant sur notre zone d'étyd partie Nord-Ouest dgolfe de Gascogne (le plateau

continental francais, depuis la c@tes Landes jusqu’au sud Bretagne),
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Fig 4. Le Golfe de Gascogne

3.3.1- Circulation générale.

Situé sur la facade atiique du littoral francais, le plku continental du golfe de Gascogne
(fig 4) est large de pres de 140km au nordectétrécit peu a peu, jusqu'a 50km, au sud. Le
talus continental se situe aviron 200m de fond, et plonge ddes eaux océaniques jusqu'a
atteindre une sonde de 5000m. La plupartndasses d’eau du golfe de Gascogne proviennent
de I'Atlantique nord, et la circulation gémade (fig 5) suit faiblement (1-2 cnisle gyre sub-
tropical anticyclonique. Le long du talus continénacourant moyen résiduel est dirigé vers
le nord en surface (Pingree & Le Cann 1990). Autpnps et en été, les vents du nord sont
dominants a la coéte, ils y génerent des zonap-dellingset poussent les eaux de surface
vers le sud. Un contreourant se forme alors au niveau diugaqui pousse les eaux vers le
nord (Haynes & Barton 1990). En automne ethérer, la circulation de surface est en
moyenne orientée au nord. Le long des €@sepagnoles, le courant ibérique Igrian
Poleward Current> ou «Navidad», Garciasoto et al. 2002) apporte des eaux chaudes et
salées le long du talus continental (Froatnal. 1990 ; Pingree & Lecann 1990). Ces eaux
pauvres en nutriments contribuent a fornuws fronts océaniques qui vont en retour
déterminer la distribution du plancton etsdeeufs et larves de poissons (Fernareteal.
1993 ; Gonzalez-Quirast al. 2004).
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Fig 5. Circulation générale du Golfe de Gascogne (extrait de Koutsikopoulos & Le Cann 1996). 1 circulation
océanique générale, 2 eddies, 3 courant de pente, 4 circulation résiduelle du plateau, 5 courants tidaux, 6
courants induits par les vents, 7 courants de densité

3.3.2- Productivité et structures océanographiques.

Les facteurs les plus importanqui sont a l'origine de lproductivité du gde de Gascogne
sont lesup-wellings cotiers ; les écoulements cétiers et panaches fluviaux ; les courants
saisonniers ; les vagues internes et lestf tidaux (Koutsikopoulo& Le Cann 1996, fig 6).

Sur le plateau continental, les principales zonegp-&elling se situent au sud des coétes
bretonnes et face a la cote basque (Kkagsulos and Le Cann 1996). En moyenne, le
plateau continental &ncais recoit 27 000hs" d’eau douce provenant de ses riviéres (en trés
grande partie de la Loire et de la Gironde)leSieaux des panaches fluviaux se confinent a la
cote (environ 20km) en hivele changement de régime desitgequi se produit au printemps
peut faire dériver ces lentilles d’eau moins salée jusqu’au talus continental (Lazure & Jegou
1998).
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Fig 6. Principales structures hydrologiques du Golfe de Gascogne (extrait de Koutsikopoulos & LeCann 1996).
1 courant chaud hivernal (Navidad), 2 swoodies, 3 panaches fluviaux, 4 bourrelet froid (masse d'eau froide en
profondeur), 5 upwellings, 6 masse d’eau chaude, 7 front de pente, 8 fronts tidaux, 9 langue d’eau chaude.

Dans le golfe de Gascogne, le bloom printas&produit en mars et recouvre généralement
I'ensemble du golfe entre fin mars et débutila¥uis les concentrations en phytoplancton
diminuent a partir de mai, pour atteindreurke plus basses valeurs en été. Le bloom
d’automne, plus variable en intensité et taming est généralement restreint aux zones
cétieres. Le golfe de Gascogne se singudguar I'occurrence de blooms hivernaux précoces,
en moyenne deux années sur trois, qui peusenproduire entre jarst et février. lls
résultent de la stratification haline induiter s décharges fluviales combinée a des périodes
d’ensoleillement suffisant (Gohet al. 2003). Ces blooms ont desnséquences avérées sur
la production printaniére de la colonne d’eails épuisent les phosphates, diminuent la
production primaire et modifient la productigphytoplanctonique vers la production de

petites cellules (Labrgt al.2001).
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3.3.3- Distribution des proies potentiefleles oiseaux et mammiféres marins.

Les campagnes hivernales de chalutagéodeé (EVOHE, Poulard & Binchard 2005) et les
campagnes printaniéres d’échantillonnageustique (PEL puis PELGAS, Masséal. 1996,
Petitgas 2003) menées par I'lFREMER permettientonnaitre précisément les abondances et
distributions des principales espéces de posgelagiques dans le golfe de Gascogne. Ces
espéeces sont tres largement retrouvées damgdgmes alimentaires des mammiféres marins
du golfe de Gascogne (Pusinetial. 2006), et bien que les études de régimes alimentaires
manquent cruellement pour les oiseaux marins, des études se focalisant sur d’autres
écosystemes montrent clairement que bon nordlmiseaux marins seourrissent de petits
poissons pélagiques, si possibles a haaleur énergétiquecomme les sardineSardina
pilchardus les anchoisgEngraulis encrasicolusles maquereau$scomber scombrusu les
spratsSprattus sprattugLyngs & Durick 1998, Mellincket al. 2001, Phillipset al. 1999,
Bunce 2001), mais aussi de petitpltéiopodes ou crustacés (Euphausiacés).

Dans le golfe de Gascognda communauté de prédateurgpérieurs dispose donc d’une
grande diversité de proies potielies, réparties trés largement sur le plateau continental.
Certaines de ces proies sont des espece®idgd dont les stocks en raréfaction sont

aujourd’hui des enjeux socio-économiques.

3.3.4- Exploitation du golfe de Gascogne.

La fig 7 montre la distribution spatiale desncipales pécheries du golfe de Gascogne. Les
principaux engins utilisés solgs chaluts de fond (qui cibletangoustines, soles, seiches,
merlans) ; les chaluts pélagiques (bar, sardiraguereau, chinchard et thon albacore au dela
du talus) ; les senneurs (sardinestanis) ; les fileyeurs (merlu, l&} ; et les palangriers (bar).
Comme nous l'avons vu (cf 3.2.1),rpanalogie avec d'autresuétes menées dans d’autres
écosystemes, cette activité de péche esteptibte d’avoir un impact important sur les
populations de prédateurs (compétition directm@irecte, Furness & Tasker 2000 ; Yodzis
2001 ; Lewisonet al. 2004 ; mise a disposition de ressources par les rejets, Arcos & Oro
2002 ; Votieret al. 2004), bien qu’en lI'absence dnnées sur les populations de ces
derniers, aucune conclusion ne peut étteedlement tirée poue golfe de Gascogne.
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Fig 7. Distribution des principales zones de péche du golfe de Gascogne (extrait de Morizur et al. 1999)

3.3.5- Le golfe de Gascogne : zone &epour I'étude des prédateurs marins.

L'écosysteme du golfe de Gascogne est un étarmgs productif, étudié, et qui abrite une
communauté importante et diversifiée de prédatsupérieurs comprenant plusieurs dizaines
d’especes d’oiseaux et de mammiferes mamasmi les plus importantes, nous citerons les
fous de BassaBula bassanales guillemots de TrolUria aalge les goélands brurisarus
fuscuset argentéd arus argentatuset les mouettes tridactyleRissa tridactylapour les
oiseaux ; et les dauphins commuephinus delphisles grands dauphifiarsiops truncatus

et les globicéphales noirGlobicephala melagpour les mammiféres marins. Cette liste
d’especes est trés loin d’étre exhaustive mais représente toutefois la majorité des effectifs de
prédateurs du golfe de Gascogne.

L’exploitation importante du golfe implique la mise en place de systemes de gestion
écosystémique de maniere a devenir durable. Raosntexte des problématiques de gestion
ecosystémique des milieux, le golfe de Ggseoa le potentiel poudevenir un modele
scientifique ayant vale d’exemple, ce qui nécessite ngmins des études approfondies de la
communauté de prédateurs supérieurs. Gattemunauté est abondantiyersifiée et doit

donc pouvoir fournir I'informatiomécessaire a I'amélioration de la gestion de I'écosystéme.

Le grand nombre d’especes différentes peraetchoisir celles qui sont, de par leurs
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caractéristiques écologiquess Iplus représentatives danformation que I'on cherche a
extraire.

Le golfe de Gascogne constitue égalemant excellent site atier pour les études
fondamentales concernant les stratégies de rduberlimentaires des prédateurs supérieurs :
il abrite différentes espéces présentant destégfies trés contrasts (par exemple fous,
guillemots et dauphins commuret) 'environnement au sentuquel ces especes évoluent est
bien connu grace aux nombreuses études dantanunauté scientifique franco-espagnole.
Ainsi, tant sur les plans fondamentaux que ssiplans appliqués, lgolfe de Gascogne peut
étre considéré comme un bortesiatelier pou I'étude des communautés de prédateurs
supérieurs en mer et leur incorporation a nmoygme dans les problématiques de gestion des

systémes marins.

40



Deuxieme partie. Distribution, abondance, variabilité.
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4- Etude méthodologique de I'échantillonnage aérien.

4.1- Les biais associés a I'échantillonnage aérien.

4.1.1- Utilisation des échantillonnages aériens.

Les premiers survols de populations aalies débuterent au milieu du 20eme siécle
(Buechneret al. 1951, Petrides 1953, Bowman 1958) connurent depuis une popularité
croissante. Les échantillonnages aériens étd utilisés pour collecter des données
d’abondance et de distributiosur une grande variété des marines ou terrestres,
principalement des grands manienes (Siniff & Skoog 1964, Leatherwoast al. 1978,
Barneset al. 1986, Bonnel & Ford 1987, Kingsley 2000, Hammaatdal. 2002) et des
oiseaux (Grieret al. 1981, Briggset al. 1989,b). La plupart de ces études étaient menées
dans des logiques d’estimationsdebondances et de définitides habitats. L’avion est une
plateforme d’échantillonnageadaptée aux populations présentant de grandes aires de
distribution notamment situées dans desezo difficiles d’acces (zones montagneuses,
pélagiques, plaines inondées...permet de plus de couvriapidement une zone vaste avec

un minimum de logistique et de moyens.

4.1.2- Limites des échantillonnages aériens.

L'utilisation de I'avion présete un certain nombre d’inconvénts, en partiglier parce que
sa vitesse réduit le temps disfima pour détecter, identifier éompter les objets observés
(animaux ou autres). Dans la plupart des cag estimation postérieure du nombre d’objet
manqué est difficile a obtenir, ce qui conduitrée sous-estimation des abondances absolues.
Pour étre corrigées, ces variatiates probabilité de détection’ést a dire la probabilité de
détecter un objet lorsque ce dernier est préskitent étre quantifes, ce qui nécessite des
protocoles et/ou des modeles spgues (Quang & Becker 1996, Claney al. 1997, Quang

& Becker 1997, Hiby & Lovell 1998, Pollockt al. 2006). Des estimations d’abondances
absolues nécessitent de quantifier cette prababié détection, qui peut étre altérée par deux
catégories de facteurs: les biaile disponibilité et les bmide visibilité (ou biais de
perception) (Caughley 1974).

4.1.3- Biais de disponibilité.
Les biais de disponibilité concernent les éacs rendant un objetbdétectable lorsqu’il est

présent (par exemple un animal en plongée) oooatraire les facteurs faisant détecter des
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objets qui ne devraient pasré&tcomptés (par exemple ®t en dehors de la zone
d’échantillonnage, mais considéré a lintériqar les observateurs). Ces biais dépendent
donc majoritairement du comportement des aoknat moins de la méthode choisie pour les
échantillonner. Les principaux biais de dispmiite résultent du mouweent non aléatoire des
animaux, par exemple attraction ou répulsion wssade la plateforme de comptage (Garthe
& Huppop 1999, Hyrenbach 2001) ou tratislas induites par des conditions
environnementales particuliéres (par exempledat pour les oiseaux, le courant pour les
poissons). Dans le cas d'attractia la plateforme de comptagertains animaux peuvent étre
comptés alors qu'ils devraient se situer en delklerla zone échantillonnée. A l'inverse si les
animaux présentent des comportements de ré@pulgs-a-vis de la plateforme, le risque est
de manquer les individus quiébdignent. Plus spécifiguement, certains animaux ne sont
visibles que par intermittence. C’est le casmesnmiféres marins qui dsient de ne pas étre
comptés lorsqu’ils plongent dans une eaulte. Des méthodes ont été proposées pour tenir
compte de ce type de biaisa(fa & Hammond 2001 ; Trenkel 2003).

4.1.3- Biais de visibilité.

Les biais de visibiliteéoncernent les biais faisant manquee observation tsque celle-ci est
présente et détectable ains donc, par nature, beaucoupugldépendants de la méthode
d’échantillonnage. lls peuvent sdlter par exemple de vatiens des conditions de vols
(altitude et vitesse, Caughlest al. 1976). L'importance des biade visibilité a déja été
démontrée dans le cas d’échantillormalg populations terrestre (Redfetral. 2002). En ce
qui concerne les échantillonnages en merctexlitions météorologiques (houle, couverture
nuageuse, éblouissement) peuvent affectersiailiié (Holt & Cologne 1987). En mer, I'ceil
détecte les objets en raisonlders mouvements, et/ou de costes de couleurs avec I'océan
(Tasker et al. 1984). Ceci peut erdtiner des biais lorsquelusieurs espéces sont
échantillonnées en méme temps, les espegpsiques étant sous-a@sees par rapport aux
espéeces tres visibles. L'entrainement des obsenvs ou leur niveau de fatigue, le type
d’avion, I'heure, l'utilisation d’équipements spécifiques (jultes, lunettes de soleil) et
beaucoup d'autres facteurs sont susceptiblegedagir avec la visibilité de telle ou telle
espece (Pollock & Kendall 1987 ; Barlatwal. 2001).
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4.2- Protocole d’échantillonnage en avion.

4.2.1- Plan d’échantillonnage.

Le plan d’échantillonnage des survols totab€¥0 kilométres de transects, répartis en 24
transects linéaires et perpendiculaires disgs de maniere réguliere et homogéne sur les
100 000 kmz2 de plateau continental du galee Gascogne. Nous avons dénommé ce plan
d’échantillonnage « ROMER » (figa). Un plan d’échantillonnage un peu différent fut utilisé
au cours d'une campagne, dénommé «ANCET », dont l'objetf principal était
I'échantillonnage des populatiode mammiféres marins. Ce pldiéchantillonnage présente
des transects plus espacés (40km) et parer une partie des eaux océaniques du Sud du
golfe de Gascogne (fig 8b). Le choix d'athantillonnage régulier permet de couvrir
'ensemble du plateau continental de neéa@i homogene et assure I'obtention d’une
estimation d’abondance non-biaiggmur 'ensemble de la zomkétude (Fortin & Dale 2005).
Aucune stratification ne fut définie, carous ne pouvions pas nous appuyer sur des
connaissancea priori de la distribution des animaux podéterminer a I'avance des zones
plus ou moins importantes. Le faible calgs échantillonnages aériens nous permit enfin
d’effectuer plusieurs répétitioreu cours de I'hiver, de I'étét du printemps. Ce point est
extrémement important en termes d’analyseatiales, car nous disposons de plusieurs

réalisations (patrons) possiblés processus de distribution spkgides prédateurs supérieurs.

4.2.2- Conditions de vol.

L’avion utilisé fut un PA 34 SENECA (fig 8c), un petit bimoteur de 6 places a ailes basses. A
bord, deux observateurs occupaiestdeux sieges arriere de I'ani et scrutaient a travers la
fenétre une bande de mer de 230m de padtaettre de I'avion (fig8d). Cette bande était
matérialisée par des marques scotchées sailéss Les observateurs, équipés d’ordinateurs
portables et de GPS avaient paonsigne de répertorier (c'est-a-dire identifier, dénombrer,
relever I'’heure et la position GPS) towteservation a l'intériaude cette bande —ouskip »,

gu’elle fut d’oiseaux, de mammigs marins, de requins, de éahx, d’engins de péche ou de
déchets flottants. lls devaient également noter les conditions de vol et les conditions

météorologiques toutes les 10 minutes (vitessg)ae, état de la mer, couverture nuageuse).
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Fig 8. Présentation de I'échantillonnage aérien : a&b) plans de vol ; c) type d’avion utilisé, PA 34 SENECA ; d)
Postes d’'observation (observateurs en JWAZ Thomas Cornulier et Vincent Bretagnolle).

A la suite d’'une campagne d'essai effectuéemams 2001, laltitude et la vitesse ont été
fixées respectivement a 150m et 150km/h. Letpiltevait donc maintenir des conditions de

vol constantes au cours de I'étthillonnage. Du fait de I'orieation des transects (paralleles

a I'equateur), I'observateur tourné vers le sud était potentiellement victime de la réverbération
du soleil a la surface de la mer, qui pouvait rendre tout ou partsrigunobservable. Ce

type d’éblouissement est susceptible d’altdes facultés de détection d’'un observateur
(Briggset al. 1985a, Yoshida 1998). Au début de chaque vol, les observateurs changeaient de
coté. Au cours d’'un survol deois heures environ, 2 ou 4 tsmtts étaient réalisés. A raison

de deux survols par jours, il fallait donc cdemp6 ou 7 jours pour achever une couverture

compléete du golfe de Gascogne.
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4.2.3- Dates d’échantillonnage.

Une premiere campagne de calibration eati len mars 2001, qui permit de fixer les
conditions de vols et d’établir le protocole déptits haut. Puis 6 survols furent effectués au
cours de I'hiver 2001-2002, sur une base mdiesumntre octobre ehars. En Aout 2002, une
campagne un peu particuliere fut réadis (ATLANCET) avec pour objectif principal
I'échantillonnage des populations de mamm@&gemarins. Enfin, en juin 2003 et mai 2004,
deux autres campagnes ont été réalisées en sigvartocole ROMER. Ainsi, entre octobre
2001 et mai 2004, neuf couvertui@smpletes du golfe de Gascogmat pu étre réalisées, au
cours de neuf mois différents. Seuls les mdiavril, juillet et septembre n'ont pas été

échantillonnés.

4.3- Validation de [I'échantillonnage aérien comme outil de monitoring des

populations d’oiseaux marins en mer.

4.3.1- Objectif de I'étude.

Le premier travail que nous avons entreprisdfavaluer avec un ceil crifue la robustesse de
notre échantillonnage, de maniére a détermémeyui ou non I'échailtonnage aérien était
une meéethode qui permettait de faire du suiviremtine (ou monitoring) des populations de
prédateurs supérieurs marins. Distributioraledbndances sont les deux principaux outils du
monitoring : 'un permet de détecter des changets dans la répartition des animaux, I'autre
permet de détecter des changements diss effectifs. Les dnnées issues d'un
échantillonnage aérien doivent dgmermettre d’estimer ces deparameétres, ce qui implique
gu’elles ne doivent pas étreobjet de biais importants en termes de détection et de
dénombrement des espéces. La plupart des pltetoproposés pour tenir compte des biais de
visibilité/disponibilité sont tregouteux et nécessitent I'utidifon d’équipes d’observateurs
indépendants (Marsh ar@inclair, 1989 ; Polloclet al. 2006). lls n’'ont plétre mis en ceuvre
au cours de nos campagnes aériennes. Néanniodss,indispensable de quantifier les biais
potentiels associés a nos survols, de margepouvoir apprécier lessdtats obtenus et a
valider (ou non) ltilisation du strip-transect aérien comme unenéthodologie robuste
d’échantillonnage des oiseaux en mer. Les kdaisvisibilité ont été plus particulierement
testés car ils dépendent demditions d’échantillonnage tandis que les bede disponibilité
dépendent du comportement des modélesid&{comportement de plongée, réaction vis-a-
vis de la plateforme de compgt, cf 4.1.3) et seromlonc rencontrés quel gseit le protocole

utilisé. En particulier, nous avons testé flirnce des biais de sibilité sur les deux
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hypothéses principales de I'échantillonnage gtap-transect homogénéité de la probabilité
de détection (1) le long du transect et (2) au traverstio Cette seconde hypothése est
relaxée par l'utilisation de méthodes ditedine-transect> (Bucklandet al. 2001) qui
permettent de modéliser la diminution de pralitébde détection en fuction de la distance.
Ces meéthodes requierent cependant pour chalservation une estimation de la distance
perpendiculaire entre I'objet ¢a ligne du transect, estimaii qui est tres problématique a
obtenir dans le cas d’oiseaux marins, notent lorsque les obsations contiennent
plusieurs centaines d’individus au mémeinpo Ainsi, si cette derniere hypothese
(homogeénéité de la probabilité de détection le longstlip) est vérifiée dans le cas des
oiseaux marins, I'ajout de complexité en teraiéchantillonnage et d@halyse requis par la
méthode dine-transect» est superflu, car il ne résout aucunement les problemes posés par la

premiére hypothése.

4.3.2- Publication.
Nos travaux sur ce sujet sont présentés darspublication actuellemesbumise au journal
Remote Sensing of Environmepbur un numéro spécial caraant I'évaluation de la

biodiversité dans les zones fluviales et maritimes.
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MONITORING SEABIRDS POPULATION IN MARINE ECOSYSTEM: THE USE OF
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Abstract: Distribution, abundance and communityusture of upper trophic level predators
provide to scientist and managers invaluabfermation on the entire food chain, and more
generally on ecosystems’ health and produgtivit the case of marine systems, monitoring
seabird populations at sea reguatdequate, low cost protoctfgt maximize data resolution,
accuracy and survey effort. This paper examosefully bias associated with pelagic aerial
strip-transect, an easily designed and lovwstcsurvey method, to validate its use for
monitoring seabird populationat a very large scale, anekemplifies the use of such
monitoring protocol to producsuitable maps for biodiversitynanagement. Seabirds data
collected between October 20a@hd March 2002 in the Bay of Biscay (100 000 km2 on the
French Atlantic coast, NorthegaAtlantic) are analysed to tlgmine whether strip transect
major assumptions, i.e. homogeneity of detecfprobability (1) alonghe transect and (2)
across the strip, may be violated due to Vigjbbias (e.g. flight parameters, environmental
conditions, tiredness, time of dapd distance on detection prolday). Two seabird taxa are
contrasted, the spectacular northern gannet vénsesryptic auk. We reported that the main
source of bias was sun glare tisaitongly affected the assunggti (1), particularly for auks.
By contrast, assumption (2) was satisfied axrasstrip of 150m for both species, and the
effect of distance up to 230m was very weak. &veclude that visibility bias have a limited
effect on pelagic aerial surveys for most sehlpecies. Particular attention should be paid
on the constant record of syhare and sea state. Altitudend speed can be fixed in a
relatively wide range (140 — 180m, 150 — 200/Wymwithout affecting relative detection
probability. Since homogeneity of detection prabigh(2) is confirmed across the strip, there
is no need to add complexity to survey paatl by using line transect method, which relaxes
assumption (2) but requires distance estimbétween observations atite transect. Indeed,
these measures are problematic in the ads#lying animals such seabirds, sometimes

encountered in very high detysand aggregated into grouptseveral hundred individuals.

Keywords : aerialsurvey, auk, gannet, monitoring, sedbirstrip-transect, visibility bias.
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Introduction

Studies on marine top predes are today considered as key component of marine
ecosystem management (Bogtdal. 2006). Seabirds are good iodiors of ecosystem health
(Cairns 1987; Nettleshig&k Duffy 1993; Mallory et al. 2006). Their distribution and
abundance provide complementary informatimn establish maringorotected areas, to
implement fisheries management measures (Batydl. 2006) or to assess the impact of
environmental disasters such as oils spills (Bretagebl. 2004).

Collecting seabird data at sea can be aclidwe several methods. Biaally, two types of
counting platforms are availablship and aircraft (see Camphuysanal. 2002). Sampling
schemes are mainly composed of transectereitatndomly or regularly distributed in the
study area (Bucklandt al. 2001). Lastly, seabirdightings may be collected either by strip
(Eberhardt 1978, Tasket al. 1984) or line transect (Burnhast al. 1980) methodology. All
transect methods assume a constant detegirobability (the probability of detecting an
animal when present) along the transect. Whergusrip transect, observers collect sightings
in a fixed band width (typically a few hundretketers) and the method assumes in addition a
constant detection probabilitylaver the strip. When using Bntransect, data are recorded
without distance limit, but distance is measilifor each observation, and a non-linear model
is fitted to distance data to take into accopatiential decrease in @etion probability with
increasing perpendicular distancerfr the transect line (Bucklamd al. 2001).

Routine monitoring protocols for seabirdd sea should reach a compromise between
accuracy of the data collected and feasip#ihd economic cost. The choice is however not
straightforward, because it also depends ensikie and location of the study area (e.g., the
use of an aircraft is limited t@ few hundred kilometres off tle@astline, typicky continental
shelf area), on the target spEcand the aim of ¢hstudy (e.g., ocean@phic data can be
difficult to obtain from a plane). During wiat 2001-2002, we collected seabird data in the
Bay of Biscay (100 000 km? of continental shaifthe French Atlantic coast, see Bretagnolle
et al, 2004) using aerial stripansect methodology (Briggdt al. 1985a&b). The final goal of
the research programme was to provide, f@nagement purpose,stiibution maps and
abundance estimates of the top predator contyn@seabirds and mammals). The choice of
the method was motivated by our willing of rethgc cost and of easy collection of data.
Reducing the cost of the survey allowed insne@ survey effort, proding a better chance to
capture the variability inheretd natural population of birds aea, and allowing replicating
surveys. Recently, Camphuysetal. (2002) plaid for aerial or ship based line transect, while

most surveys on seabirds haweed strip-transect methodolofyjpm ship-based counts (e.g.,
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Taskeret al. 1984, Speaet al. 2003, Davoreret al. 2003, Ainleyet al. 2005). We chose to
use an aircraft because it greatly reduces costsirokys especially for large areas, and it is
quicker than a ship survey sk subject to adverse weathenditions (since the decision of
carrying a survey can be taken with prior kneside of meteorological forecasts). We also
chose to use strip transect rather than a thansect because it doeot require distance
estimates between the plane and the sightjatiswing observers to better concentrate on
observation effort within the sprj. These distance estimates t&nvery probleratic in case

of small flying animals that may congregat&itarge groups of sexva hundred individuals.
However, strip transect methodgly based on aircraft platforlhmas not been evaluated with
regard to its main assumptions. The aim of this paper is to validate the use of airplane to carry
routine monitoring of seabirds at sea, and we will proceed in two steps.

In a first step we carefully examine the biades could have affected our survey. We focus
in particular on biases that may affect or a&tel two major assumptioms strip transect: the
homogeneity of detection probability (1) alotige transect, and (2) across the strip. We
contrasted two seabird taxa, one easily detec{étdewhite, large size adult Northern Gannet
Sula bassanaand one cryptic (the dark, small sized Allk$a aalgaé in order to estimate a
relative bias, under the assumptitrat bias should be less severe in the gannet than in the
auks. In a second step, we analyise data collected with regartb bias evaluation, in order

to provide species richnesmd abundance maps for the top predator community. Both

indexes can be understood as the primary wicds integrated environmental management.

Methods

Study area and survey design

Aerial surveys were conducted two years atter Erika oil spill in the Bay of Biscay, on the
French atlantic coast (see Bretagnelial. 2004 for aim and scope tfe survey, and Cadiou
et al. 2004 ; Casteget al. 2004 for additional information on Erika oil spill). We sampled
repeatedly the entire Bay ofdtiay (i.e. the complete contintal shelf area, 100 000km?) on a
monthly basis. Six surveys were carriegt between October 2001 and March 2002. Each
was composed of 5000 km of aerial transecis wWere designed under a systematic sampling

scheme (fig 9).
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Fig 9. Sampling scheme used during the study, composed of 24 transects (totalling c. 5,000 km, b) over the
continental shelf (100 000 km?, a) of the Bay of Biscay.

A complete coverage of the Bay was achievesbirdays (a similar coverage by a ship needs
more than 30 days). Our aircraft was antvengine PA 34 Seneca, with lower wings.
Although upper-wings are udiyarecommended (Bucklandt al. 2001, Camphuyseat al.

2002), because they allow better visibilityead, no such plane was available at the time
surveys started. Lower wings permitted gat marks on the wing, vidh facilitated the
allocation of each observation into specified substrips (see below).

Flights were carried out all day long, ubyebetween 09:00h and 17:00h. Flight duration
ranged from 150 to 180 min, and generally twghits were carried out per day. Preliminary
surveys were conducted in February 2001 in order to determine the optimal speed and
altitude: 150 km/h at 150 m abosea level (asl) were estimatas the best trade-off between
time window, good visibility and safety needs. Briggsal. (1985) and Camphuyseet al.

(2002) recommend 80 m asl, but under Frenclslagpn, planes are hallowed to fly over

the sea at less than 500 feet (150 m asl). M@eave found difficultto identify and count
seabird at 80m asl, simply because the time window (with lower wings) is about 2 seconds
(instead of 4 seconds at 150msl). Despite the t@ntion paid during flight, our survey
suffered variations in flight parametersésg ranging between 158c6200km/h, and altitude
varying between 140 and 180m). Speed and altifudang an altimeter) of the plane were
given by the pilot and recorded every ten minlg®bservers, as well as cloud cover and sea
state which also varied during samplingeevthough weather conditions were carefully
examined before take off (sea state < Beauwpibsence of rain or fogs, good to excellent

visibility conditions).
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Counting method

As Pollocket al. (2006), we choose the strip-transect method rather than the line-transect
distance-sampling method (Bucklaed al. 2001). We used aarrow strip (Briggset al.
1985) to ensure an equal detection rate. $tigp was indicated by permanent marks on the
wings, and was on average 230m wide on eadb. d\Vith varying altitude (and lateral
inclination of the plane) hoswer, the strip width rangdaktween 200 and 300 m (fig 10). A
“blind” strip of 180m was below the plane (f&). Such blind strip mabe problematic when
using a line-transect methodology (Alldredged Gates 1985 ; Quang and Lanctot 1991) but

is less so for the strip-transect method, excettefseabirds beneath the plane (in the “blind

strip”) escape the plane by moving in the stvigle birds inside the strip stay within it.

Fig 10. Observation protocol. Observers (each side of the plane) scan a 230m strip located by marks on the
wing. From Jan to March 2002, strip was subdivided in three substrips.

In order to assess whether thletection probability acrossdhstrip was held constant, we
recorded the position of seabirds within #igp during three monthly surveys from January
to March 2002 (on one side only). To thidetthe strip was subdividein three substrips
(respectively of 70, 75 and 85m; see fig 10). addition to the jot, two observers,
experienced in seabird observation (always tmeejavere placed on easide of the plane.
The plane had 6 seats, and observers sateoretlr seats which we c.1.5m behind wings,
allowing the use of marks on the wing to visealthe strip and to quickly allocate sightings

to a given substrip. Both observers had &8GB8armin 12) connected to a laptop computer.
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GPS position, number of seabirds and specific composition of groups, and time of observation

were continuously recorded. Observers sléd their position at each new flight.

Evaluating bias.

Two categories of bias may affect the probapibf detecting an amal from a plane:
visibility and availability biass (Caughley 1974). Visibility bs, also callegherception bias
(Pollocket al. 2006) occurs when targets should be réed but are not (amals are present,
visible but are missed by observers). Theedffof visibility bias had already been
demonstrated for terrestrial aerial surveys (Redétral. 2002). During at-sea surveys, the
weather conditions (waves, clogdver and sun glaregan affect the visibility (Holt and
Cologne 1987). Object detection by the humam &ysea relies mainly on movements (flying
or flushing) and/or color contrasts with the ocean (see Tasked. 1984), which may
introduce bias for surveys wheseveral species arecorded at the same time (e.g. pluri-
specific surveys), with detectable speciesnfpeoverestimated compared to cryptic ones.
Training, skills or tiredness of observergpe of engine, time of day, specific equipment
(binoculars, sun glasses) andnyaother factors can interactittv the visibility (Pollock &
Kendall 1987, Barlovet al. 2001). The availability bias occurs when the animals are present
but cannot be detected, or whtre objects situated outsidiee study area are considered
within it during sampling. Estiating the number of divingnimals (such auks) requires
specific protocols (Hiby & Lovell 1998, Polloakt al. 2006) and is not our focus here. The
problems of non-random movents of animals (attraction/repulsion to the counting
platform, Spearet al. 1992, Garthe & Huppop 1999, drift induced by environmental
conditions, Trenkel 2003re greatly minimized when theesgl of the counting platform far
exceed the speed of the targets (Southwell 1994).

In order to produce reliable rgi-transect abundance esti@st the detection probability
should be homogeneous (1) along the transeck,(2) across the strip. Any variation in the
survey parameters may modify the perceptionditions, and thereforaffect the detection
probability. To detect and quantify such biasansects were sliced into ‘bins’ of equal
length. Bin length was fixed at 20km, acdogl to the frequency at which the survey
parameters were recorded. Here, the deteqgbrobability was estimated by the number of
sightings per bin. Each side of the plapeduced one bin, to conserve observer and
orientation information. We did not record ag index during surveys, but we assumed that
orientation was an indirect measure of glafectf due to the East —West orientation of our

transects, only southward amied observations werngotentially affected by sun glare (see
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also Yoshidaet al. 1998). Seabirds at sea may formgand ephemeral feeding flocks of
several hundred individuals (Grunbau& Veit 2003), creating outliers with a
disproportionate weight in theatistical analyses. By contrashe statistical distribution of
the number of sightings per bin is welttdd by a negative binomial distribution. The
descriptive parameters of thkstribution were obtained witthe log-likelihood function and
we compared observed and simethdistributions with a parametric bootstrap. Group size is
a factor known to increase the detection prdiigl{iQuang 1991): large seabird aggregations
are easier to detect whatever the sighting conditions. Because these clusters do not provide
information on the variations of the detectjmmobability, the sightingsontaining more than
five individuals (< 1% of the dataset) were arad before the analysis. Lastly, to ensure that
the statistical analyses were performed maarof relatively higland homogeneous density,
we defined core areas of seabird preseffice 11) using a binnedapproximation to the
ordinary kernel density estate (90% contours of presmn data: see Bailey and Gatrell

1996). The statistical analysesly consider bins locateslithin these core areas.

Fig 11. Geographical positioaf observations, collected during 6 migigtsurveys, from October 2001 to March

2002. Red Polygons delineate area selecting auk and gannet observations for analysis. They were obtained with
an estimate of the binned kernel density estimate (90% of observations).

The whole dataset (from October 2001 to Ma2892) was used to test assumption (1) (the
homogeneity of detection prollty along the transect). Webtained 2652 bins, 1304 for the

auk and 1348 for the adult gannéach bin provided a value ftre number of sightings (the
response variable) and a set afd¥ariates identifying observer ¢t 2), orientation (N or S),

taxon (gannet or auk), altitude (m), spef@d/h), cloud cover (from O to 4), sea state
(beaufort), tiredness (measured by the elapseed tiom departure) and time of the day (h).
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Observer, orientation and taxon were treatedaators. All these avariates are possible
sources, or may interact with,sibility biases. To identify # covariates which affect the
number of sighting per bin and to quantifyetipart of variability(in sightings number)
attributable to these covariates, we uae@eneralised Linear Model (GLM, Mc Cullagh &
Nelder 1989) with a negative binomial errostdibution and a log ik function (Venables &
Ripley 2002). The most parsimonious model wakected trough a stegse algorithm, based
on theBayesian Information CriteriofBIC, Schwarz 1978), which is usually recommended
for prediction when datasets are large, and when assuming that the “true model” exists and is
one of the candidate models being ¢desed (Burnham & Anderson 2002). BIC is
furthermore a “dimension-consistent” criterievhich selects among a subset of identical
model (in term of informationdhe model with smallest dimsion. Procedure started from a
model incorporating all 9 simple effects (abvariates), and all possible second order
interactions (36), and moved backward. Oungling scheme is continuous in space and our
data are potentially subject spatial autocorrelation. To reduce autocorrelation, only half of
the dataset was used (50% of bins were ranylgelected) to run the model. Once the most
parsimonious model identified by the BIC, the other half of the dataset was then compared to
the predictions obtained by the finabdel, to check its performance.

We further examined if the number of digiy and the number of birds observed varied
across the strip (among substrips) usingadgathered betweedanuary and March 2002
(when the strip was subdivided into three sups}r Each substrip produced one bin, so that
every 20 km, three bins were available (3 suflxs on one side of éhplane). We obtained
N=2403 such bins. A second GLM was run, incogpiog distance effect (i.e. distance class
of 70, 75 and 85m) and the principal covariatgentified in the first model. For a more
comprehensive representation, average densitigiglatings were calculated for each substrip
and were associated to confidence interedigined from a non-parametric bootstrap in the
bins. Density calculation took into account substigth variation due to altitude variation
(see fig 10). All Stastical computing were made wittheeware R 2.0.1 (R foundation for

statistical computing 2003).

Species richness and abundance of the top predator community.

Once bias evaluated, we selected unbiased atatacomputed species richness and relative
abundance maps for the top predator commumife used 7 predator taxa, defined on the
basis of ecological characteristics of speciesnfa plane it can be difficult to discriminate

between two similar species, so we rathensidered ecological taxa and grouped species
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with similar ecological characteristics. The specific composition of these ecological taxa is
listed in table 1.

Table 1. Specific composition of the taxonomic groups used to calculate a spatial index of the specific richness
of the seabird community within the Bay of Biscay.

taxonomic group specific composition
large gulls 40% Larus argentatus ; 50% Larus fuscus ; 10% Larus marinus
kittiwakes 90% Rissa Tridactyla ; 10% Larus melanocephalus
auks 85% Uria aalge ; 10% Alca torda ; 5% Fratercula arctica
terns 85% Sterna sandvicensis ; 15% Sterna hirundo
puffins 90% Puffinus puffinus ; 10% Calonectris diomedea
gannets 100% Sula bassana
skuas 97% Catharacta skua ; 2% Stercorarius longicaudus ; 1% Stercorarius parasiticus

These data were then analysed as followset@ry 20km bins, we caltated the log of the
total number of predator counteand the total number of eogjical taxa. These data were
then interpolated with getadistics (variographyand kriging, Cressied993) to provide a
spatial measure of species richness (approxuagehe total number acological taxa) and

of predator relative abundance dyrithe studied period (winter 2001-2002).

Results

Assumption (1): Homogeneity of detection probability along the transect

Our response variable, the number of sighpag20km, is well fitted by a negative binomial
distribution (fig 12), and thugie analysed data with negative binomial GLMs. After running
the stepwise analysis, six simple effectsgotation, taxa, cloud cover, sea-state, speed and
time of day) and three intertace terms (orientation and taxarientation and cloud cover, and
speed and time of day) were retained ie fmal model (table 2)The model explained
however a relatively small part of deviancehe data (14.4 %). When the model was applied
to the other half of our data, we found thédr a given number osighting per bin, the
percentage of predictionggeal to the observed data was around 30% and for the bins
containing 2 sightings or less, thdecreased quickly to 0% for the bins containing more than

4 sightings (fig 12c).

56



Fig 12. Graphs checking for validity and performancewf models.a) shows the #dical distribution of the
response of the first model (number of sightings per bin of 20km). Black bars represent 95% confidence intervals
of a negative binomial distribution fitted to the data whose parameters are reported on the graph. Confidence
intervals are extracted from 999 simulations. b) idemthe second model. ¢) Accuracy of the first model,
calculated as the percentage of good predictions obtaayetie model when applied to the 50 % of the data not

used to build the model. The percentage of good prediction had been calculated for every value of the response.
d)idem for the second model

Table 2. Final model evaluating effects of visibility biases along the transect.

Significance levels, effect size (% dexie explained by each covariateg]ue of the GLM coefficient and its
associated standard error are reped. Covariates were selected bypackward stepwise selection procedure
based on the BIC.

Effect (modality) P.value % Expl. deviance GLM coefficient Coef. std. error

Orientation (S) <0.001 4.465 -2.202 0.209

Taxa (Gannets) 0.59 1.731 -0.067 0.127

Speed <0.001 0.0224 0.064 0.019

Cloud cover 0.032 0.003 -0.087 0.041

Sea state <0.001 2.482 -0.373 0.066

Time of day <0.001 0.117 0.74 0.219
Orientation: Taxa <0.001 4.008 1.515 0.200

Orientation:Cloud cover ~ <0.001 0.758 0.216 0.064

Speed:Time of day <0.001 0.837 -0.004 0.001

The most important effects in the model were dbserver orientationrfandirect measure of
sun glare) and the interactiontiveen orientation and taxa (tal2). Each explained 8.8% of
the deviance in the data (out of the 14.d%lained by the model) and had the highest GLM
coefficients. The effect size abvariates “Sea-state” and &fon” were much weaker (2.5%
and 1.7% of data deviance,spectively), and the other effts were negligible (< 1%
deviance explained). Overall therefore, \ig§p bias was mainly resulting from survey

parameters: we conclude thasamption (1) of the strip traast was strongly violated by sun
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glare, especially in the case of aukshaligh the relative effect (as measured by the

comparison between auk and gannet) appeared rather small.

Assumption (2): Homogeneity of detection probability across the strip

Given that the sea state and the orientatitected the detection pbability along transect,
we kept those effects as covaemin addition to distance (tlwevariate of interest) and taxa
(in order to contrast targeis term of detectability).

Table 3: Final model evaluating effects of visibility biases across the strip. Covariates have been chosen
according to the results obtainedtime previous model (see table 1)

Effect (modality) P.value % Expl. deviance GLM coefficient  Coef. std. error
Distance 0.692 0.231 0.001 0.003
Orientation (S) 0.006 7.538 -0.868 0.315
Sea-state 0.209 2.503 -0.270 0.215
Taxa (Gannets) 0.063 0.049 -0.571 0.308
Distance:Orientation 0.471 0.006 -0.001 0.002
Distance:Sea-state 0.464 0.0474 -0.001 0.001
Distance:Taxa 0.019 0.592 0.004 0.002

The second model incorporated all these simipézes plus all interactias involving distance
and any other covariate (tat8@ Orientation and the intertamn between distance and taxon
were the only significant terms in the second nhodé&h much more effect from the former
compared to the latter effect. Non signifitanteractions betweernlistance and other
covariates (except taxon) suggested that effetsun glare and sea state were homogeneous
across the strip. Sightings dégsamong substrip for both species (fig 13) showed that
density was constant up to ¢.150m. In thed substrip (bet@en 150m and 230m), we
observed contrasting variations for auks and genrsightings densitslightly decreased for
auks and slightly increased for gannets. Mqatedictive power is showed in fig 12d: we
obtained more than 50% of coctepredictions only for binsontaining 0 or 1 sighting. This

latter model only accounted for 10.9% of the total deviance.
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Fig 13. Gannets and auks sightings density (N/km2) among our three substrips (0-70m; 70-145m; 145-230m).
Bars represent confidence intervals obtained from 999 non-parametric bootstrap samples. Average density was
calculated using data collected in January, February and March 2002.

Species richness and abundance of the top predator community.

On the basis of bias analysis, we con®desun glare as the gnimportant bias and
subsequently selected data collected with the northward oriented observer to achieve the
spatial interpolation of predatspecific richness and log abumnda. Both maps are shown in

fig 14 and highlight the most interesting areathim Bay of Biscay, in term of seabirds. Both
maps are fairly similar: relative abundances apecies richness are portant in a coastal

band located between the 20m and 1@wbath, and nedhe shelf break.

Fig 14. Spatial representation of the specific richness (the mean number of different species recorded during a
20km transect) and of the relative abundance (log number of seabirds counted during a 20km transect) of the
seabird community in the Bay of Biscay.
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Some local differences should nonetheless bednhwot the north of the Bay. Near the shelf
break, predators are abundant bulocal decrease in specigshness is reported and may
suggest at this location an increase in inter-specific competition. By contrast, at the same
latitude but in the middle of the shelf, rel&igbundance is low arspecies richness is high.

Discussion

Effect of survey parameters

Under the range of speed/altitude we used, the flight parameters did not affect the number of
sightings and thus were not idéied as visibility biases ding our surveys. Therefore, a
relatively large range of speed (150-200kn@hyl altitude (140-180m) may be used without
detectable impacts on the detection probabilitpwever, our study concerned species with
40cm - 1m of body length and our results sbonbt be extrapolated to smaller species.
Briggs et al. (1985%) used similar speed (165 — 185 kmihix different altitude (30 - 60m),
probably adapted to very cryptspecies such phalaropes okkets. They did not report any
altitude effect, as in our surveys. Recommendations given in Camphetyak2002), 80m

and 220 km/h, concerns upper-winged airplanath(larger and longevisibility windows)

and in general, different birdmainly seaducks and divers).

Tiredness effect was not selected by the stepsesection proceduralespite the relatively
long time of flights (up to3 hours of continuous observation). The increase in gannets
recorded in the third substrip can be expéd by a misattribution mechanism: sightings
recorded out of the strip werenetheless attributed to sulgst8. Such difficulty may arise

for easily detectable species.

Effect of environmental parameters

Changes in glare and/or sea state conditiodsded significant heterogeneity in the detection
probability of auk along the traact, but not across the striun glare effect was modulated

by the cloud coverage. The strip-transect methodology is particularly sensitive to glare, which
can make part or the whole gtunobservable, especially whesing narrow strips (Briggst

al. 198m). To correct this glare effect, glare carmahs should be continuously and accurately
recorded (intensity and angle, and/or the proporof strip affected). In addition, the record

of sightings on both sides of the plane providegference side, because the sun glare is not
likely to affect both sides of the plane in thengatime. The sea state should also be carefully
checked before any surveys (see also De Mastr 2001 for marine mammals).
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Correcting for bias

Methods have been developed to take visibditygl availability biases into account in marine
mammal surveys, because of their crypppearance and diving behaur. They could be
applied to seabird aerial surveys. For insggrMarsh & SinclairX989) developed a general
methodology that correct for the visibility bessby calculating and applying survey-specific
correction factors in strip-traect aerial surveys. The latter was recently extended to both
visibility and availability bias by Polloclet al. (2006). In addition, Marques & Buckland
(2003) developed models to take account rogeneity in deteabn probability along the
transect during line transect surveys, that could easily be implemented in strip-transect
surveys by the use of a uniform distance fiomc Hiby & Lovell (1998) proposed a different
approach with the use of two independentlairps. Based on mark recapture models and on
the use of behavioural data to obtain divingesa(from loggers attached on wild animals),
these methods are very costly, and are exposethéw problems such as sightings attribution
to the different observers (but see Hiby & LibvE998). However, they are, up to now, the

only way to correct fobias in aerial surveys.

Aerial survey methodology for seabirds

We have shown that assumption (1) may be \eoldtty survey parameters, mostly in the case
of cryptic objects such as auks. However effects of visibility bias remain fairly limited (they
explain only 14% of data deance). By contrast, assumptior) (2as respected, at least until
150m strip width. Assumption (Bppeared therefore as @asonably respected assumption,
either for highly detectable species such as g@nor cryptic ones suas auks. Any further
reduction in strip width mightelad to a reduction in the number of sighting collected, which
would increase variability anteduce power to detettends. These findings contrast with
previous results given in Briggs al. (198%) who compared seabird density estimated using
50, 100 and 200m strip and reporthdt seabird density was undetimated even with a strip
100m wide. Their reference altitude (30 and &st), lower than our surveys, might explain
these differences: to cover the same stripplserver located 60m asl must scan a larger
angle and has less time for recording species than if located at higher altitude. The use of
higher altitude may prevent this et and appears more secure. Gméral. (1981)
experienced a crash and gave important meendations concerning low-altitude aerial
surveys.

Conflicting recommendations can lfeund in the literaure with regardto aerial survey

design, e.g. the strip-transect methodology (Briggsal. 1983&b) or the line-transect
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(Camphuysenet al. 2002). Both methods actually erged from the same theoretical
framework (Eberhardt 1978)and the line-transect nieidology originally presented
advantages over the strip-transdxgtcause part of visibility &ses are modelled with distance
data using the detech function (Burnham & Anderson 1984, Burnhash al. 1985),
allowing the use of all sightings recorded vehegr their distance from the counting platform.
In the case of seabirds at sea, estimating distancurately is difficult (if not impossible, at
least from a plane) in the field: seabiraie small, highly mobile, can occur at various
altitudes (gannets or gulls were observed atstime altitude as the plane) making the use of a
rangefinder (see Camphuysenal. 2002) impossible. The diste@ estimation is even more
complicated when seabirds aggregate in ldtgeks or when they are encountered very
frequently in high density areabhe use of every sightings recedlis important when target
species are sparse and rare (e.g. marine mEnness so whepopulations are abundant
and/or may be encountered at aMeigh rate. In the later casectesing into a restricted strip

at the cost of sample size is easily countaried by the comfort of observer who must not
scan the whole landscape. Carrying multisfie@urveys maximize payoff of monitoring
programs: it allows multivariate analysis to investigate relationships among the different
species of the top predator community, and igndispensable pre-requisite to monitor in the
field the biodiversity of any miane top-predator community. Fetrip-transect aerial seabirds
survey, only the first assumption (homogeneitydefection rates along the transect) may be
violated in the case of cryptispecies. This assumption is not relaxed by the line transect
methodology. We then strongly recommend the af aerial strip-transect methodology to
monitor seabird populations at sea, whichwvacsimple and quick records of multi-species

sightings.

Implication for biodiversity monitoring and management:

In the case of upper-trophic level organisms,|s@&émagery is of no use. Field collection of

data is the only way to monitor these popolasi, which are largecale bioindicators of
ecosystem health and are of great interesierm of ecosystem management (Batdal.

2006). Our study shows that these populations can be monitored quickly and easily at a
relative low cost compared to the use of bokts seabirds, a stripansect methodology is
adapted to provide species richness and relatbhundance maps, and could also be used to
extract absolute abundancgsovided that seabirds sightinggthin the strip are recorded in
sufficient numbers. However, to carefullyntml and quantify biases, and estimate their
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absolute effect (thus avoidingata rejection as in our cdselouble platform methods are
required (see Polloadkt al. 2006).
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4.4- Conclusion sur I'analyse des biais.

Le point principal a retenir deette étude est que les Biafle visibilités associés a
I'échantillonnage aérien des oiseaux en mer s@st homogénes et probablement minimes.
Aucuns effets dus aux parametres de vols nanétre relevés, et bien que nous n'avons pu
mesurer la probabilité de détection assoei@®tre échantillonnage,|@ci est probablement
tres élevée compte-tenu de la robustessealee mesure de dersiiux changements de
conditions de vols et d’observatis. Le biais majeur de visiibé (I'éblouissement) n'a été
constaté que dans le cas d’'unpeee cryptique (les @lblés), et ce méme effet sur les espéces
les plus visibles (les fous de Bassan) esfligéable. Les résultats obtenus dans le cas des
fous de Bassan sont extensibles aux goélandsheimouettes tridactyles qui présentent les
mémes caractéristiques de détection (couleamdble, comportement semblable de recherche
alimentaire). En ce qui concerne les autrqeess, elles furent observées de maniére trop
sporadique et la quantité de données tnjgss suffisante pour permettre de tirer des
conclusions définitives.

Nous insisterons sur le fait que les conclusimgette étude s’appligoaux oiseaux marins

et non aux mammiferes marins, pour plussewaisons. Tout d’'abord, I'observation de
mammiféres marins est bien me fréquente que celle d'@sux marins, et il y a donc un
bénéfice important a suivre un protocole d’'&uwgli permette d'utiliser toutes les données
collectées pour calculer des abondances (c'est-a-diireeléransect Burnham & Anderson
1984). De plus, I'observation deammiferes marins est cantonrééda surface de la mer.
L'utilisation d’équipement permettant de calauk distance entre I'olesvation et la ligne du
transect, au travers d'une mesure de l'anghre la verticale etobservation, tels des

« rangefinder» ou des jumelles réticulées, est donssiae, alors qu’elle est problématique
dans le cas d'especes rencéas a des hauteurs différesit parfois avec une grande
fréquence, et qui peuvent s’agrégarplusieurs centaines d’'individus.

Suite a notre étude des bidasprincipale précaution que nous prendrons dans nos estimations
d’abondance sera de ne pas tenir compte destderuvllectées par I'sbrvateur orienté au
sud, et dont la probabilitéde détection aura été aisemblablement affectée par
I'éblouissement. Compte-tenu du caractér@mogéne de ce biais (son effet est lié a
I'orientation de I'observatelr nous utiliserons par contrees données pour 'étude des
distributions spatiales. Si ceast une légéere atténuation duka @ouverture nuageuse, aucune

zone n'a vraiment souffert deysl d’éblouissement qu’une autre.
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5- Caractérisation des patrons de distri  butions et d’'abondances des prédateurs
supérieurs du golfe de Gascogne.

La partie suivante est essentiellement descrigtivese & combler lesdanes existant dans la
connaissance des populations de prédateyérisurs du golfe d&ascogne. A partir de
notre échantillonnage, nous avormulu caractériser ces populatioths point de vue de leur
distribution, de leur abondanat de leur variabilité tempelle. Répondre a ces questions

impliguait donc la caractérisation dedrpas de distributin des prédateurs.

5.1- Distribution et abondance des populations de mammiféres marins.

La section suivante présente les travauxigéslsur les populations de mammiféres marins,
qui s’'inscrivent dans une réflexion menée sugdation et la conseation de ces populations.
Les résultats que nous obtenons apportent @l@saissances sur la composition spécifique, la
distribution et I'abondace de ces populations.

5.1.1- Contexte.

Les populations de mammiferes marins font jeold’'une réflexion intense, notamment dans
les problématiques d’interactioavec les pécheries. Géldes populations de mammiféres
marins et proposer des mesures adaptées@nkervation de leurs populations implique non
seulement une connaissance de leurs habitétérpntiels mais égalamnt des estimations de
leur abondance. De plus, la caractérisationfldetuations temporelles d’abondance dans une
zone particuliere estne composante importante pour @egpulations trés mobiles. Il est
inutile d'imposer des mesures de gestion dangolfe de Gascogng les populations de
mammiféres marins y sont absentes. A l'ineerses mesures sont cruciales durant les
périodes ou les mammiferes marins sont abosd&us avons donc utilisé I'ensemble des

données collectées entre 2001 et 2006, en avien kateau, pour répamda ces questions.

5.1.2- Echantillonnages en bateales campagnes PELGAS.

L’étude des populations de mammiferesarins s’appuie non seulement sur nos
échantillonnages aériens, décdtms la section 4.2, maisadégment sur des échantillonnages
en bateau menés lors des campagnes PELGA&que année depuis 2003, des observateurs
ont pu participer a ces campagnes dirigéed’'@quipe ECOHAL de la station IFREMER de
Nantes. Ces campagnes ont pour vocation priteclfiaventaire, par méthode acoustique, des
stocks de poissons pélagiques, ainsi diévaluation du recrutement des especes

commerciales, notamment les anchois et ledirsas. Les campagnes PELGAS sont menées a
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bord du chalutier scientifiqguF HALASSA (fig 15b) et parcourdnen prés d’'un mois le

plateau continental du golfe de Gascogne (fig 15a).

Fig 15. L’échantillonnage a bord de la Thalassa : a) plan d’échantillonnage ; b) le navire ; c) les observateurs
en poste (en 2006 : Jean-Jacques Boubert & Gérard Gauthier); d) point de vue depuis la plateforme
d’observation.

A bord, I'échantillonnage des prédateurs supésiewbilise une équipe de trois observateurs,
dont deux sont postés en permanence soit enrpliss& une hauteur de 14m (fig 15c), soit
(lorsque les conditions météodt sécurité le permettent) darpont supérieur a une hauteur

de 16m. Une rotation s’effectemtre les observateurs de maniéere a ce que chaque observateur
soit relevé toute les 2 heurdés protocole s’interrompt a chae opération de chalutage. La
détection des espéces se faltaail nu, et I'identification auxjumelles. Chaque observateur,
situé de part et d’autre duviee, recherche les animaux dams secteur de 90° (fig 15d)
orienté vers l'avant, de mame a ce qu’'un disque de 180°rwédavant soit échantillonné.
Comme en avion, les observateurs notent, pbague observation, la position GPS, I'heure,

I'espéce, et le nombre d’individus. Les observedeaeportent égalemenhe estimation de la
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distance entre le bateau et I'observation, faifeedl nu. Les conditions météos (vent, état de
la mer, couverture nuageuse, éblouissejnesint notées au fur et a mesure de
I’échantillonnage. Pour le travail sur les distitions et abondancete mammiferes marins,
les données collectées en 2003, 2QDO5 et 2006 ont été utilisées.

5.1.3- Objectifs.

Nous avons cherché, a travers cette analyse,car@actériser leur disbution et leur affinité
pour certains habitats partieels du golfe de Gascogne glis continental, panaches
fluviaux), (ii) déterminer leur abondanc&lous avons travaillé sur les 4 espéces de
delphinidés les plus commes du golfe de Gascogne, a savoir le dauphin commun
(Delphinus delphis le grand dauphinTursiops truncatus le dauphin bleu et blan&tenella
coeruleoalba et le globicéphale noirGlobicephala melgs Les trois premiéres especes
formeront le groupe des « petits delphinidégour lequel nous avona partir des données
collectées en avion, mdélisé la distribution spatiale grande échelle en fonction de
covariables environnementalesripettant de décrire les différes habitats a grande échelle
du golfe de Gascogne (bathymeétripente et distance aux pmijpaux estuaires, Loire et
Gironde). Les estimations d’abondances onpébéuites par la méthode du « strip transect »
(Eberhardt 1978) et les intelies de confiance son$sus d’'une procéderde bootstrap par
bloc (Hall 1995) qui permet de tenir compate I'autocorrélation sgtiale des données. Les
données collectées en bateau ajoutent un comptédtieformation en ce qui concerne (i) la
distribution par espéce (I'identification des petitdphinidés au niveau de I'espéce n’est pas
tres aisée a partir d’'un avion) et (ii) la distition spatiale printagre, période faiblement

échantillonnée lors des campagnes aériennes.
5.1.4- Publication.

Le travail concernant les digiutions et abondances des mammiferes marins a fait I'objet

d’'une publication, actuellement soumise au joul6&S journal of marine science
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DELPHINID SPATIAL DISTRIBUTION AND ABUNDANCE ESTIMATES OVER
THE SHELF OF THE BAY OF BISCAY
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Abstract: The small delphinid community (bottlenosBursiops truncatus common
Delphinus delphis and stripedStenella coerulaeoalbalolphins) of the Bay of Biscay
(100 000 km2 of continental shelf along the FterAtlantic coast), has been studied by
combining strip-transect aerial survegsnducted between 2001 and 2004 and ship-based
surveys conducted between 2003 and 2006. Disinibutas modelled spatially in relation to
several large scale descriptors of the envirorimdighest densities of small delphinids were
associated to the shelf break, in particulatwo hotspots located to the North and the South
of the bay. Using ship-based data, aomsfy spatial segregation between common and
bottlenose dolphins was evidenced in sprimith common dolphins associated to coastal
areas (and especially river plumes) while batike dolphins remained on the outer shelf and
the shelf-break. Assuming a ddien probability of 1, a strigransect abundance estimate for
the small delphinid community was obtain@ August 2002 with 56500 (95% confidence

interval 29100 — 90400), but relatiabundance varied across months.

Keywords: small delphinids, spatial distributioapundance estimates, aerial surveys, Bay
of Biscay
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Introduction

Sustainable harvesting of naedl resources and ecosysteasbd management not only
require long term management of the marketpdcies, but also the mitigation of indirect
effects on non-target species (Jenniagal. 2001). The latter relies on accurate information
on the status of non-commercidecies, especially in ternaf distributionand abundance.
Both parameters are crucial in identifyinmptential interaction inspace and time with
harvesting activities. One of the most importanhservation issues in marine ecosystems
deals with interactions between marinegai@una and fisheries (review in Lewisenhal.
2004). Interactions may be direot indirect. For instance, orexploitation ofmarine species
leads to changes in pelagic community (Jennatgd. 1999, Jennings & Blanchard 2004) and
may affect top predators through prey avail@pi(irrites & Donelly 2003). Moreover, a clear
identification of high marine mammal densiigrea is required tanvestigate direct
interactions (i.e bycatchpetween cetacean and fisherieStudy on spatio-temporal
distribution of cetaceans requires the implem@naof monitoring programmes over large
spatio-temporal scales (DEFR2003). In this context, thessessment of absolute abundance
and the identification of criticdlabitat are key parameters.

The continental shelf of the Bay of Biscay exploited by many $hing fleets which use
different fishing gears, includinignes, traps, gill and trammakts, bottom and pelagic trawls
(Léauté 1997). This extensivesHiing activity may affect marinde and ecosystems, and the
presence of numerous stranded dolphiren@glthe French and English coasts provided
evidence of by-catch of small delphinids sSome fisheries (mainly short-beaked common
dolphin Delphinus delphls as most beached individgakhowed clear by-catch marks
(Tregenza & Collet 1998). Pusinet al. (2006) identified diet oveabs between fisheries and
small delphinids in the Bay of Biscay.

Previous studies conducted in Europeaelfsiwvaters (SCANS and SCANS Il surveys,
Hammondet al. 2002, 2006) encompassed a greateai(ri 000 000 km?) area and provided
summer abundance estimates for the harbour porpbiseoena phocoenand several small
delphinids, including common and bottlenose dolpAiarsiops truncatus This paper
documents a complementary approach, basectpeated extensive surveys across different
seasons and years (2001 — 2006) of a partiarea, the continental shelf of the Bay of
Biscay (100 000 km2 on the French Atlantic dpaldere we provide detailed information on
the small delphinid popula, including spatial distrildion, population size, specific
composition and temporal variations. Our susveged both aerial and ship-based platforms.

Aerial surveys were conducted at various eeasand years, and were aimed to assess the
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most important habitats for the small delpdisommunity and quantify temporal variability
in relative abundance. One aesakvey, dedicated to smalltaeean abundance also provided
an absolute abundance for the small delphinid conity of the Bay of Bscay at a particular
date, August 2002. On the other hand, ship-basecys were used to model species-specific
habitat and allow interspecific comparisondistributions between the two most important
small delphinid species of the Bay of Bigcthe common and bottlenose dolphins. These two
species have different dietsith common dolphins feeding on athpelagic fishes (Pusineri
2006) and bottlenose dolphins rely on demersal prey (Spiet al. 2006a). The spatial
distribution of both species wanvestigated in spring, dugrthe spawning season of small
pelagic fishes. We have designagar analyses to provide results key habitat identification,
trophic web modelling and, in the longer termctmtribute to an ecosystem-based fisheries

management of the Bay of Biscay.

Material and Methods

Study area

The continental shelf of the Bay of Biscay (i§a) shows several h&dis: two major sources

of primary productions are ¢ated along the eastern andstezn boundary of the shelf
(Puillatet al. 2004, Planquet al. 2004). To the east, in coastal areas, river runoffs (Loire and
Gironde) discharge nutrient-rich fresh tesa (c.1km3 of freshater per 1000km?2 of
continental shelf). To the west, at the shaiak, bathymetry increases sharply to 5000m.
Deep, cooler waters break through the surface under the influence of internal tides and waves
(Gerkemaet al. 2004) and enhance primary productias they reach the euphotic layer
(Labordeet al. 1999). The shelf break is also charaet, in the south, by the presence of
two deep canyons, Cap Ferret and Cap Bretomastaband shelf break areas are the most
productive systems of the bay.
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Fig 16. (a) Study area: The Bay of Biscay, between the French and the Spanish Atlantic coast. (b) ROMER
sampling scheme (4600 — 4900 km of aerial transegtplthly surveys between Oct 2001 and March 2002, 1
survey in June 2003 andiri May 2004). (c) ATLANCET sampling sche3400km ofaerial transect, 1 survey

in August 2002). (d) PELGAS samplingnaeme (3500 — 4000km slfiip-based transect, e annual surveys in

Spring 2003, 2004 and 2005).

General data acquisition

Data were collected along 52 100km of transeathieved over the obnental shelf by both
aerial and ship-based survegenducted between 2001 and 200&e(3able 4 for a summary).
These surveys involved in total 15 observef®mwecorded seabirds, cetaceans and fishing
activity. Aerial surveys were specificallgesigned for top predators and aimed at
investigating both spatial distribution anbduadance estimates. An absolute abundance was
calculated using one aerial survey spedifijcdesigned for marine mammals (ATLANCET).
Ship-based surveys involvedethuse of the research ves3#IALASSA as a platform of
opportunity with three observers. Ship-basethdaere used to complement aerial survey

data, especially to describe species-specific habitat.
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Table 4. Summary of the 13 surveys carriedimtiie Bay of Biscay between 2001 and 2006.

effort (km) startdate enddate dur ationindays platform sampling scheme
4650 24/10/2001 02/11/2001 7 plane ROMER
4680 17/11/2001 27/11/2001 7 plane ROMER
4745 07/12/2001 19/12/2001 7 plane ROMER
4600 25/01/2001 01/02/2002 7 plane ROMER
4705 09/02/2002 18/02/2002 7 plane ROMER
4710 16/03/2002 25/03/2002 6 plane ROMER
3430 03/08/2002 14/08/2002 7 plane ATLANCET
3950 29/05/2003 24/06/2003 25 ship PELGAS
4900 28/06/2003 06/07/2003 5 plane ROMER
3700 28/04/2004 22/05/2004 23 ship PELGAS
4590 20/05/2004 29/05/2004 4 plane ROMER
3475 05/05/2005 25/05/2005 19 ship PELGAS
3550 02/05/2006 30/05/2006 26 ship PELGAS

Aerial surveys

After an experimental survey conductedMiarch 2001, one survey was carried out monthly
from October 2001 to March 2002, and then twalitional surveys were conducted in June
2003 and May 2004. This first survey desiROMER”, see fig 16b) was composed of
4600-4900km km of transects (see Table 1).dditeon to ROMER surveys that focused on
both seabirds and cetaceans, one surve\caledi to cetaceansATLANCET”, fig 16¢) was
carried out in August 2002. ATLANCET survegllowed a slightly different sampling
scheme, and was composed of 3430 km ofstrats over a wider studyrea (120 000 kmg2)
incorporating oceanic water in the douBoth ROMER and ATLANCET surveys were
designed under a systematic sampling schem@aseda of 24 and 15 east-west oriented lines
and spaced every 20 and 40km respectively. The survey design was drawn in order to achieve
a homogeneous coverage of the Bay of Biscagoplete survey of the Bay was achieved in
6 to 8 days.

The aircraft (a PA 34 Seneca) was a 6ss&at-wing twin-engine plane. Although high-wing
aircraft are usuallyecommended (Bucklanet al. 2001), no such plane was available at the
time surveys were carried out. The two observere (®low) were placed at the back of the
aircraft, so that observers ud see below the wings. Visuatarks on the wings ensured
accurate estimates of strip band width. Flightse carried out from 09:00h to 17:00h and
their duration ranged betwed®0 and 180 min. Speed (150 km/B0 Knots) and altitude
(150m — 500 Feet) were determined during fitights of March 2001 as a tradeoff between
sighting comfort and safety needs. In theseditions the time windowo locate, identify and
assess group size was between 4 seconds atrniielimit of the strip, and 7 seconds at the

outer limit.
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Surveys were conducted only under good to exteNeeather conditionsi.e. all flights
started with Beaufort Sea state 2 or less, mts®f rain or fog angtery good visibility. On
board, two observers (one on each side), egdippith a GPS (Garmin 12) connected to a
laptop computer, continuously recorded s$igls within the stp (group size, species
identity). When sightings occurred outsidettod strip, lateral distance was estimated by eyes.
Exact location and time of observation wereorgdled automatically. Strip width was 230m
each side of the plane for ROMER survelggt was slightly reduced during ATLANCET
surveys (200m) in order to better satidfye assumption of homogeneity of detection
probability across the whole strip (see Polletlkal. 2006). Observers weexperienced field
observers and ATLANCET observers were sgflecialists of marine mammal sightings.
ROMER observers were chosen according &rthxperience in both seabirds and marine

mammals sightings.

Ship-based surveys

They were conducted in spring during “PELGAStuises (fig 16d), on board research vessel
“Thalassa”. The primary aim of PELGAS cruisedasassess stocks small pelagic fish in

the Bay of Biscay by acoustic method (Mastél. 1996, Petitgas 2003). Baeys occurred in

spring from 2003 to 2006 and followed a schesomposed of 26 traests perpendicular to

the coast (fig 16d). The area surgdywas restricted to the dorental shelf, and incursions

on the shelf break were exceptional and lichite the middle of the Bay. Top predator
sightings were recorded dhe day. During the first tw&®ELGAS cruises (2003 and 2004),

two observers were placed at 14m above sea level. During the 2005 and 2006 survey,
observers had access to the upper bridge ofhige 16m above sea level. Ship speed was
maintained at 10 knots. Two obsenrvasearched for cetaceans aedbirds within an angle of

180° ahead of the bow and were renewed every two hours. For each sighting, number, species
composition and GPS position were recorded, and the distance and angle was estimated by

eye and with an angleboard respectively.

Spatial analysis

Aerial and ship-based surveys were analyseplarately, because survey protocol and data
collected were not directly coramble. Both aerial and shigded cetacean sightings were
used to model small delphinid distributionsith environmental covariates. Species
identification was not alwaygossible during aerial surveys, so we pooled together all

sightings of small delphinids. By contrast, shgsed sightings were identified at the species
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level in almost all cases, allowing us tolduwo different models comparing common and
bottlenose dolphin distributionsFor spatial analysis, all ghtings (including aerial
observations recorded out of the strip) wereduges a first step, all transects were split into
bins of 20 km, each containing a relative alamwgk index: the number of sightings counted
within the bin. We assumed that the numbesighting per 20km bin a&djuates to a Poisson
distribution.

This index of relative abundance was modkildth GAMs (Hastie &Tibshirani 1990, Wood

& Augustin 2002) using broad-scale descriptaf the environment, including latitude,
distance to coast, distea to the nearest estuary (Loire@ironde, see fig 16a), distance to
the nearest canyon (cap Ferretap Breton, see fig 16a), disice to the 200nsobath (used

as a proxy for shelf break location). Even if ladié is not a biological variable, we considered
it was a proxy for the north-south temperatugradient. We assumed a Poisson error
distribution for our models. The spatial aygs followed the same methodology as Plargjue
al. (2007). In a first set, we fi@a used GAM models with singlpredictors to identify the
relationships betweendividual broad-scale desptors of the environment and the relative
abundance of dolphins. The outputs of the GAMs are smoothed fits for each predictor. Then
we searched for the best models that incagomultiple predictors with a forward selection
procedure, using the Akaike’s Informati@miteria (AIC, see Woo& Augustin 2002). Each
covariate was tested individualand the most significant weeglded in order. The procedure
stopped when adding a new coadei did not decrease furthgre AIC. Three models were
built, for three response variable. The firsteotlescribes the globalistribution of small
delphinid (using aerial data) avéhe whole year (since aeridhta were collected during
several different seasons), and the two mth@ghlight specifichabitat of common and
bottlenose dolphin (using ship-based data)sjpming. Predicted refi@e abundances were
calculated from the final model in order to map their habitat within the Bay. Models were

built using R freeware (R development core team 2003) and the mgcv package (Wood 2001).

Abundance estimates

Absolute abundance estimates weatculated with a strip traest estimator (Eberhardt 1978)

only from ATLANCET data. Two estimates wetalculated, one for the 120 000 km? of the
ATLANCET area and another one for the 100 G@®8lf the ROMER area (restricted to the
continental shelf and shelf-break of the BayBi$cay). Southward or westward sightings
were potentially affected by sun glare (Yoshataal. 1998). Unfortunately, no glare index

was recorded during the survey. Hence fwhearea (ROMER and ATLANCET) we provide
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two abundance estimates, one, termed “glare urcted® using all data collected within the

strip on both side of the plan(we then had a 2*200m strip dth) and the other, termed
“glare corrected” using only datpllected on the side of th@ane that wasiot subject to

glare (i.e. located to the north or the eafktthe track line, we then had 1*200m strip).
Distance data were not recorded within the strip, so we made the assumption that detection
probability was homogeneous across the whole strip. This assumption has already been tested
during other aerial surveys, focusing on dugongs (see Pdadtoak 2006) and was found to

be satisfactory. Also, our surv@yotocol did not allow detecn probability to be estimated.
Therefore we carried out arsativity analysis of our lBundance estimate under various
detection probability values, ranging from @.5To calculate confidence intervals of the
abundance estimate, we used norapeetric block bootstrap (Haéit al. 1995). Transects

were firstly divided into bin®f 1km, then blocks of 15kmwere built using 15 adjacent 1km

bins (see Halét al. 1995 for block size determination). d%e 15km blocks were used to build

999 pseudo samples of the ATLANCET survéy, which 999 abundances estimates were
calculated. Confidence tervals at 95% were then detened from these 999 bootstrapped

abundance estimates.

Temporal variability

Winter surveys were analyséol assess temporaariability of population abundance, using
the relative abundance index diyeed for spatial angsis (i.e. the number of sightings per
20km bin). The aim was to detect possible seaktrends in relative abundance of the small
delphinid community. The use of the number ghsings per 20km bin, rather than the use of
the number of individuals, was motivated the fact that both the aims and designs of
ROMER and ATLANCET surveys differed (seerpgraph “aerial surveys” in the “method”
section). We consider that the number ofaBndelphinid sightings per 20km bin is more
robust to potential differences betweelLANCET and ROMER and makes these surveys
more easily comparable. This index has been calculated for every survey with confidence
intervals estimated by the same block baafstprocedure than for absolute abundance
estimate of ATLANCET data (s¢be previous paragraph).

Results

Data description

Excluding large whales, a totaf 393 cetacean sightings werallected during aerial surveys
and 189 sightings during PELGASu@es (Table 5). Nearly 50%f all aerial sightings were
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unidentified small delphinids, probably maintpmmon dolphins, budlso striped dolphins
(Stenella coeruloeoala Atlantic white-sided dolphins Lagenorhynchus acutysor
bottlenose dolphins, even if the two latter arere easily distinguishable. These four species
constituted our ecological group “small delpls” and accounted for 316 aerial and 145
ship-based sightings. Among them, common and bottlenose dolphins were by far the most
frequent, striped dolphins wererea(in term of number of sightings) and atlantic white-sided
dolphins were anecdotal (Talig. Long-finned pilot whale&lobicephalas melawere also
quite frequently observed (56 aerial sightiraged 37 ship-based sightings). In spring, the
specific composition of the small delpldncommunity include 48.3% common dolphins,
30.4% bottlenose dolphins and 20.4% stripedpliiols (with <1% of unidentified small
delphinid).

Table 5. Summary of sightings emlled with aerial and ship-basedrgeys between 2001 and 2006. Dsp Non
identified small delphinid; Tt Tursiops truncatus; Ddljplénus delphis; Gm Globicephalas melas; Zsp Ziphius
sp.; Sc Stenella coeruleoalba; Ha Hyperoodon ampudlad®p Phocoena phocoena; La Lagenorhynchus acutus;
Gg Grampus griseus; Msp Mesoplodon sp.

Type of Type of Species
survey data Dsp Tt Dd Gm Zsp Sc Ha Pp La Gg Msp
Aerial N Sightings 166 72 71 56 9 7 5 3 2 1 1
eria
N individuals 1960 631 1280 480 18 119 7 7 20 3 3
i N Sightings 11 68 57 37 0 9 0 2 0 5 0
Ship-based o
N individuals 29 910 1447 357 0 610 O 3 55 0

Aerial sightings were widelylistributed throughout the Bayf Biscay, but largest groups
were recorded on the outer shelf, closethie shelf break (figl7a). Common dolphins
occurred over the shelf, the slope and in ocedeep waters as well, with the largest groups
being observed close to shelf break. No batise dolphin was obsed/én oceanic waters.
The four sightings of striped dolphins occuredslo on the slope, at tierthern and southern
limits of the study area. Sightings of long-finngitbt whales were exclusively located on the
shelf break, with largest groups observethm south-western part of the study area.

By comparison, ship-based sightings suggesteahg spatial segregation between common
and bottlenose dolphins on the shelf (fig 1 #hpst common dolphins were found around the
50m isobath, while bottlenose dolphins showedaae offshore distribution (between the 100
and 200m isobaths). Striped dolphins and lomgpdd pilot whales again were exclusively
sighted over the shelf break.
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Fig 17. Spatial distribution of the small delphinid sightings (Dsp non identified small delphinid; Tt Tursiops
truncatus; Dd Delphinus delphis and Sc Stenella coeruleoalba) and of the Pilot Whales sightings (Gm
Globicephalas melas) collected duribgth aerial and ship-based surveys.

Spatial modelling of the small delphinid community

Individual relationships between dolphin tala abundance and broad scale descriptors of
the environment are summarized in fig 18 (&dee 6 for correspondinAIC and percentage

of explained deviance). GlobgJlthe dolphins (fig 18a) are more abundant in the North and
South of the Bay, away from coast and estgsamath an affinity for canyon and shelf-break
area. In spring, the bottlenose ddalp distribution reflect thesproperties (sedig 18c) but
common dolphins (fig 18b) shawdifferent relationships, imparticular they are more

abundant closer to the coast and to estuaries.

Table 6. Forward selection procedure used to find the best set of predictor for each model. Model 1: small
delphinids during the year (aerial data); Model 2: Common dolphins in spring, (ship-based data); Model 3:
Bottlenose dolphins in spring (ship-based data). Aldicaites the Akaike Information Criterion, dev indicates

the % of deviance explained by each model. Abbrevations for predictors are: y: latitude, distest: distance from
the nearest estuarine, distcan: distance from the nearest canyon, distslope: distance from the shelf-break and
distcoast: distance from coast. The models in bold were selected for prediction purpose.

Model Predictors AIC dev
ly 1883.632 2.16
distest 1829.348 5.24
distcan 1860.631 4.04
distslope 1846.47 4.47
distcoast 1866.683 3.3
distest+y 1823.186 5.8
distest+distcan 1805.018 8.16
distest+distslope 1824.407 6.06
distest+distcoast 1824.868 6.31
distest+distcan+y 1805.058 8.58
distest+distcan+distslope 1802.123 9.64
distest+distcan+distcoast 1799.755 9.25

77



distest+distcan+distcoast+y 1800.522 9.48

distest+distcan+distcoast+distslope 1801.799 9.24
2y 406.9 6.03
distest 413.11 1.99
distcan 406.9 5.69
distcoast 389.94 11.2
distslope 397.3 9.39
distcoast+y 375.12 18.5
distcoast+distest 390.07 11.8
distcoast+distcan 381.43 11.5
distcoast+distslope 381.43 15.3
distcoast+y+distest 375.31 21.4
distcoast+y+distcan 368.7 23.6
distcoast+y+distslope 375.63 18.8
distcoast+y+distcan+distest 371.01 21.3
distcoast+y+distcan+distslope 371.51 23.6
3y 427.67 8.88
distest 428.46 9.64
distcan 427.57 9.41
distcoast 442.87 5.27
distslope 387.97 20.3
distslope+y 386.63 21.3
distslope+distest 389.03 21.6
distslope+distcan 387.29 21.1
distslope+distcoast 388.35 21.9
distslope+y+distest 379.21 29.9
distslope+y+distcan 388.25 21.4
distslope+y+distcoast 384.55 24.2
distslope+y+distest+distcan 385.99 22.8

distslope+y+distest+distcoast 384.01 25.9



Fig 18. Coefficients of the Generalized Additive Models (GAMs) for small delphinids (a), Common dolphins (b)
and Bottlenose dolphins (c) against broad scale descriptors of the environment. Black tick line indicates the
value of GAMs coefficient and grey shapes repreS&ft confidence intervals. The horizontal dotted line
indicates the zero level.

Using these broad-scale descriptors, three models with multiple predictors were built. The
model selection procedure is shown in EaBlL Model n°1 descrilsethe small delphinid
distribution over the yeawusing aerial data. Models ndhd 3 focus on ship-based counts
obtained in spring, with model n°2 descnipi common dolphin and model n°3 bottlenose
dolphin distributions respectively. All final moderetained three coviates among the five
tested. Model n°1 retained distance to neasistary, distance to nearest canyon and distance
to coast, and explained a fairly small propmrtof data deviance (9.25%). Model n°2 retained
distance to coast, latitude and distancenéarest canyon and explained 23.6% of data
deviance. Model n°3 retained diste to slope, latitude and distance to nearest estuary and
explained 29.9% of data dev@an fig 19 presents the distriimn maps resulting from model
predictions. Predictions fromadel n°1 show that high abundanareas of sniiadelphinids

are expected over the shelf break, mainly in patches in the northern and southern part of
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the Bay of Biscay. Predictiorisom model 2 and 3 clearly shospatial segregation between
common and bottlenose dolphins in spring, comuhalphins being mainly distributed in two

coastal areas located in the centre and ththradrthe bay, and bottlenose dolphin mainly
associated to central and southern shelf break.

Fig 19. Spatial distribution of the dolphin relative abundance index (the number of sightings per 20km bins) for
a) small delphinids during the year (aerial data), b) common dolphins in spring (ship-based data) and c)
bottlenose dolphins in spring (ship-based data). Coloured maps represent the predictions issued from the GAMs.
Black squares represent relative abundance data used to fit the models. Each square correspond to a 20km bins
where dolphins were observed. Square size is proportional to the number of sightings within the bin. Empty bins
are not represented.

Abundance estimates

Glare corrected absolute abundance estimatdsulated from ATLANCET survey data
(August 2002) revealed that the continental fsbélthe Bay of Biscay (restricted to the
ROMER area, 100 000km?) contained 56 500 salbhinids (CV: 0.31 ; 95% CI: 29 100 -
90 400). This number can be extended upa®00 (0.29 ; 35 500 — 103 100) when one also
considers oceanic waters in the south (mithhe 120 000km? of the ATLANCET area). The
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corresponding glare uncorrected estimategewespectively 32 800 (0.30 ; 15 300 - 52 200)
and 38 700 (0.26 ; 20 700 - 61 600), which confthat glare can affect greatly detection
probability. fig 20 shows the effect of a decrease in detection probability on absolute
abundance, taking as a startpmgnt the glare correctedtenate over the ROMER area.

Fig 20. Estimation of the relative abundance of small delphinids in the Bay of Biscay, according to month. Each
boxplot corresponds to the 95% confidence intervals of the estimate, obtained by block bootstrap. Years of
sampling are indicated at the top of the boxes. For August 2002, during which absolute abundance was also
calculated, we provide a sensitivity analysis of the efiéet decrease of detection probability on the absolute
estimate.

Temporal variability

fig 20 shows the evolution of our index ofative abundance (and its associated variability)
between months. Relative abundances wenrema in august (during ATLANCET survey)
and to a lesser extend in January-Februarwdraelative abundances were found in spring
(late May to early June). During winter,latve abundance decreased from October to

December, and then increased in January and February.

Discussion

Aerial versus ship-based surveys

Ship-based and aerial surveys provided diffeggatterns of species distribution across the
shelf (fig 19). However, the area covered Ibyth platforms differed: during ship-based
sampling, the shelf break was sampled up td@@9m isobath only in ¢nmiddle of the Bay.

By contrast, aerial surveys always crossedl®@0m isobath and detect important areas in
the northwestern and southwestshelf break that could hardly be detected by ship-based
surveys, due to poor sampling effort in thesmpslareas. Aerial surveyalso suggested that
some common dolphins occur on the shelf kreshile ship-basedbservations showed
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striped dolphins as ¢éhpredominant shelf break speciBsscriminating common and striped
dolphins is difficult from the air and then integpation of our results ahe species level is
difficult with aerial data. We are much more confident in the spatial segregation observed in
spring between common and bottlenose dolphburlance estimates were not calculated for
our ship-based data, because our protocoldcoot take responsive movements into account
(i.e. attraction/repulsion). Such availabilityiases can greatly overestimate abundances,
especially with species such as common dolptiias are reported to be attracted by ships
(Hammond et al. 2006). These responsive movemeate negligible when the survey
platform is a plane, whom speed far exceeds @ dolphins. To summarize, the combination
of aerial and ship-based data allowed to ssingle drawbacks assoadt to the choice of a
unique methodology. Aerial surveys allowed repatitior different seasons, covered a larger
area and therefore could providdative or absolute abundaneehen ship-based data were
well suited to highlights species-specific habiteat does not appesr aerial data.

Spatial distribution of delphinids

In the Bay of Biscay, the shelf break areaegypd clearly, in aerial surveys, as the main
habitat of the small delphinid community. Mdfean 50% of the population concentrates off
the 150m isobath, in less than 20% of the stardya. Some species, e.g. striped dolphins and
long finned pilot whales, were actually excluiv sighted over the shelf break. Bathymetry
is known to affect dolphin distribution and Hasen used for modellindpeir habitat (e.g. Yen

et al. 2004, Hastieet al. 2005). Indeed, shelf-breaks andps are highly prodtige habitats,
which frequently support high detiss of marine predators (Briggs al. 1987, Schoenherr
1991, Springeret al. 1996, Croll et al. 1998), and moreover constitute predictable
oceanographic features involved in proces$et®rmining prey concentration (Joiris 1991,
Joiriset al. 1996, Hunt 1997, Crokt al. 1998, Mehlumet al. 1998). Abrupt topographical
features such as shelf breaks and canymars concentrate zooplankton, which tend to
aggregates by adopting counter-currentsrswing behaviour against up- or down-welling
events (Genin 2004, Shanks & Brink 200Z)ooplankton aggregations, if sufficiently
persistent, can attract organisms belongmthe upper trophitevels (Kaardtvedet al. 2005)

and have been reported on the upper shelf boédke Bay of Biscay (Albaina & Irigoien
2004), near the locatioof a stable, thermo-haline front (Castaktgal. 1999). Young adult
hake Merluccius merlucciyscan be found in abundance alahg slope of northern Bay of
Biscay in autumn and winter months (Poul2fiD1). Shelf edges are also used by mackerel

(Scomber scombrus) as a migratory pathwayl{e Bay of Biscay, Uriarte & Lucio 2001; in

82



the north of Scotland, Reiet al. 1997). Shelf break is also an important spawning area for
sardine (Sardina pilchardus) andchovy (Engraulis enesicolus) (Bellieret al. 2007b). The
pelagic community on the shelf break is oftemminated by the bluerhiting (Micromesistius
poutassou, Gomest al. 2001). All these species are typipaey of common and bottlenose
dolphins in the neritic domain of theybéSilva 1999, Meynier 2004, Pusineri 2006, Sgitz

al. 2006a).

Small delphinids were more abundant in the Isexrt and northern parts of the shelf break in
aerial surveys and in northern and central pdrthe shelf in ship-based surveys. The
southwestern part of the Bay is the rdeefe of the poleward current, an important
mechanism allowing offshore fertilization (G003, Sanchez & Gil @4) determinant in
hake recruitment (Sanchez & Gil 2000). biddion, two canyons, the Cap Ferret and the Cap
Breton, are located in that ar¢lae Cap Ferret canyon is involvedthe formation of seasonal
eddies (Durrieu de Madrcet al. 1999). All together, this hategeneous topography is likely
to promote suitable habitats for small delphiniflee northern part of the shelf could be an
important transition area for small delphinid®ving between the Bay of Biscay and the
Celtic Sea or the English Channel (whiobsts around 25 000 common dolphins: Hammond
et al. 2006), as it is oceanographically connecteth&celtic sea (Planque et al. 2004). In the
northwestern shelf break, satellite imageityows colorations characteristics from deep
blooms (Gohiret al. 2003) induced by cold wers that comes atdlsurface under the action
of intern-waves breaking on the slope (Gerketal. 2004)

In spring, ship-based surveys evidencedmportant spatial segregation between common
dolphins and bottlenose dolphins.thee Bay of Biscay, both spes rely on different preys
stocks: common dolphins mainly target smadllagic fishes (sardine, sprat, anchovy and
mackerel, Meynier 2004) whereas bottlenosephiols feed on larger demersal species,
especially hake (Spitzt al. 2006a). We can hypothesiseaththe spatial segregation
evidenced here reflects this trophic segtiegathrough each predator's preferred prey

distributions.

Abundance estimates

The significance of our abundance estimates hhe #ssessed, and particularly its robustness

to potential bias. The homogétyeof detection probability aoss the strip is a reasonable
assumption for marine mammals (Pollogk al. 2006). However, our absolute abundance
estimate has been calculated under the assumption that the detection probability was equal to

one, which is probably not the case; therefoneatmundance estimate should be considered as
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minimal. Because we cannot calculate pmrgishe detection probability we provided a
sensitivity analysis showing how much abumgka estimate would increase as detection
probability decreases (fig 20).

Recent results provided in July 2005 by SCANS Il surveys (Hamnebral. 2006) give
abundance estimates for common and bottlenog#nishsl on a much wider area than the Bay
of Biscay (nearly all European waters frone t8hetland Islands tGibraltar, i.e 1 000 000
km?). However the most important part béttlenose and commodolphin population is
distributed in the south of the SCANS II study aieahe Bay of Biscay and adjacent waters
(Celtic Sea, English Channel and Spanigintinental shelf). Abundance calculated for
bottlenose and common dolphins within Europeaters were respectively of 12 600 (CV=
0.27) and 63 400 (CV= 0.46). These numbars in accordance with our ATLANCET
estimate for the small delphinid community the Bay and Biscay (56 500; CV= 0.31)
although SCANS Il estimates deal with a muelder area. Even if we considered the
uncertainty and potentiddiases associated to both survetygs suggests that an important
part of the small delphinid community wasncentrated in the Bay of Biscay when our
summer survey was carried out. The smalphiaid population in Etope may experience
extensive variations in thedistribution range, which lead tocal variations in abundance
when focusing on a specific area such the &agiscay, as we olesved during winter 2001-
2002 (fig 20). These changes in distribution hevee characterized drguantified in a near
future, to take efficient management meas When and where fisheries and cetaceans
interact? Such a question requires the modelling of the movements of cetacean populations
between seasons and years. It is costlyntitor the whole European waters. Instead,
specific and smaller areas relevant to a paldgiccetacean community (as the Bay of Biscay
for common and bottlenose dolphins) could benitored every year in order to provide, at
several places within the European waters, tempaadls at medium and large spatial scales.

Conclusion

For the Bay of Biscay, areas of primary instréor dolphins were identified as the shelf

break, canyon areas and river plumes. These aeawlso largely targeted by fisheries,

mainly hake, sea bass, anchand tuna fisheries (Morizwat al. 1999). We also detected an

extensive spatial segregation between comnmzhhbmttlenose dolphins that we attributed to
the spatial distribution of their main preys.tée prey/predator analysis could test this
hypothesis. We finally obtained a minim&usmdance estimate for a particular period (August

2002). A further step in the field of cetaceannagement in European waters would be to

84



study, understand and model this seasonal and bwvauability, in order to know precisely
when and where specific management measures (such by-catch mitigation of bycatch, or

reduction in the fishing effort etc..wWould be required and effective.
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5.2- Distribution spatiale et variabilité temporelle des oiseaux marins.

Nous présentons dangteesection I'étude réalisée sur faspulations d’oiseaux marins. Nous
avons considéré que nos 6 échantillonnagestau étaient chacun une réalisation possible
(un patron) du processus de distition spatiale des oiseaux nmawi A partir de ces 6 patrons
nous tentons de caractériser, dans l'espa@spérance et la variabilité temporelle du
processus dont ils sont issus. Nous accordtglus une attention toute particuliere aux

effets d’échelle associés a ce processus.

5.2.1- Contexte.

Cette analyse se place dans le contexte déiat@la distribution des oiseaux marins d’une
part, et de la variabilité tempaile de cette distribution d’agpart. En d’autres termes, nous
avons cherché a caractériser les deux paraméln processus de distribution des oiseaux
marins, son espérance et sa variabilité. Ces gatametres sont importants dans le cadre de
la définition de zones d’intérét prioritaires, darpermettent de discriminer entre les zones de
fréquentation occasionnelle et récurrente (Bell¢ral. 2007b). Nous avons également
cherché a quelle échelle spatiale la discritimaentre zone de faible et forte variabilité
temporelle était pertinente, de maniere a déteamiiéchelle spatiale la plus adéquate a la
détermination de zones d’intérét prioritaires. difet la variabilité temporelle d’'un processus
écologique comme la distributi@patiale d’un organisme peutriex en fonction de I'échelle
spatiale considérée. Par exemple, les modadédictifs de distributin des organismes ne
sont robustes qu'au dela d'un certain nivediéchelle spatiale. En deca de ce niveau
d’échelle, la grande variabilité du processusddsribution des organismes peut le rendre
imprévisible (Fauchaldet al. 2002). De plus, bon nombre deéthodes analytiques font
I'hypothése de stationnarité decond ordre, autrement dit 'hypeése que la variabilité du
processus écologique est la méme en touttpde I'espace étudié. La détermination de
I'échelle spatiale a laquelle cette variabilité est hétérogene ou homogene dans l'espace
pourrait permettre de définir de maniere indiecla ou les échelles auxquelles la variance du

processus peut étre corgiles comme stationnaire.

5.2.2- Loi de Taylor.

Pour ce travail, nous nous sommes appuyéslesurois de Taylorune des rares lois
empiriques en écologie. Les lois de Taylor @xpnt la relation existant entre la moyenne et
la variance d'un pragssus écologique, le plssuvent la distributio spatio-temporelle des
organismes (Tayloet al. 1980, Taylor & Wowoid 1980). Cetlei fut vérifiée pour un tres
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grand nombre de taxons (Taylor & Wowoid 1980) et, bien que son origine et ses fondements
statistiques aient été trés largement discundal 2004), son existence dans le domaine de
I'écologie n'est plus contestée. la de Taylor exprime la variandéd’un processus comme

une fonction exponentielle de son espérance moyniaeec deux paraméetrasetb.

V b Mt (Eql)

En pratique, ces deux parameétres sont estpaésine régression linéaientre le log de la
variance et le log de la moyenne :

logV a loguM b.(Eq2)

Cette loi exprime tres clairement le lien di&pendance existant entre la moyenne mesurée a
un endroit et la variance de cette mesure amenéndroit. Cette relatiopeut étre obtenue a
partir de données spatiales et temporelles phiaie de mesures répétau cours du temps

ou de mesures adjacentes dans I'espace, au sein de blocs, ce qui permet de calculer une valeur

de moyenne et une valeur de variaagesein de chaque bloc (fig 21).

Fig 21. Modes d’estimation des lois de Taylor, avec des données spatiales (a) et spatio-temporelles (b)

Une des propriétés théorique de la loi de Tagkirson invariance a la taille du bloc utilisé
pour calculer les valeurs aeoyenne et de variance (Keh@@04). Lorsqu’il est calculé avec
des données spatiales (fig 21a) Le parametst généralement considéré par les écologues
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comme une mesure de I'agrégation des orgasssiRerry 1981, Rossi Ravelle 1998) : plus

il est élevé, et plus la distriban spatiale des organismes obgera l'instant t sera agrégée.

5.2.3- Objectifs.

Dans le cas de données spatio-temporethes)/on dispose de plisurs réalisations du
processus de distribution spatiale de I'espéadié¢, le lien de dépendance entre la moyenne
et la variance exprimé par la loi de Tayloit fgue la distribution spatiale des variances est
généralement le miroir (a 'exponentiel pres)laalistribution des moymes. Dans le cas de
mesures répétées dans le temps, plus la mmeyde ces mesures aemdroit donné est forte,
plus cet endroit sera associé a une variance forte. Le corollaire est que des zones présentant
des moyennes identiques auront théoriqueni@nméme variance. On voit bien ici la
confusion qui existe entre stationnarité de peerat de second ordre : dans la réalité, deux
zones peuvent avoir la méme moyenne (et dépondre a I'hypothése de stationnarité de
premier ordre, homogénéité de I'espérance dugasus dans la zone étudiée, section (1.2.3))
mais étre associée a une vaitibtemporelle différente (ete pas satisfaire I'hypothése de
stationnarité de second ordre, homogénéitdadeariance du processus). Nous proposons
d'utiliser le paramétrea de pente de la loi de Taylor ypomesurer la variabilité de ce
processus en s'affranchissant de l'effet diaanoyenne observée : plus cette pente sera
grande, plus la variance espérée sera grgade une moyenne identique. C’est donc par
I'intermédiaire de ce parameétre de pentelaldoi de Taylor que nous avons mesuré la
variabilité temporelle d’'uneane particuliére. Nous proposomians cette étude une adaptation
des lois de Taylor qui permetigar un couplage aux modelesftet mixtes (Pinheiro & Bates
2002) de répondre aux questions suivantespdliy une échelle donnéeslparametres de la
loi de Taylor sont-ils les mémes quelque s@hdroit ou on se situau sein de la zone
étudiée, et (2) a quelle(s) éde¢s) spatiale(s) ces paramétkesient significativement dans

I'espace.
5.2.4- Publication.

Ce travail a fait I'objet de la rédaction d'upeblication, actuellement soumise a la revue

Ecography
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Abstract. Understanding the patterns of spatial amdgeral variations in animal abundance
is a fundamental question in ecology. Henee propose a method to quantify temporal
variations in animal spatial patterns and ttedmine the spatial scale at which such temporal
variability is expresed. The methodology extends frone tApproach proposed by Taylor
(1961) and relies on models of the relatiopsbetween temporal mean and variance in
animal abundance. Repeated obsiowa of the spatial distribuin of populationsare used to
construct spatially explicit motkeof Taylor's power law. Theesulting slope parameters of
the Taylor power law provide local measureshaf temporal variabilityn animal abundance.
We investigate if the value of the slope wearisignificantly with spatial location and with
spatial scale. The method is applied to sesbdistribution in the Bay of Biscay. We study
four taxa (northern gannets, large gulls, aakg kittiwakes) that display distinct geographical
distribution, spatial structar and foraging strategy. Our results show that the temporal
variability associated to the spatial disttibn of northern gannets high and spatially
homogeneous. By contrast, kithkes present large geographiastas associated with high
and low variability. The temporal variability @uk’s spatial distribution is strongly scale-
dependant: at fine scale highriaility is associated to gh abundance, but at large scale
high variability is associated to the exterbakder of their distribution range. The method

provides satisfactory results and useful infaiiores on species spatio-temporal distribution.

Keywords. Bay of Biscay, Scale dependence, $elh Spatio-temporal distribution,
Taylor's Power Law, Temporal variability.
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INTRODUCTION:

Explicit consideration of spatial structure haz@ame to play an important role in efforts to
understand and to manage legical process (Fortin & Da 2005), since most species
present highly dynamic spatial pattern dlistribution (Tobin 2004). Furthermore,
characterising the temporal variability associdtethe spatial distribution of a species is an
important prerequisite to the study of the estsm functioning and tthe establishment of
various management, monitoring ost@ation programs (see Southetilal. 2006). Together
with abundance and variabilityg third concept, scale, mu$te considered to manage
population efficiently (Fleisheet al. 1999). The joint measure bbth spatial ditribution of
abundances and temporal variability allows tfeg distinction betweenccasional, recurrent
or avoided site (Bellieet al. 2007b). In addition, the spatial taxt of these sites must be
clearly measured. To this end, measures ofi@psttucture of densities or occurrences have
to be coupled to an index providing a locatasure of temporal vaility. This index of
temporal variability should be built within aade-dependent framework, in order to detect the
most relevant spatial scales tasim, for example, protected areas.

Methods and examples of the measure ofpma variability (orits antonym “temporal
stability”) exists in the field of soil, hydrogy or vegetation sciencé®lartinez-Fernandez &
Ceballos 2003, Petronet al. 2004, Staelen®t al. 2006) and in most time follow the
methodology developed by Vachaedal. (1985). This method reqeis assumptions such as
normality or independence between sampling points that can be more easily satisfied in the
field of soil than in the fi@ of ecological surveys of anahpopulations. Other approaches
such as the one used by Bjornstadtal. (1999) characterise ebgtly the spatial and
temporal scale at which ecological proceskles dispersion are stotured, but give no
information about the geographic location wherageral variability is minimal or maximal.
The dispersal patterns of animal populations @iéernatively be analgsl using the Taylor
power law. The Taylor power law (Taylor 196Maylor & Woiwod 1980)s a power function
relationship between the variance and meanhaunof organisms that reflects the spatial
heterogeneity of a population within its habithtthe habitat is divided into a number of
equal sized regions or quadratsd the number of organismseisumerated for each quadrat,
then the varianc¥ and the meaM number of organisms per region should obey:

V b Mu(Eg. 1)

The use of the Taylor power law has belangely discussed, and it provides useful
information regarding the dispsal patterns of organismseyrewed in Kendal 2004). With

log-transformed data, the power law becometassic linear model with two parameters, the
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slopea and the intercepb. The model can be fitted with either spatial and temporal data
(Taylor et al. 1980, Taylor & Woiwod 1980). Taylor's works highlighted the species-
specificity of the slope parameter at aemi environmental scale (Taylor & Woiwod 1982),
which was related to intrinsiproperties of the species Haviour. Later, Downing (1986)
demonstrated that the power law exponent cealy both within a spcies and be similar
between different species. Inspatial context, the slope is considered as an aggregation
index. The slope equals unity under the assiommpf a random distrition of animals; is
lower than unity in the case of regular distiion and greater than unity in the case of
aggregated distributions. In a temporal contthé, null expectation for Taylor's power law is
that the slope of the log vance versus the log mean equaliee Kilpatrick & Ives 2003).
However, in the field, the slope usually rasgbetween 1 and 2 {atrick & Ives 2003,
Kendal 2004). Several mechanisms have bpesposed to explain this discrepancy:
measurement errors (Titmus 1988fpchastic demography (Andersenal. 1982) and more
recently, negative interactions among specidhiwia community (Kilpatrick & lves 2003).
Another important property ahe Taylor power law is thscale invariance (Kendal 2004,
Marquetet al. 2005): whatever the scale at which maad variance data are calculated, their
relationships can always besdeibed by the same power law.

When modelled with temporal data, the Taylpower law indicate that the temporal
variability of species abundance increases egptally with increase in abundance. The
strength of this increase, reflected by théugaof the slope parameter, might or might not
change with the spatial location considered.

Here, we intend to use measured variationth@slope parameter tdentify areas of high
and low temporal variability, as well as tlpatial scale at which these variations are
expressed. The main idea is to measureafgiven species, the nations of the slope
(estimated with temporal data) as a functiortha spatial location and of the spatial scale.
These results are important to understand how a agtpulis distributed in its habitat, which
areas are key areas, which are highly variadteswhich scale(s) should be considered when
deciding specific management measures. Toeae these goals, we combine the classical
Taylor’'s power law (Taylor 1961, Taylor & Vilwod 1980) with the mixed-effect models
(Pinhero & Bates 2002) and we trgetential variations of slop@ space as a random effect.
The proposed methodology is applied to seabistridution in the Bay of Biscay. Seabirds
live in a highly variable environment, with an teeogeneous, patchy and scale-dependent
(hierarchical) resource distriban (Ashmole 1971). In turn, thactors affecting their spatial
distribution are also scale depentéSchneider & Piatt 1986, Russlal. 1992). At large-
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and meso-scales, marine top-predator habdats defined by oceanographic features that
control prey concentrations (Russlal. 1992, Hunt 1997, Crokt al. 1998). Seabirds thus
select broad geographical locations for fonggiaccording to their own experience and to
environmental characteristics (Huet al. 1999, Pinaud & Weimergikch 2005), but within
these large patches, the predictabilitypoédator distribution is low (Fauchaéd al. 2002).
The processes driving the fine scale distributid the predators (e.g., prey movements and
conspecific behaviour: Wiens 198Bauchald & Erikstaad 2002, Davoreh al. 2002) are
highly dynamic and act over short temporal scalée. spatial distributionf seabirds present
therefore complex and scale-dependent patt@ndsis likely to exHit important temporal
variations For these reasons, seabirds constita good model to study the temporal
variability of animal distribution. In additiorpany seabirds species are of environmental
concern. They are particularly exposed to ¢neironmental disasters such as oil spill (see
Bretagnolleet al. 2004 for an example in the Bay 8iscay) and are indicators of the
ecosystem health (Mallorgt al. 2006). An accurate description of their spatial distribution,
with explicit identification of high and low temporal variability areas is required to identify

key areas for their effective management ara lErger extant foecosystem management.

MATERIAL AND METHODS:

Seabird data

Six aerial surveys were carried on a monthlgi®an the continental shelf of the Bay of
Biscay (fig 22a), from October 2001 to kéad 2002. The sampling stegy was designed to

fit multiple constraints: the ¢ine shelf area should be covered in a minimal time, and should
allow accurate records of everyesjes encountered (see Bretagneli@l. 2004). The study
area was covered in 6-8 days. The high spedieoplane offers the advantage of minimising
availability bias (Southwelll994) which may result from seabird responsive movement
(attraction/avoidance). Surveys were carrged only under optimal visibility conditions. A
systematic sampling scheme composed of 5000fldmansects perpendilar to the coast was
used to cover the shelf homogeneously @8b). During flights, two observers were
constantly watching a 460m strip (2*230m eagide of the plane). They continuously
recorded individual species, numbers, position (provided by GPS) and time of observation.
The plane was a six seats lower wing aircraft, @mservers took place the two rear seats to
make observations beneath thvings. Environmental data antight parameters (speed,
altitude) were alsoeicorded continuously.
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Fig 22. a) Study area: The Bay of Biscay, 100 000 kmz2 of continental shelf on the French atlantic coast. b) The
sampling scheme, 5000 km of transect, composed of 24 transect parallel to the equator over the continental shelf
and the upper shelf break.

The four most abundant seabtaeka were northern gannetSula bassana large gulls (i.e.,
herring gullsLarus argentatus for 50%esser black-backed gullsrus fuscus for 30%great
black-backed gulld.arus marinusfor 10%; and yellow-legged gulLarus michahelk for
10%), kittiwakes Rissa tridactylq and auks (i.e., common murrélia aalge for 85%
razorbills Alca torda for 15%,and Atlantic puffinsFratercula arctica for 5%. Statistical
analyses were performed at the level of these four taxa (not at the species level). A total of
9863 sightings was obtained for these four taxtaing up to 18981 indiduals (see Table 7).
Prior to the analysis, transects were corackrinto a succession oéctangular quadrats
(termed “bins”) of 5km length and 460m wide.l&e&/e density values were reported within
every bin for each taxon. The choice of Sknmaisrade off between the proportion of zero
values in the data set (staéital distribution of seabird density is inflated with zeros,

especially when finer bins are usedjldhe spatial resdilon of the data.
Table 7: Summary statistics of sightings collected between October 2001 and Mar 2002.

gannets large gulls auks kittiwakes

number of sightings 3354 499 2005 3564
number of individuals 6999 1549 3279 6406
largest sighting 200 110 40 400
mean group size 2.08 3.1 1.64 1.79

Spatial modelling of bird’s distribution.
Before analysing seabird tempoxadriability, we first attemptkto provide detailed maps of
their distribution for each month, in order tsualize their variation across months. These

maps were averaged to obtain mean distivbumaps, which will be later compared to

93



temporal variability maps. Thigreliminary goal olvisual representatiowas achieved using
the binned data. Monthly maps were calculatdg tor month containing a sufficient number
of individuals. We performed intgolations in two distinct stap that separate large scale
trend (induced by first-order nomasionarity) from more local sial structure. In the first
step, a deterministic model was used to aapthe large-scale component of the seabird
spatial distribution, modelled with a Genesalil Additive Model (Hdage & Tibshirani 1990),
using a bivariate smooth function of latituded longitude (see Wood & Augustin 2002). To
avoid overfitting of the data and to restricndy modelling to the large scale habitat, we
imposed a penalty during model fitting and constrained the number of knots to a maximum of
8. The second step consisted in geostatisiitarpolation, using alinary kriging (Cressie
1993), of the spatial errors obtained from thedasgale model, mainly resulting in fine-scale
spatial patterns (local aggregations or gapiis two-step method is known as the regression-
based kriging (Milleret al. 2007). Predicted seabird denstigere calculated into a 10*10km
grid. Monthly maps of seahiis relative abundance were oibeed by summing large-scale
maps (GAM predictions) and residual maps (§&atistical interpolation) for each month.
Then, for each taxon, mean density map weakeulated from montll maps, (mean bird
density per grid cell). These analyses wackieved with R freeware (R development core
team 2003), using mgcv package (Wood 20fik) GAM modelling and Gstat package
(Pebesma & Wesselin 1998) fgpeostatistical analysis.

Temporal variability of bird spatial distribution:

We propose to use the slope partenef the Taylor's power lawo measure the variability of
animal abundance with time at a given spdtahtion. Under the powdaw, higher slopes
predict an exponential increase in variance witliease in abundance and thus constitute an
indicator of high variallity. The challenge is to be able to detect the potential variations of
the slope parameter with space, and then teraene whether these spatial variations are
significant. Such a task requires a flexible miliaig framework that allows for variations of
the model parameters, such as the slope, acgptdia grouping factor, in our case a spatial
block design. In such modelsxdid effects are parameters asatadl to an entire population,
while random effects are associated with indiinl experimental unit drawn at random from
a population, resulting in a mixed-effects drb (Pinheiro & Bates 2002). By associating
common random effects to observations shathey same level of a classification factor
(spatial location in our caseajixed-effects models flexibly pgesent the covariance structure
induced by the grouping of the data. By assaugpéi random effect to the slope parameter of

94



the Taylor's power law, one can measure tmariations of the slope with space. The
comparison with a simpler model built withoundmm effects allows for testing if spatial
variations of the slope are significant.

To estimate the parametaasandb of the Taylor power law (1) we performed a logarithmic
transformation of the data, under which Taylor's Power model becomes:

logV a loguM b (Eq. 2)

Mean and variance of animal abundance weteaioed using raw data from the 5-km bins
(i.e, interpolated data were not used). For each spatial location (bin), the mean and the
variance of the bird density was calculated from repeated surveys. Our aim is to explore
possible variations in space of the Taylor poVeer parameters. To this end, we divided the
Bay of Biscay into blocks. Eferent block widths were sucssively used, from 20km to
100km width, with 5km increment. Fargiven block scal, we obtained blocks, and within

eachj bins. Using the bins, a power law could be fitted for each block. The lower block size
was set to 20km so that each block containdfaecsint number of bins (data) to fit the power

law. A block of 20kn width containg = 8 bins, i.e. 8 mean values and 8 variances. Power
laws were not fitted for blocks wheye< 8. Our aim is to test if, for a given scale, the slope
parameter of the power law varies significaritween blocks. In order to account for inter
block variability in model parameters (i.e. povi@w parameters), a gea function is fitted

to the data (i.e. all blocks swined) and adjusted for inté&tock variability in the model
parameters. Linear mixed-effect model aremded for grouped data in which the response
can be modelled as a linear function of a setoe¥ariables (Pinhero & Bates 2002), which is

the case for the present Taylor power law. Hbeeedata are grouped by blocks representing
spatial location, The response e is the temporal varian@nd the covariable is the
mean. Mixed-effect models allow some parameterbe fixed for all groups (fixed effects)

and other to vary between groufgandom effects). According timese criteria, two models
have been defined and compared for eachkbkmale. The first mixed-effects model is

formulated as follows:
log(;;) A log ;) B b { (Eq.3)

where M, ;is the mean seabird abundance for ifieblock and the™ bin and Vv, its

associated temporal varianéeand Bare fixed effects correspding to the conventional

parameters (respectively slope and intercetthe Taylor power law. In addition, one

random effect is defined as follows: N(O, ). Iy is a random effect for the intercept
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which correspond to random variatiom$ the intercept values in thé" block. The

formulation of the mixed-effect niel ends by a random error ternff  N(O, V2). This

first, simple model (3) is compared to a second (4) that allows raman variations for the

slope parameter:
log(v;;) (A @) log(M;)uB b  (Eq.4)
The random effect for the slope N(O, *) corresponds to random variations of the slope

in thei™ block.

For each scale used, both models were compdihe comparison was achieved according to
the Akaike Information Criterion (AIC), witn ANOVA (see Pinhero & Bates 2002). Both
models were built and compared for each scale, and each tpnealae was extracted
indicating whether the second de performed better than ehfirst; i.e., whether slope
variations between blocks (i.e. with spatiatdtion) were significanbr not. In both models,

we assumed a random effect for the interceprpater, because it has already been observed
that this intercept may vary amorsgmpling location and landscape (Tayobmal. 1980). We
therefore allowed it to vary eadime, to make sure that adysed variations of the slope
among blocks could not be an daiet due to true variations the intercept not being stated

in the model formulation. The intercept is usually considered as a scaling factor related to
sample size (Southwood 1978) andvigsiations are difficult to iterpret in ecological terms
(Taylor & Woiwod 1982).

RESULTS:

Spatial modelling of bird distribution:

The proportion of deviance explained by the GAMSsied strongly amontaxa (table 8). For
gannets and kittiwakes, the large scale trengidained 5-15% of totanodel deviance (table

8). By contrast it accounted for 16-50% totavidace in auks and Large Gulls. Ranges of the
variogram models varied dm 15-50km, though most wer@ 20-30km. No detectable
differences could be found between auks, kittiwakes and gannets. Except in February 2002,
the variogram models could not be fitted foe tharge Gulls. Therefore we used a “nugget”
model (i.e. a flat, unstrinared variogram), and restrictecetinterpolation of the gull density

at a spatial location to ifeur nearest neighbours.
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Table 8: Model parameters associated with the monthly interpolation of seabird densities. % of explained
deviance (dev.) and estimated degree of freedom (edf) are given for each GAM (large trend maps). For the
geostatistical interpolation of GAMs residuals, the kind of variogram model used and its parameters are given:
Nugget (nug.), Sill and Range (ran., given in km).

Species Date dev. edf nug. sill ran. Model
Oct 2001  8.07 6.38 3.05 0.66 31.6 Sph

Nov 2001 5.26 4.70 3.39 0.62 454 Gau
Dec 2001 7.69 5.37 2.05 0.47 22.8 Sph

gannets
Jan 2002 1150 5.91 3.09 1.31 49.8 Gau
Feb 2002 10.10 6.64 1.05 0.87 15.5 Sph
Mar 2002  6.75 5.61 0.91 0.14 24.6 Gau
Oct 2001 25.50 6.07 0.19 0.00 0.0 Nug
Nov 2001 49.70 6.35 0.24 0.00 0.0 Nug
Dec 2001 37.00 6.20 0.27 0.00 0.0 Nug
large Gulls
Jan 2002 32.30 5.65 0.23 0.00 0.0 Nug
Feb 2002 16.60 2.29 0.21 0.05 23.3 Sph
Mar 2002  8.37 2.00 0.98 0.00 0.0 Nug

Nov 2001 46.20 4.82 0.29 0.18 51.0 Gau
Dec 2001 36.70 5.59 0.20 0.26 17.4 Exp
auks Jan 2002 51.90 6.76 0.83 0.28 23.0 Sph
Feb 2002 24.50 5.61 0.70 0.45 20.0 Sph
Mar 2002 50.10 4.60 0.93 0.66 25.1 Sph
Nov 2001 13.60 5.77 1.64 0.72 37.9 Sph
Dec 2001 8.98 5.58 0.94 0.16 32.4 Gau
Jan 2002  8.32 6.58 1.36 1.89 35.8 Sph
Feb 2002 16.00 6.93 1.09 1.87 29.6 Gau

kittiwvakes

Some differences in the leved spatial structurig however appeared amg species: the auks
and the large gulls had the most significardts trends, and the sigluals from the GAM
were spatially structured for auks, gannetd &ittiwakes. Auks presited both an important
large scale trend and a high degree of spatiattsiring in the GAM residuals, and displayed

therefore the strongest spasaucture at any given date.

Fig 23. Example of construction of monthly maps: a) raw data, b) large scale trend modelled by a GAM, c)
Geostatistical interpolation of the residuals of the GAM and d) monthly map obtained by summing b) and c¢). The
example shows the spatial distribution of auks in February 2002.
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Monthly maps are constructed by adding thigdascale trends obteed from a GAM and the
local spatial structure obtained from krigingeirpolation of the residlsof the GAM (see fig
23 for an illustrated example). Monthly interpidas for all taxa showery high variability

of seabird disthution throughout wirgr (fig 24).

Fig 24. Monthly interpolation of seabird data (density expressed in number of birds per km?).

Combining spatial distribution and temporal variability:

The comparison of spatially explicit (eq. 4) versus spatially averaged (eq. 3) models as a
function of spatial scale are detll in figure 25 which indicates homvalues (i.e. the
probability of considering the two models distimghen they are not) varies with block size.
This analysis shows contrasting results far thur taxa consideredror gannets, the model
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(4) (that incorporates slope variations amdacks) performed better than the first only at
the finest scales (up to 30krfig 25a). For gulls and Kkittiakes, the model (4) performed
better at all tested scalesoffn 20 to 100km, fi®25b&d). For auks, the model (4) performed
better cyclically at spéfic scales (around 40, 60 and 100 km, fig 25c).

Fig 25. Probability of considering models (3) and (4) distinct when they are not (y axis, p-value) as a function of
spatial scale (x axis), for the four taxa studied. Dotted lines delineates the significativity threshold (0.05).

We then reported average maps of seabirdilolision in winter 2001-Q02 (fig 26a) together
with the spatial repartition of slopes value isstredn the model (4), at two different scales
(30km, fig 26b and 60km, fig 26c). The figure RGistrates that theemporal variability
associated to seabird distribution variedoag taxa and across spatial location and scale.
Among taxa, high slopes are reported in almdstpatial location in ganets and large gulls,
low slopes in auks, and both high and lowpsls, depending on the spatial location, for
kittiwakes. This indicates that auks preseet tfost temporally stable spatial patterns among
the four taxa studied.
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Fig 26. Average seabirds’ density (Number of individuals/lkm?) during wintering, calculated by averaging
monthly maps (a) ; Spatial distribution of slopes values estimated by the model (4) with a block scale of 30km (b)
and 60km (c). Highest slopes revamportant temporal variaitity. “x” indicates the position of blocs where no
sufficient data were available to estimate a slope value for the Taylor power law.

The temporal variability pattern of gannetggents a smooth north-south gradient of slope
values, with highest slopes observed in the mortipart of the Bay. Téhgradient is however
apparent only at fine scales as at 60lqales the slope values are homogeneous across the
study area. We then conclude tlthis gradient is not sufficigly strong tobe considered
significant for the northern gannet, and will retain that its spatial distribution is highly

variable, can present “core” areas of distiitnu associated locally to lower temporal
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variability (see fig 26a&b), but presentstrong and spatially homogeneous temporal
variability at scales higher than 30km.

In the large gulls, we found that their tempovaliability changed with space at any scale
(see fig 25b). However the joint interpretationnodps of distribution rad variability is not
straightforward, possibly in relation to thact that among the fourxa studied, large gulls
provided fewest data (table 7).i¢t possible that a lack of dateakes the fit of Taylor power
law into each block more sensitive to randomomes. In the Bay of Biscay, large gulls are
mainly distributed in the northeast of theyBénear Brittany coast, fig 26a) which also
harbours numerous fishing fleets (Léauté 199&mporal stability maps suggest that their
spatial distribution during wiet is highly variable and &b they can be encountered
punctually in any point of the Bay (fig 26 b&c).

The distribution pattermbserved in auks is very well sttured, with high abundances into
coastal areas, especially iroffit of Loire and Gironde estuae. If the abundance patch in
front of Loire was associated to important tengpeariability at both scales, the area located
in front of the Gironde estuagnpresented a scale-dependentyse, with high slope values
at a scale of 30km, and lower slopes at aesofl60km (fig 26b&c). Threfore, a change in
scale lead to the reversion of the temporalakality pattern, with fine scale variability of
auk’s distribution maskd at broad scale.

In the case of kittiwakes, the north-south gradafnemporal variability is obvious at small
scale and discriminates clearly between the kittiwakes patches (north-west and central
part of the Bay, fig 26a&b)The gradient remains significa@at a larger scale, but the
temporal variability pattern is modified, asly the northern coastal area (near Brittany

coasts) is associated to very impatteemporal variability (fig 26c).

DISCUSSION

An explanative hypothesis to explain scale-dependent temporal variability patterns.

Most seabird species present scale-dependstrtbdition pattern related to the hierarchical
properties of the marine environment (Sabdee & Piatt 1986, Fauchald 1999, Fauchetichl.
2002). Depending on species and on ecosystemsidered, the kind of factors influencing
their spatial distribution will chnge. The scale at which environmental factors influence bird
spatial distribution change also with the natafehe factor: the brahscale distribution of
predators is often related to bio-climaticrighles when the fine scale distribution is
influenced by prey distribution (Fauchaddl al. 2002; Davoreret al. 2003). To explain the
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scale-dependent pattern of temporal variabitityserved in seabird distribution, we could
hypothesize that the spatial sealt which the temporal varidity is significant reflect the
scale at which the environment influence theritigtion of seabirds. Undehis hypothesis, if
the temporal variability of spial distribution of a given species is expressed at large scale,
this means that the process controlling the spdistéribution of this spcies is influenced by

a large-scale environmental factor. Thus, émgironmental variabk influencing northern
gannet’s distribution should mainly be smatlake factors, because change in temporal
variability across space only occurs at the #salscales for northergannets. In addition,
northern gannet presents theylest degree of temporal nability among tle four taxa
studied. This suggests that thepatial distributioris highly dynamic and is subject to great
changes across month, following the variationsmfenvironmental factor presenting small
scale structure, such prey distributiohhe high and spatialljhomogeneous temporal
variability of gannets spatial distribution coudé explained by the fact that gannets search
and explore the Bay of Biscawer large distances and respaquickly to change in prey
distribution, rather than stay in specific areas.

Auks presented two differentsw@oral variability patterns acading to the scale considered.
Theoretical considerations abdbe hierarchical spatial struce of top predators (in which
high density patches aink scales are nested within |laensity patches at broader scales)
have been developed by Fauchald (1999) angireral descriptions have been provided for
auks (Mehlunet al. 1999, Fauchaldt al. 2002, Davoreret al. 2003). In addition, diver birds
such auks that have restricted dispersion aslénd high metabolic cesand must stay close
to their feeding resource (Ainlest al. 2005). Our analysis suggestsitlat broad scale, auk's
densities in coastal areas are more stableithafishore area. This can corresponds to a first
level of hierarchical distributin that reveal broad-scale habitat (60 km). However, at finer
scales, much variability is expected in high dignareas rather than in intermediate density
areas. During winter, the auks exploit succe$gif@ir areas along the French coast, two of
theses areas are river plunke®wn to be subject to importahydrologic dynamics (Puillat

al. 2004). The observed variability at fineage (around 30km) can be related to the
successive movements of auks from one patctanother, perhaps in response to prey
movements. Fauchald & Tveraa (2003, 2006)ttged a method (First Passage Time, FPT)
to identify the scale of hierarchical patchestbe basis of foraging baviour of predators,
collected with individual loggers. It could be useful to compare scales identified by the
analysis of Taylor power law (based oneefed surveys and populations movements) to
those obtained by data acquirat the individual level.

102



The temporal variability of kittiwakes spdtidistribution is characterized by differences
between the north-west and tbentral patches of abundancé&sese differences are much
clear at smaller scale. We can notice that kitkes are the only speciesdely distributed in

the central part of the bayhe central part of the Bay is less productive than the north-
western shelf break (Genin 2004) - were ganaet¢sfound - or the southern Brittany coast
where upwelling occurs (Lazure & Jegou 1998) wede large gulls are distributed. Ballance
et al. (1997) hypothesised that at sea, the sdatbmmunity was struated by two factors,

the competition and the energetic constraints, that operate at the opposite ends of a
productivity gradient. The competitive speciesth high energetic requirements would
exclude other species fromghiy productive area. The kittake is a small species, less
competitive than larger gulls (which often engaggressive interactions with other birds) or
gannets (that can dive and are more efficentapturing preys). The observed differences
between the two kittiwakes patches in teoh variability could be explained by the
mechanism proposed by Ballanee al. (1997): kittiwakes which try to exploit the most
productive areas must competéhaother birds and are somets excluded, which in turn
increase their variability in ten of abundance. Even if lessoguctive, the central part of the
Bay is also less subject to competition, that @duce the temporal vability of kittiwakes
abundance. This hypothesis imply that the eftefictompetition on tla spatial process of
kittiwakes distribution is mainly acting at locatales because it is at these scales that the
differences between north and central areaseim of temporal vaability are the most

important.

Discrimination of temporal variability patterns

The method proposed provides satisfactory resastsit allows measuring the temporal
variability associated to animal’s spatial distition. For two species (auks and kittiwakes)
the discrimination of stable versus variable atess been made, withggect to spatial scale:
for kittiwakes, the central patch of abundancesess subject to small-scale variation in
abundance than the northwestern one. For aukstalaareas and partieunly the one in front

of Gironde estuarine was a stable area at la@e,seven if it was associated to high temporal
variability at small scale, as fnont of Loire estuarine. Fdhese both species, the use spatial
pattern identified as variable in time cghd be avoided for management purpose.
Management decision would be more effectind sobust if they concerbroad-scale habitat
identified as temporally stable. The case afjéagulls allows us to warn the reader of

applying the method when no seféint data are avable. The case of northern gannets
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highlights the possibility that a species does present stable and variable areas at large-
scale. In this case, the information derived friemporal variability maps is limited, because
small-scale sectors identified as the mostlstaloring a given seasare likely to exhibit
inter-annual variations and ks them unsuitable to suppmanagement decisions.

The idea that the temporal valility associated to meaniaral abundance may vary with
space and with scale allows tes establish a link betweesur method and the concept of
stationarity. In spatial statistics, stationarisya common property afpatial process. First
order stationarity indicates that the expectatid the process is constant across the study
area, and second-order stationanigicates that the viance of the pro@s is constant across
the study areas (Fortin & Dale 2005). Exampleé§rsf-order non-stationarity are the spatial
trends. Our proposed methodology ¢enviewed as an indireateasure of the second-order
stationarity in the process of animal spatiatmution, as we measure how much some areas
are more or less variable than others, and atsahich scales these changes in temporal
variability are the most conspious. An indireciapplication of our method could be the
definition of a scale at which no effects eicend order stationarity are detectable, provided

that sufficient numbers of realisationstbé spatial process undgtudy are available.

CONCLUSION:

Starting from population censusdadistribution patterns, we deribed the way seabirds use
the space available in the Bay of Biscay andweee able to develop a hypothesis to explain
the observed scale-dependent patterns of teahp@riability of ther spatial distribution.
These results provide both insights into thedamental ecology of sdeds and applications
perspective to draw marineqtected areas, if necessary. Quork incorporates explicitly
spatial effects into Taylor's model fitted with spatio-temporal data. We showed that for a
given species the parameterstioé Taylor power law can vary with spatial location, which
enabled the identification of key areas and tblearacteristic scale. Key areas were identified
for auks and kittiwakes, as river plumes in frofitestuarine for auks, and the central part of
the Bay for kittiwakes. Patterns of varialjilisuggest that kittiwakes can use the north-
western part of the Bay even if much vaiiip in kittiwake abundace is expected. Also,
auks fine-scale variability pattern suggesatthwithin their large scale habitat, their
distribution is highly dynamic. On the othband, key-areas are difficultly identified for
gannets because their wide spatial distributdsubject to high temporal variability. This
temporal variability allows us to expect tha¢ithdistribution is highlyadaptable to a change

in environmental conditions.
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Further steps could be achieved by quantifyhregrelative importance of each environmental
factors on the temporal variaibyl of a given speciesto this end, joint recording of seabird
distribution and environmental @ais needed. The local variation of the slope parameter
appears smooth and continuous in our @pfpibn focusing on marine environment. A
different picture could esrge from the analysis of terrestrial data where the environmental

mosaic is much more discontinuough clear boundaries (Steele 1989).
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5.3- Synthése.

5.3.1- Distribution des prédateurs supérieurs.

Ce chapitre a permis de définir les zones ppialeis d’habitat des prédateurs marins du golfe
de Gascogne. C’est en définitive I'ensemdiie golfe de Gascogne qui est exploité par les
prédateurs supérieurs, a lI'exception de la zdeela grande vasiere qui ne semble pas
sélectionnée de maniere préférelte par aucune espece. Il y a en outre une ségrégation
spatiale assez claire entres ldifférents principaux prédaisuChez les mammiféres marins
certaines especes sont quasi-exclusivemdgbdées au talus continental (Globicéphales,
dauphin bleu et blanc) ou au plateau (Grdadphin). Seuls les daupisicommuns semblent
pouvoir étre rencontrés sur 'ensemble du Gdiien que leur distribution au printemps se
distingue clairement de la distribution dgsands dauphins. Ces derniers se montrent
d'ailleurs agressifs vis-a-vis des autres espede cétacés vivant en sympatrie avec eux
(Hertzinget al. 2003, Wedekiret al. 2004), en particulier vis-gis des marsouins communs
(Pattersoret al. 1998). A notre connaissance, aucuneratigon aggressiva’a en revanche

été notée entre dauphins communs et grandghitas. Ce type de mécanisme n’est donc pas
le plus vraisemblable pour expliquer cettegré@ation spatiale, dutant plus que la
ségrégation observée s’exprirdeune échelle large alors que le processus d'interaction
aggressive est un processus local. Dandrawail récent, nous testons I'hypothese d'une
ségrégation pour la ressource clhes deux especes (cf annexe 2). En effet dans le golfe de
Gascogne les petits poissons pélagiques repigst prés de 75% du régime alimentaire du
dauphin commun, et seulement 25% du régatimaentaire du grand dauphin qui sélectionne
plutét des proies démersales comme le Mddétaillé en seain 6.3.5). En couplant
distribution des proiest des prédateurs grace aux donrméE&EGAS (cf. Annexe 2), nous
montrons des associations spatiales avepieies qui differenentre dauphin commun et
grand dauphin. Cependant, les relations obtenaesont pas exactemertlles attendues sur

la base du régime alimentaire des deux espéceétdees, et ces résultats nécéssitent de plus
amples investigations.

Chez les oiseaux marins la dibtrtion des alcidés et des goélafplsis cotiere) se distingue

de celle des fous de Bassandes mouettes tridactyles (nérite). Les zones d’habitat des
alcidés et des goélands sontlkégnent plus marquées. Dans le cas des alcidés, il semble
gu’un habitat océanographique puigése clairement défini sur lzase de deux paramétres, la
bathymétrie (les alcidés sont jmatairement observés dans demes ou la sonde ne dépasse

pas les 100m de fond) et la salinité (les akisiént également tré€quemment observés aux
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alentours des panaches fluw. Le groupe des goélands (ddat grande majorité des
espéeces dans le golfe de Gascogne vivent égaleen milieu terrestret littoral) est trés
inféodé aux eaux littorales du sud de la Bgee. Pour synthétiser ces résultats, nous
proposons la définition de 5 zongiférentes, définies sur leitgre de leurs peuplements en

prédateurs supérieurs (fig 27) :

Zone 1: Talus Nord-Ouest. Cette zone est camasée par de fortes abondances de
prédateurs, autant oiseaux que mammiferesnsakies especes rencontrées dans cette zone
sont sur le talus les dauphiobemmuns et sur le plateau lgeands dauphins, les fous de
Bassan et parfois les mouettes tridactyles.

Zone 2: Talus central. Cette zone contient général de moins fortes abondances de
prédateurs supérieurs, mais une diversité plpoitante. Cette zone difi@ de la premiéere de
par sa population de mouettes tridactyle, plibsndantes (et dont les effectifs dépassent ceux
des fous de Bassan) et par I'occurrence desagipbales noirs et detauphins bleu et blanc

(notamment observés au printendlpsant les campagnes PELGAS).

Zone 3: Talus Sud. Cette zone est la plishe du point de vue des populations de
mammiféres marins, car toutes les espécewrobes dans le golfe de Gascogne y sont
répertoriées, et la plus pauvre (notammenirpsa partie océanique) en terme d’oiseaux
marins, si ce n'est les fous @assan qui se distribuent a egtdroit sur le haut plateau, le

long du Talus (de la méme mare que dans la zone 1).

Zone 4 : Bas plateau. Le groupe d'espece emblégue de cette zone est le groupe des
alcidés, présents uniquement en hiver, lyjga les fous de Bassan puissent étre rencontrés
dans la partie centrale de cette zone. Cettee zomprend plusieurs htdis trés spécifiques

du golfe de Gascogne, les panaches fluviaux deie et de la Girnde, le banc d’Arguin

(banc de sable situé en face d’Arcachon) et le plateau de rochebonne (au large de la Vendée)

pour citer les principaux.

Zone 5: Sud Bretagne. Cette zone, la plus petist, I'habitat préfé@mtiel des espéces de
Goélands, notamment goélandggéintés et Goélands brunseBique trés productive on n'y
observe que rarement les autres especesediok rencontrés dames golfe de Gascogne.
Attention toutefois, ces consi@gtions ne sont valables que ptaudistribution des oiseaux en

mer, nous ne parlons pas ici de la faune litkoextrémement riche sia cote bretonne.
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Fig 27. Zonage du Golfe de Gascogne sur la base de la communauté des prédateurs supérieurs

5.3.2- Variabilité temporelle.

Les populations de mammiféeres marins semtblsoumises a de grandes variations
temporelles en termes d’abomda, avec une augmentation ndéattu nombre d’individus en
été. Ce type de fluctuation a égalemegtatiservé dans d’autres écosystemes (Wisal.
1997). Ces fluctuations peuventmrede migration d’individusentre les zones océaniques et
néritiques du golfe de Gascogrentre les plateaux continentaFrancais et Espagnols, et
entre le golfe de Gascogne, la manche Oudst Eer d’Irlande. La collecte de données sur
de plus larges échelles de temps est nécesskirearactérisation despatrons migratoires.
Les populations d’oiseaux marigsnt trés abondantes en hivet beaucoup moins en éte,
durant la période de reproductioBn ce qui concerne la périothévernale, la distribution
spatiale des oiseaux mariffgotamment des fous de &man et surtout des Mouettes
tridactyles) est plus variable dans la zawwed du golfe de Gascogne'échelle spatiale a

YW

laguelle cette variabilité est héd§éne dans I'espace dépend’dspece. La variabilité de la
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distribution des fous de Bassalest hétérogéne qu’'a de pesitéchelles spatiales (de I'ordre
de 20 a 30km). Dans le cas des mouettes tridactyles, cette hétérogénéité s’exprime également
a de plus grandes échelles (jusqu'a une cerdaikdometres). Ceci permet pour cette espece
de réellement différencier les zones Nordsatl du golfe du point deue de la variabilité
temporelle. Le fait que les distributions deaux marins dans le sud du Golfe soient
globalement moins variables suggere que laabdiié de ladisponibilité des proies est
également moindre dans ces zones. Danadedes alcidés nous avons mis en évidence que
la variabilité temporelle de leur distributi@patiale était échelle-dépendante. A une échelle
de 20 a 30 km, les zones associées aux folies variabilités sontes zones de forte
abondance notamment celle située dans le pardgela Gironde, tandis qu’a une échelle plus
large (50 — 60 km) les zones detéovariabilité sontes zones situées en bordure des zones de
distribution des alcidés dansdelfe de Gascogne. Nous mettons donc en évidence dans le cas
des guillemots un habitat échelle dépendanmfatérisé a large échelle par un préférendum
pour les fonds de 50-80m et a moyenne échelleipa variabilité importante dans les zones
de plus forte productivité océanique commegdasaches fluviaux. On peut donc s’attendre,
dans le cas des guillemots, a une aire de tiépara large échelle stibdans le temps, avec
des zones de présence potentidilen définie, mais avec, a l'intérieur de ces zones, des
mouvements importants de population. Enfingds des goélands nous a permis de souligner
la difficulté d’entreprendre ciype d’étude lorsqu’on ne digpe pas d’un nombre conséquent
d’observations. Nous pensons cagemt que la notion d’habitain mer pour les goélands est
probablement intimement liée a la répartitiggéographique et aux caractéristiques de
I'activité de péche.
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Troisieme partie. De ce qu’ils consomment, en quelle
guantité et comment ils le trouvent.
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6- Analyse proie/prédateur : relations  spatiales et biomasses consommees.

Le chapitre précédent avait pour but de carasetes patrons de distribution des prédateurs
supérieurs. Nous tentons au travers de ceitthage mettre en relatn ces distributions avec

la distribution de leurs proiegotentielles, pour la premiére ria de la période hivernale
(Novembre — Décembre). Nous étendons égahenies résultats fournis au chapitre 5
concernant les abondances des mammiferes marins a I'ensemble des espéces prédatrices du
golfe, de maniére a dériver destimations de biomasse consoées par strate bathymétrique

et par période. Cependant, compte-tenu daatare exploratoire de ces analyses et du
manque de données concernant les régimasemtaires des especes prédatrices (et
notamment des oiseaux) nouswgas pas jugé lI'avancement des travaux et la robustesse des

résultats suffisant pour eéaliser une publication.

6.1- Distributions spatiale des proies potentielles.

6.1.1- Les campagnes EVOHE.

Les données de distribution des especesprbies potentielles erhiver nous ont été
gracieusement fournies par JRoulard (IFREMER Nantes) abnt issues des campagnes
EVOHE, campagnes hivernales de chaletag fond (Poulard &lanchard 2005). Ces
campagnes, au nombre de 14, eurent lieu chagnée en hiver enttes mois d’Octobre et
Décembre depuis 1987 (avec des trous en 18883 et 1996). Le plan d’échantillonnage est
stratifié en fonction de la latitude et depifondeur (fig 28). Un didut a Grande Ouverture
Verticale (GOV) est utilisé pour échantillonner pespulations de poisson. La durée des traits
de chalut est de 30 minutes, a une vitessd deeuds. Les chalutages ont été effectués la
journée exclusivement. A lissue du chalades especes péchées sont dénombrées et
pesées, et les donné&xaltées ont ainsi étérverties en estimations de biomasses. Nous
avons utilisé dans ce chapitre les estimationbideasses de poissonrpeait de chalut. Le

nombre de trait d’échantillonnage a ¥aentre 70 et 135elon les campagnes.
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Fig 28. Plan d’échantillonnage des campagnes EVOHE (chalutages de fond)

6.1.2- Procédure de sélection des prgpegentielles des prédateurs supérieurs.

Nous avons sélectionné, parmi les 13Ipéees disponibles, quelques espéces clefs
susceptibles d’étre dgsoies pour les prédateusapérieurs. Nous neggiosions pour ce faire
gue de la description du régime alimergadu grand dauphin sur le plateau continental
(Pusineri 2006), le régime alimentaire des autsgmeces de prédateurayant pas été décrit
dans le golfe de Gascogne. La définition ates proies potentles a donc da répondre a
d’autres critéres, et nous avoretenu le critere dlaondance. En effet, le gain énergétique
associé a la consommation de telle ou telleie dépend non seulement de la quantité
d’énergie contenue dans la proie elle-mémajs aussi de I'énergie que le prédateur a di
investir pour capturer cette proie. Lesp&ses les plus abondantes sont ainsi plus
consommeées, car capturables avec un effwindre que des especes rares qu’il faudrait
rechercher (Furness 2006). Les petits poissongipgéks riches en lipides de la famille des
Gadidés et surtout des Clupéidés, trémnalants dans de nombreux écosystémes, y
constituent une grande partiel régime alimentaire deséulateurs supérieurs (Pawdy al.
1998, ICES 2000, Barregt al. 2002). Nous avons donc dans un premier temps sélectionné
les especes les plus fréquentes, dont la somaprésente plus de 90% des effectifs en
biomasse (table 9). Parmi ces espéorg)otera la présence du sanglier m@apros apelet

du merluMerluccius merluciugjui figurent rarement au menusdprédateurs supérieurs (le
merlu constitue néanmoins une part importahtgégime alimentaire du grand dauphin). En
particulier le sanglier marin £an poisson démersal aux écaillebustes et guantes, dont
méme les goélands bruns, pourtavides de détritus (Furnest al. 1992), refusent
I'offrande (pers. obs.).
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Table 9. Principales espéces (en biomagsbantillonnées durant les campagnes EVOHE

Nom latin Nom commun Famille Fréquence Abbréviation
Trachurus trachurus Chinchard Carangide 0.446 Tra
Micromesistius poutassou Merlan bleu Gadide 0.262 Mic
Capros aper Sanglier marin Caproide 0.038 Cap
Trisopterus minutus Tacaud Gadide 0.036 Trism
Scomber scombrus Maquereau Scombride 0.032 Sco
Engraulis encrasicolus Anchois Engraulide 0.023 Eng
Sardina pilchardus Sardine Clupeide 0.019 Sar
Merluccius merluccius Merlu Gadide 0.017 Mer
Trisopterus luscus Capelan Gadide 0.017 Trisl
Argentina silus Argentines Argentinide 0.015 Arg

Nous excluons donc le sanglier marin et gardomsddu qui fait partie du régime alimentaire

des grands dauphins (Spi al. 2006a). Nous ajoutons aweufs especesetenues les
biomasses de I'ensemble des poissons de la famille des Ammoditidés et les biomasses de
'ensemble des petits céphalopodes, qui dont deux également des proies potentielles
(Pauly et al. 1998, Huntet al. 2005). Nous avons donc Xjroupes de proies, 9 mono-

spécifiques et 2 regroupant plusieurs espéces.

6.1.3- Cartographie des proies potailes des prédateurs supérieurs.

Nous avons commencé cette étude en cartogmpleis habitats principaux des 11 groupes de
proies potentielles, de maniére a visualiserdennées disponibles. £eartographies ont été
réalisées en utilisanl'ensemble des données issudes campagnes d'échantillonnage
EVOHE, et représentent donc la répartition nmmngesur les 15 derniéres années des habitats
préférentiels des proies. Leonnées de biomasse par traitt été log-transformées puis
interpolées par krigeagordinaire (Cressie 98). Les cartes produge(fig 29) montrent
I'étendue des aires de distribution degpéees. Nous insistons sur le fait que ces
représentations sont issues de données log-tramsés, et ne reprégent donc que des aires
de distribution moyenne en gommant la variabiditie aux traits de chaluts exceptionnels. On
y distingue des espéces avec des aires débdisdn plutbt cotieres (Ammoditidés, Anchois,
Capelan, Sardines), des espéces largemenibdéts sur le plateazontinental (Chinchard,
Maquereau, Merlu, Tacaud) et des espéeces préseatga aires de didttion s’étendant pres

du talus continental (Argentines, Merlan bleu). La structuration spatiale des aires de
distribution differe également entre espec&ertaines ont des ras tres continues
(Ammoditide, Chinchard, Cephalopodes, Merl&eu, Merlu, Tacaud) présentant une
structuration a grande échelle, d’autres prieserdes distributions epatchs mieux définis

structurées a des échelles spatiales plus fiaachois, Capelan, Maquereau, Sardines).
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Fig 29. Cartographie des sliributions spatiales (logabondances) des princilgs especes de poissons
pélagiques présentes en hiver dans le golfe de Gascogne
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Fig 29-suite. Cartographie des didititions spatiales (log abondances)sderincipales especes de poissons
pélagiques présentes en hiver dans le golfe de Gascogne
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6.2- Relation spatiale entre distribution des proies et des prédateurs.

6.2.1- Objectifs.

L’objectif de cette étude est d’'identifier les espede proies dont la répartition moyenne peut
étre mise en relation avec la distribution deédpteurs observée aours de la premiére
partie de I'hiver 2001-2002 (mois d’Octobr&Jovembre et Décembre), période qui
correspond a I'échantillonnagé/BHE. Ce type d’information éitile car pour la majorité
des prédateurs supérieurs dufgale Gascogne, et en partienlpour les oiseaux, aucune
étude de régime alimentaire n'a été lis&e. Nous espérons donc apporter quelques
informations via des analysepatiales exploratoires.

6.2.2- Préparation des données de proies et de prédateurs.

Avant d’étre analysées, les donnélesproie et de pdateurs ont été agi@es sur les points
d'une grille de 20km*20km ; de maniére hmrmoniser les deux échantillonnages. Cette
harmonisation n’est pas sans conséquence pulsggeain de I'analyse ne pourra pas étre
inférieur a 20km. Pour chaqymint de grille nousavons calculé la moyenne des biomasses
de chaque espéce de proie par traits de chalutés a 15km ou moins du point de la grille,
ainsi que le nombre moyen dseiaux comptés par km parcourus dans cette méme zone. Nous
avons utilisé les 3 especes d'oiseaux les phandantes a cette époque, c'est-a-dire les fous,
les mouettes tridactyles et les alcidés. Watographie de la drdbution spatiale des
prédateurs au début de I'hiver (OctobreDéacembre) est disponible dans la publication
présentée précédemment (section 5.2.4).

6.2.3- Analyse des relations proie-prédateur.

Les données de biomasse et d’abondance deatpugd par points deilie ont ensuite été
utilisées pour caller des « cross-correlogrammes »0d@@erts 1997, p.48). Il s’agit de
coefficients de corrélations calculés suivahisieurs intervalles ddistance. Pour évaluer

leur significativité, nous ns effectué 999 permutatiordes données de prédateurs
uniguement et calculé 999 cowglammes croisés, de manié@roduire des intervalles de
confiance a 95%. Les corrélogrammes croisés abtenus sont présemstén figure 30 (fous),

31 (alcidés) et 32 (mouettes tridactyles) et 'ensemble des liens gu’ils mettent en évidence
sont résumés en table 10. Les corrélogramnusés ont été calculgmur 10 intervalles de
distance allant de 20 a 200 km.
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Fig 30. Corrélation spatiale entre les fous de Bassan et leurs proies potentielles. Les corrélations significatives
sont en couleurs, rouge pour les corrélationsifpes et bleu pour les corrélations négatives.
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Fig 31. Corrélation spatiale entre les alcidés et leurs proies potentielles. Les corrélations significatives sont en
couleurs, rouge pour les corrélations positives et bleu pour les corrélations négatives.
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Fig 32. Corrélation spatiale entre les mouettes tridactyles et leurs proies potentielles. Les corrélations
significatives sont en couleurs, rouge pour les corréfetipositives et bleu pour les corrélations négatives.

Table 10. Récapitulatif des corrélations spatiales prédateurs/proies potentielles. Sont reporté pour chaque
prédateur la corrélation (positive + ; négative —; pas de correlation X) et I'échelle spatiale a laquelle elle
s'exprime.

Prédateur |Fous Alcidés Mouettes

Proie Echelle (km) Lien Echelle (km) Lien | Echelle (km) Lien
Ammo 40 - 60 - X X X X
Arg 60 - 200 + X X 60 - 200 +
Ceph X X 60 - 200 + X X
Eng 60 - 40 - 200 + X X
Mer X X X X X X
Mic X X 60 - 200 - 40 +
Sar X X 160 - 200 + X X
Sco X X X X X X
Tra X X X X X X
Trisl 40 - 20; 120 - 200 + X X
Trism X X 80 - 200 - 40 -
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Dans notre cas, les relations splas observées entre proiepstdateurs s’expriment le plus
généralement a des échelles relativement lai@emrtir de 60km). Um seule exception, la
corrélation entre Alcidés et Capelahriéopterus luscysqui est significative a 20km. Les
proies montrant une corrélation positive avex peedateurs sont les Argentines (corrélation
positive avec fou de Bassan et mouettes trides}tyles céphalopodes (avec les alcidés), les
anchois (avec les alcidés), lena@ bleu (avec les mouettes aatyles), les sardines (avec les
alcidés) et les capelans (avec les alcidés)altgnc un lien positif entre la distribution de ces
6 espéeces de proies et la dimition de nos trois especes deaux. Trois especes de poissons
ne sont pas du tout liees adstribution des prédateurs : d¢dinchard, espece tres largement
dominante dans le golfe de s&agne, le maquereau et le mefdians ce derniecas c’est un
résultat attendu car le mhe ne fait pas du tout partie dugigne alimentaire des oiseaux). Il
est intéressant de notgue la distribution des alcidés dé&aucoup plus liéa la distribution

des proies que ne le sont tistributions des fous et deouettes. lls sont donc probablement
de meilleurs indicateurs de la distributionsderoies, du moins en ce qui concerne leurs
habitats a grande échelle. En effet, les alcidés ont des contraintes énergétiques fortes et des
capacités de déplacement réduites. Plus qaatrd’s espéces présentant des capacités de
dispersion plus importante comme les fousles mouettes tridactyles, ils doivent donc
maintenir leur distribution dans des zoned’abondance des proiest importante (Ainlegt

al. 2005).

L’absence de corrélation observée dans le cadaless de Bassan et des mouettes montre que
leur distribution en 2001-2002 reflete mak lzones d’habitat depoissons. Ceci peut
s’expliquer par une grande vdian de leur distribtion spatiale d’'une année sur l'autre en
fonction par exemple des proies disponiblesdig que les alcidés sont plus inféodés a des

habitats particuliers, mieux définis.

6.2.4- Limites de I'étude.

Cette analyse exploratoire est limitée parclantrainte des deuxchantillonnages tres
différents, d’'une part la camgae EVOHE et de l'autre les survols ROMER. En effet les
méthodes géostatistiques d’analyses spatialesgmb de mettre en relation les distributions
des plusieurs variables ont besoin de cas happues, c'est-a-dirde disposer des données
de proies et de prédateurs aux mémestpoiNous avons donc di harmoniser les deux
échantillonnages sur une méme grille ce quiitdducapacité de I'aalyse a reconnaitre des
structures a des échelles finéous avons néanmoins pu tine en évidence des liens a

grande échelle entre les prédateurs (notamtasraicidés) avec certaines espéces de poisson.
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Toutefois, seule I'étude desgignes alimentaires de ces @gix en hiver pawait confirmer
gu'’il existe bien un lien direct entre ces esgede poissons et nos prédateurs. En effet, les
corrélations spatiales observées peuvent tout aiessiétre le fruit de coincidence des zones
d’habitat, sans qu’il existe pour autant deita®le lien trophique. Him, notre comparaison
s’appuie sur deux échantillonnages trés différeht point de vue temporel : les données de
prédateurs ne concernent go’ hiver tandis que les données teies sont des moyennes
calculées sur 15 années. Ceci peut constiturer source d’erreur septible d’expliquer
I'absence de corrélation spatiale entre proie s : la distributiodles fous de Bassan et
des mouettes tridactyles n’est peut étre pal&mraux distributions des proies des années
antérieures. Nous n'avons pas pu testmtte hypothése demaniére robuste car
I'échantillonnage EVOHE durant une seule anmeée relativement restreint dans la zone
ROMER (57 points de chalutageg qui déja donne beaucoup tdavail aux scientifiques a
bord mais fait malheureusement peu pour caladsrcorrélations spates (cf 1.3.1).

6.3- Evaluation de la pression de prédation exercée par la communauté de
prédateurs supérieurs dans le golfe de Gascogne.

6.3.1- Objectif.

L’évaluation de la pression de prédationpoeée par les prédateurs supérieurs a la
communauté de proies vivant dans un écesyst est un pré-requisdispensable pour
intégrer le compartiment des prédateurs gapés a des études globales du fonctionnement
des réseaux trophiquesglagiques (Paulgt al. 2000). L'intégration deprédateurs supérieurs
dans ce type d’étude répond aixi®bjectifs : d’'une part quel e§mpact de cette prédation
sur la structure des communautés de proiestréd’aart quelles abondances de proies sont
nécessaires a la survie dexpulations de prédateurs stipérs (Furness 2006 in Bo al.
2006). Dans cette section, nousg@ntons des estimations derbasses consommeées, au sein
de trois strates bathymétriquespeur 2 saisons différentes, d@niére a mettre a disposition
de la communauté scientifiquesddonnées de base permettant d’incorporer le compartiment
des prédateurs supérieurs ddes études du fonctionnementrégseau trophique du golfe de
Gascogne.

6.3.2- Démarche de I'analyse.
Pour cette analyse nous avons découpé notredtétugle en trois zonesddinctes (fig 33a, p.
129), la zone cétiere (de poofdeur inférieure a 100m ; 35000 km?), la zone du plateau
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(comprise entre 100 et 150m fiend ; 35000 km?) et le talus (profondeur supérieure a 150m;
30000 km?). Nous considérons également deuxssisla saison hiveate (Octobre a Mars)

et la saison estivale (Avril a Septembre). L’obfeest de fournir, pasaison et par zone, une
estimation des biomasses de proies consommpgeses prédateurs supérieurs. Aprés avoir
traité chaque communauté sépaent dans les paragraphes précédents, nous intégrons dans
cette étude a la fois les popudais d’oiseaux et de mammits marins. Nous utiliserons 10
groupes taxonomiques différents, 8 pour le®aix : Goélands, Mouettes, Fous, Alcidés,
Labbes, Puffins, 8tnes et Laridésp.; et 2 pour les mammiféresarins : Petits delphinidés

et Globicéphales. Pour cela rlous faut, par saison, paone, et pour chaque groupe
taxonomique (i) une estimation d’abondance ; (i) régime alimentaire ; (iii) les besoins
énergétiques. La collection de ces données fouie une communauté yderendre plusieurs
dizaines d’années (Huaet al. 2005) et dans le ca® la communauté dedatateurs supérieurs

du golfe de Gascogne, l'information est pardedlat inégalement répartie selon les taxons.
Nos échantillonnages par survols vont nous permadtngoser la premiére pierre, c'est-a-dire

les estimations d’abondance. Les régimes alimentaires des petits delphinidés ont été détaillés
par Pusineri (2006) ; mais peu de travaux dgesee existent pour les oiseaux marins dans le
golfe de Gascogne (mais voir Pasquet 198&udNaurons donc recaua une description
simpliste du régime alimentaire qui devrait pettre une adaptation de nos résultats dés lors
que de nouvelles informations seront a digmss Enfin, les besoins énergétiques de nos
prédateurs ont été estimés a partir d’équati allométriques développées pour d’autres

écosystemes.

6.3.3- Besoin énergétiques et régirakmentaire des oiseaux marins.

Les informations concernant les besoinsergatiques et les régimes alimentaires des
différentes espéces d'oiseaux marsont listées en table 11. EMR (KJ/jours) a été calculé
pour toutes les especes selon les équationsétitmues développées par Ellis & Gabrielsen
(2001) ; a savoir

22.06um>***(Eq. 5) pour les procellariiformes ;

3.90um>®™* (Eq. 6) pour les pélécaniformes et

11.49um®™®(Eq. 7) pour les charadriiformes (m éténtnasse de I'oiseau, en grammes). Les
valeurs ainsi calculées des FMR sont multipliées par un facteur d’assimilation deel.33 (

nous considérons que 75% de I'énergie iégéar un prédateur est utilisée, Heinal. 2005).
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Table 11. Besoins énergétiques et régimes alimentdeeglifférentes espéces d@aux marins. Noms latins ;
abbréviations utilisées pour les désigner dans la suite de ce document ; masse (en Kg) ; besoins énergétiques
journaliers (ou Field Metabolic Rate, FMR exprimé en Kj/g) ; régime alimentaire (proportions en masse) divisé

en 4 catégories : Invertébrés variés (lv), Poissons gras (Pg), Autres poissons (Ap), Céphalopodes (Ce). La
colonne « Diet ref » désigne les différentes références dont sont issues les proportions en proies des régimes
alimentaires : 1- ICES (2000) Atlantique Nord Ouest, 2- ICES (2000) Mer baltique, 3- ICES (2000) Atlantique
Nord Ouest et Hunt et al. (2005), 4- Arcos (2001), 5- Valeurs assumées. En I'absence de valeurs publiées dans
le golfe de Gascogne, nous avons choisi, dans la mesure du possible, des valeurs issues d'écosystemes
comparables.

Species Abb m(Kg) FMR %lv %Pg  %Ap %Ce Dﬂlaeft
Larus argentatus La 1.15 2409 10 50 40 0 1
Larus fuscus Lf 0.88 1979 10 30 60 0 2
Larus maritimus Lm 1.68 3161 10 50 40 0 1
Rissa tridactyla Rt 0.44 1208 25 75 0 0 1
Larus melanocephalus Lme 0.28 873 50 50 0 0 5
Uriaa aalge Ua 0.99 2163 0 95 5 0 2
Alca torda At 0.72 1721 0 95 5 0 3
Fratercula arctica Fa 0.46 1247 0 95 5 0 2
Sterna sandvicensis Ss 0.24 782 0 50 50 0 1
Sterna hirundo Sh 0.12 475 5 65 30 0 5
Calonectris diomedea Cd 0.85 1613 35 25 25 15 1
Puffinus gravis Poa 0.89 1657 50 25 25 0 1
Puffinus griseus Pgi 0.79 1544 50 25 25 0 4
Puffinus mauretanicus Pm 0.50 1177 0 40 60 0 1
Puffinus puffinus Pp 0.48 1148 50 25 25 0 1
Sula bassana Sh 3.20 5860 0 95 5 0 1
Catharacta skua Cs 1.40 2085 10 80 10 0 1
Stercorarius longicaudus Sl 0.30 690 10 80 10 0 1
Stercorarius parasiticus Sp 0.47 952 10 80 10 0 1

6.3.4- Composition spécifique des groupes taxonomiques d’oiseaux.

Les espéces d’'oiseaux ont étegroupées en 7 groupes taxonomiques distincts ; dont la
composition spécifique est résumée dans la table 12. En plus de ces 7 groupes nous incluons
celui des laridés, qui correspoadoutes les observations domdéntification n'a pas été plus
précise. La composition spécifiquarie en fonction de la zor(ebte, plateau ou talus) et/ou

de la saison pour les goélandiss mouettes et les puffins. ltegroupement de certaines
especes au sein de groupes taxonomiques permet de tenir compte de la majorité des
observations non-identifiées jusqu'a l'espece, et permet pour des taxons faiblement
représentés (sternes etffms) d’augmenter le nombrele données pour calculer une
estimation d’abondance. La composition spécifiqaeehaque groupe est donnée dans la table
ci-dessous, conjointement awaleurs de FMR et de régiselimentaires calculées par
groupe. Les proportions de chaque espéce audagingroupe ont été calculées a partir des
observations identifiées jusqu'a I'espéce, eorapour les couvertures hivernales ; en avion

et bateau pour les couvertupgmtaniéres et estivales.
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Table 12. Composition spécifique, FMR et régimes alimentaires des groupes taxonomiques utilisés pour calculer
les volumes de biomasses consomnpéesles oiseaux marins dans le golfe de Gascogne, par zone (cOte,
plateau, talus) et par saison.

Groupe Saison Zone Composition spécifique FMR Iv Pg Ap Ce
0, . 0, . 0,
Goélands Hiver cote Zﬁ]ﬁ’ La; 11% Lf; 17% 2489.54 10 478  42.2 0
0, . 0, . 0,
Goélands Hiver plateau E?n/o La; 13% Lf; 28% 2563.66 10 474 426 0
0, . 0, A0,
Goélands Hiver talus E?n/(’ La; 37%Lf; 4% 2279.98 10 426 474 0
Goélands Ete cote 50% La ; 50% Lf 2194 10 40 50 0
Goélands Ete plateau 10% La ; 90% Lf 2022 10 32 58 0
Goélands Ete talus 65% La ; 35% Lf 2258.5 10 43 47 0
Mouettes Hiver cote 84% Rt ; 16% Lme 1154.4 29 71 0 0
Mouettes Hiver plateau 95% Rt ; 5% Lme 1191.25 263 737 0 0
Mouettes Hiver talus 95% Rt ; 5% Lme 1191.25 26.3 73.7 0 0
Mouettes Ete cote 20% Rt ; 80% Lme 940 45 55 0 0
Mouettes Ete plateau 86% Rt ; 14% Lme 1161.1 28.5 71.5 0 0
Mouettes Ete talus 48% Rt ; 52% Lme 1033.8 38 62 0 0
0, . 0, - [0,
Alcidés Année total Egﬁ’ Ua; 10% At; 5% 2073 0 95 5 0
Sternes Année total 85% Ss ; 15% Sh 735.95 0.7 52.3 47 0
Puffins Hiver total 10% Cd ; 90% Pp 11945 485 25 25 15
) . 2% Cd ; 53% Pga ; 5%
Puffins Eté total Pgi ; 17% Pm ; 23% Pp 1451.8 412 276 30.9 0.3
Fous Année total 100% Sb 5860 0 95 5 0
Labbes Année total 97%Cs ; 2%SI ; 1% Sp  2045.77 10 80 10 0
Laridés Année total ? 1600 10 50 40 0

Les paramétres (FMR et régimes alimentaires) de chaque groupe taxonomique correspondent
a la moyenne des paramétres des espéces composant le groupe, pondérée par les proportions
de chaque espece au sein du groupe. Pour le groupe des laridés, les valeurs de FMR et de

régime alimentaire ont été établies coename moyenne entre goélands et mouettes.

6.3.5- Besoin énergétiques et régimkémentaire des mammiféres marins.

Les informations concernant les besoinsrgatiques et les régimes alimentaires des
différentes especes de mammiferes marins saéesisen table 13. Pour les petits delphinidés,
nous avons utilisé le FMR défini par Pusin€D06), dont le calcul tient compte de la
structure démographique de la population déspdelphinidés (en effet les jeunes individus
ont un métabolisme plus important que les adulet la relation allométrique n’est pas la
méme).

En revanche, le calcul du FMR pour les Glopita#les a été fait sur lzase de I'équation de
Kleiber (1975) qui permet de définir le métabolisme basal :

BMR ey 70 M °(&Q. 8), m la masse en kg en assumant un poids moyen de 1500kg.
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Table 13. Besoins énergétiques agimées alimentaires des différentespéces de mammiféres marins. Méme
Iégende que pour la table 3. L'index des références pour les régimes alimentaires (Diet ref) est le suivant ; 1-
Meynier et al. 2004 ; 2- Spitt al. 2006a&b ; 3- Pusineri et al. 2007 ; Ringelstein et al. 2006 ; 5- Pauly et al.

1998.

Espéces Abb Zone m (Kg) FMR %lv %Pg  %Ap %Ce Dr:eeft

Delphinus delphis Dd coOte/plateau non utilisé 19534 0 80 15 5 1
Stenella coerulecalba Sc  cOte/plateau  non utilisé 46336 0 0 50 50 2
Tursiops truncatus Tt  cote/plateau non utilisé 19534 0 5 85 10 2
Delphinus delphis Dd Talus non utilisé 19534 5 70 15 10 3
Stenella coerulecalba  Sc Talus non utilisé 46336 5 30 45 20 4
Tursiops truncatus Tt Talus non utilisé 19534 0 15 60 25 5
Globicephala melas Gm Total 1500 176312 0 0 25 75 5

Le FMR des globicéphales est ensuite calculé a partir du BMR a I'aide de I'équation

FMR BMR FA FT(Eg.9) u

Ou FA est le facteur d’assimilation, que noasons fixé & 1.25 .@. 80% de I'énergie
consommeée est utilisée), FT est un facteutedmin qui dépend de l'activité générale de
I'espece. Il est égal a trogour les mammiferes marins, mais nous I'avons réduit a 2 dans le
cas des globicéphales qui sont des animaux glides. Nous sommeaonscients que la
définition de ces parametres peut paraitsaldeuse dans le cas du globicéphale, espéce pour
laquelle tres peu d’informations sont a diésposition de la communauté scientifique.
Cependant ils peuvent étre rencontrés en merabnséquent dans le golfe de Gascogne, et
leur régime alimentaire particulier (compaosgsentiellement de céphalopodes), en font des
consommateurs singuliers au sdml’écosystéme. Nous pensons donc qu'il est important de

fournir une base d’inforation pour cette espéce.

6.3.6- Composition spécifique des groupes de mammiféres marins.

Nous n'avons formé que deux groupesxot@miques pour lesmammiféres marins,
conformément aux estimations d’abondance noes avons fournies f(@ublication n°® 2,
section 5.1.4). Toutefois la wyosition spécifique du groupdes petits delphinidés a été
définie pour chaque zone et pour chaque sa®maniére a rendre compte le plus finement
possible des habitudes alimentaires de casiarx, qui sont les seuls pour lesquels nos
données de régimes alimentaires corresponderts atddes ayant été menées dans le golfe de

Gascogne. Ces informations sont présentées en table 14.
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Table 14. Composition spécifique, FMR et régimes alimentaires des groupes taxonomiques utilisés pour calculer

les volumes de biomasses consommées par les mammiferes marins dans le golfe de Gascogne, par zone (cote,

plateau, talus) et par saison.

Groupe Saison Zone  Composition spécifique FMR Iv Pg Ap Ce
petits . A 0
delphinidés Hiver Cote 100% Dd 19534 80 15 5
petits Hiver Plateau 83% Dd:8,5% Sc:8,5% Tt 21812 66.8 239 9.3
delphinidés
petits . 51,5% Dd : 24,25% Sc :
delphinidés Hiver — Talus 2700 26033 3.8 47 332 16
petits Eté Cote  95% Dd ; 5% Tt 20874 0 762 185 5.3
delphinidés
petits Eté  Plateau 23% Dd:77% Tt 40171 0 222 69 88
delphinidés
petits Eté  Talus 59% Dd:29% Sc:12% Tt 22750 22 47 28
delphinidés
Globicéphales Année Total 100% Gm 176312 0 0 25 75

6.3.7- Estimations d’abondance deseaux et mammiféres marins.

A partir des données de survoigus avons procédé au caladds abondances de chaque

groupe taxonomique, par stratettyanétrique et par mois (tabls). La méthode de calcul

des abondances est décrite dengublication n°2, section B4. Nous rappelons que les

intervalles de confiance a 95% ont éténdg par bootstrap dbloc (Hall 1995).

Table 15. Estimations d’abondance (arrondies a la centaine prés) calculées par groupe, par zone et par date
d’échantillonnage. Les estimations d'abondance sur fond blanc correspondent & la période hivernale, et les
estimations sur fond grisé corgandent a la période estivale.

Cote (<100m)

Plateau (100-150m)

Talus (>150m)

Groupe Date estim 1C.95% estim 1C.95% estim 1C.95%
Petits delphs  Oct 2001 0 [0_0] 500 [100_1100] 5600 [1700_10600]
Petits delphs  Nov 2001 500 [0_1500] 1500 [200_2600] 900 [100_2400]
Petits delphs Dec 2001 200 [0_600] 3000 [0_7900] 8800 [2200_17400]
Petits delphs Jan 2002 1200 [200_2300] 7500 [3600_12000] 17900 [5300_35600]
Petits delphs Fev 2002 2500 [600_5200] 11400 [6300_17900] 12500 [1400_31500]
Petits delphs Mar 2002 3000 [900_5800] 5300 [0_13800] 4200 [1100_8100]
Petits delphs Aug 2002 20900 [2100_43800] 5300 [1300_10400] 28900 [10700_50600]
Petits delphs  Jun 2003 100 [0_200] 100 [0_400] 3700 [100_8900]
Petits delphs  Mai 2004 0 [0 0] 0 [0 0] 900 [100_1700]
Globicéphales Oct 2001 0 [0_0] 0 [0_0] 0 [0_0]
Globicéphales Nov 2001 0 [0_0O] 0 [0_0] 300 [0_800]
Globicéphales Dec 2001 0 [0_0O] 0 [0_0] 400 [0_1100]
Globicéphales Jan 2002 0 [0 0] 0 [0_0] 500 [0_1200]
Globicéphales Fev 2002 0 [0_0] 1700 [0_5100] 1900 [0_3800]
Globicéphales Mar 2002 0 [0 0] 200 [0_400] 9000 [500_24100]
Globicéphales Aug 2002 0 [0_0] 0 [0_0] 2600 [500_5400]
Globicéphales Jun 2003 0 [0_0] 0 [0_0] 400 [0_1000]
Globicéphales Mai 2004 0 [0 0] 0 [0 0] 1500 [0_3600]

Labbes Oct2001 1500 [800_2200] 1800 [1200_2500] 1200 [600_2000]

Labbes Nov 2001 800 [300_1500] 700 [200_1400] 400 [100_700]

Labbes Dec 2001 1300 [400_2000] 1200 [300_2200] 900 [200_1800]

Labbes Jan 2002 1000 [300_1500] 1100 [500_1900] 600 [100_1100]

Labbes Fev 2002 800 [400_1300] 1100 [400_1900] 800 [200_1000]
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Labbes Mar 2002 600 [200_1100] 1700 [800_2600] 1000 [300_1800]

Labbes Aug 2002 0 [0_0] 0 [0_0] 0 [0_0]

Labbes Jun 2003 100 [0_300] 0 [0_0] 0 [0 0]

Labbes Mai 2004 0 [0 0] 100 [0 _200] 0 [0 0]
Goélands Oct2001 8600 [3700_17100] 1300 [400_2200] 1300 [600_2400]
Goélands Nov 2001 9800 [2900_20200] 800 [300_1400] 500 [0_1300]
Goélands Dec 2001 8900 [5000_14600] 800 [300_1200] 200 [0_500]
Goélands Jan 2002 16900 [3000_42000] 400 [100_800] 2900 [0_8600]
Goélands Fev 2002 6100 [3500_9200] 2200 [300_5700] 900 [100_1500]
Goélands Mar 2002 17500 [9400_29400] 2700 [1400_4300] 1900 [1000_2800]
Goélands Aug 2002 2100 [500_4600] 500 [0_1500] 0 [0_0]
Goélands Jun 2003 52200 [6700_137800] 20200 [4400_43800] 3900 [0_11300]
Goélands Mai 2004 11600 [6500 15800] 12400 [2200 28300] 500 [0_1100]
Mouettes Oct 2001 900 [400_1100] 3100 [1400_5500] 2400 [1300_3000]
Mouettes Nov 2001 88200 [8000 228800] 12200 [9700 _15100] 22800 [10200 41500]
Mouettes Dec 2001 20500 [14700_27600] 16300 [12300_20600] 20100 [10600_28500]
Mouettes Jan 2002 18700 [13900_24800] 46300 [31200_67500] 19400 [13600_26500]
Mouettes Fev 2002 30200 [19700_45800] 50700 [38000_67900] 16300 [11000_21700]
Mouettes Mar 2002 31200 [15400 53800] 1200 [600_1900] 300 [100_600]
Mouettes Aug 2002 1100 [200_2300] 2200 [700_4000] 500 [0_1000]
Mouettes Jun 2003 1500 [200_2900] 100 [0_200] 300 [0_500]
Mouettes Mai 2004 0 [0 0] 100 [0_300] 1400 [300_2700]

Alcidés Oct 2001 900 [400_1800] 200 [0_500] 3900 [0_11400]

Alcidés Nov 2001 26500 [14300_40700] 800 [300_1200] 600 [200_1000]

Alcidés Dec 2001 33100 [24500_43800] 3600 [2300_4700] 2900 [1700_4600]

Alcidés Jan 2002 58600 [42600_79400] 23000 [15000_31100] 2100 [700_3000]

Alcidés Fev 2002 45800 [35300_56300] 20000 [14900_25000] 1500 [800_2400]

Alcidés Mar 2002 62300 [43000 86700] 7300 [4100 11000] 900 [0 _1600]

Alcidés Aug 2002 0 [0_0] 0 [0_0] 0 [0_0]

Alcidés  Jun 2003 0 [0_0] 0 [0_0] 0 [0_0]

Alcidés Mai 2004 100 [0 _300] 0 [0 0] 0 [0 0]

Sternes  Oct 2001 0 [0_0O] 0 [0_0] 0 [0_0]

Sternes Nov 2001 100 [0_300] 0 [0_0] 0 [0 0]

Sternes Dec 2001 300 [0_900] 0 [0_0] 0 [0 O]

Sternes Jan 2002 1000 [200_1900] 0 [0_0] 0 [0_0]

Sternes  Fev 2002 800 [100_1900] 0 [0_0] 0 [0_0]

Sternes Mar 2002 9800 [3600 17000] 0 [0 0] 0 [0_0]

Sternes Aug 2002 0 [0 0] 0 [0_0] 0 [0_0]

Sternes  Jun 2003 300 [0_700] 0 [0_0] 0 [0_0]

Sternes  Mai 2004 200 [0 500] 0 [0 0] 0 [0 0]

Puffins Oct2001 5500 [2400_10000] 8700 [4600_14100] 4100 [2000_6700]

Puffins Nov 2001 3900 [1500_6700] 3700 [1600_6400] 1900 [800_3600]

Puffins Dec 2001 1700 [300_3400] 1600 [800_2700] 3200 [1300_5300]

Puffins  Jan 2002 400 [0_1300] 200 [0_400] 100 [0_300]

Puffins Fev 2002 0 [0_0] 200 [0_500] 800 [300_1400]

Puffins Mar 2002 2900 [600_6100] 700 [300_1200] 1200 [100_2800]

Puffins Aug 2002 2100 [500_4800] 700 [0_1800] 1600 [500_3000]

Puffins  Jun 2003 100 [0_200] 0 [0_0] 100 [0_200]

Puffins  Mai 2004 0 [0 0] 100 [0 _300] 200 [0 _400]

Fous Oct2001 44100 [25300_67400] 28300 [11700_55000] 35900 [16900_63600]
Fous Nov 2001 20400 [9400 39600] 27200 [11000 43100] 24700 [10500 42200]
Fous Dec 2001 13500 [9300_18800] 15100 [9400_21100] 42400 [14400_68000]
Fous Jan 2002 11100 [5300_18300] 45300 [26300_71100] 7500 [4700_9700]

Fous Fev2002 7500 [4700_10600] 20000 [12500_29400] 17600 [9200_27300]
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Fous Mar 2002 11700 [8100_16200] 16200 [12600_20000] 8100 [5600_10800]
Fous Aug 2002 4800 [1600_9200] 7100 [2600_14600] 2700 [600_5800]
Fous Jun2003 6100 [3700_9500] 800 [500_1200] 400 [100_700]
Fous Mai2004 2800 [1800_4500] 1800 [900 2800] 1200 [500 2000]
Laridés sp. Oct2001 3300 [300_7700] 2800 [200_7400] 9700 [100_28500]
Laridés sp. Nov 2001 1400 [600_2200] 4000 [500_8700] 500 [200_800]
Laridés sp. Dec 2001 1000 [500_1600] 500 [200_900] 0 [0_0]
Laridés sp. Jan 2002 4700 [500_11900] 800 [0_1800] 300 [0_500]
Laridés sp. Fev2002 4700 [1100_10100] 300 [0_500] 900 [100_2000]
Laridés sp. Mar 2002 2300 [500_5400] 2700 [300_4700] 700 [100_1500]
Laridés sp. Aug 2002 0 [0 0] 0 [0 0] 0 [0 0]
Laridés sp. Jun 2003 3000 [200_6600] 100 [0_100] 0 [0 0]
Laridés sp. Mai 2004 0 [0_0O] 0 [0_0] 0 [0_0]

6.3.8- Calcul des biomasses de proies consommeées.

Comme nous l'avons évoqué précédemmdigstimation des biomasses de proies
consommeées couple trois sources d’informatites estimations d’abondance ; les besoins
énergeétiques journaliers et legirées alimentaires. Ces trois informations sont répertoriées
dans les paragraphes précédents. Nous ajostariomn mot sur la signification des 4 Classes
de proies utilisées : la classe des « invertébrés » est probablement la plus large et regroupe
'ensemble des proies qui ne sont ni desgans, ni des céphalopodes. La majeure partie
d’entre elles se compose de crustacés (awgihees). La classe des « Poissons gras »
représente les especes dont la compositioriob&t en lipide (Sardine, Anchois, Maquereaux,
Chinchard, Sprat....). Ce sont des proies étdaaleur énergétique qui forment souvent une
partie importante du régime alimentaire des arégrs supérieurs. Les « autres poissons »
regroupent le reste des especes de poissons (gobies, merlan bleu, tacaud, atherines...) ; enfin
la classe des céphalopodes (majoritairemepibkées) corregond aux sechest calamars.
Les valeurs énergétiques moyendeschaque classe de proiesssues de ICES (2000), a
savoir : 4.5 KJ.g pour les invertébrés ; 6 KX gpour les poissons gras ; 5 KJ.gour les
autres poissons; et 5.5 Kd.gpour les céphalopodes. Powboutir aux biomasses
consommeées par groupe, par saison et zmres, nous évaluons d’abord les besoins
énergetiques :

Soit un groupe g (parmi les 10), une zone zgcptateau ou talus) eine saison s (été ou
hiver), I'énergie nécessaire adarvie des individus de ce groymans cette zone et a cette
saisonEC, ;s est égale a:

EC N FMR, , 182.5(Eq. 10) u

9,2,s gzs
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Ou Ny s est 'abondance moyenne des individus douge g, dans la zone z, a la saison s ;
FMRy . sles besoins énergétiques journaliers dgroeipe, et 182.5 carspond au nombre de

jours de la saison (nousrmsidérons 182.5 jours d’hivet 182.5 jours d’été).

BCyzsla biomasse consommée par le groupe g, dans la zone z et a la saison s est ensuite

obtenue par le calcul suivant:

BC EC,,J Iv,,. Viv Pg ,uvpg Ap,,. Vap Ce ,u VcégEq. 11) u

9.2
Ou Ivy,s Pg.s Apgzs Cezs COrrespondent respectivement a la proportion en masse
d’invertébrés, de poissons ag; d’autres poissons et dgphalopodes dans le régime
alimentaire du groupe g, dans la zone z aisosas. Viv, Vpg, Vap et Vce sont les valeurs
énergétiques assumées des diffeséypes de proies (respectivement 4.5 ; 6 ; 5 et 5.5'KJ.g
Les biomasses consommées pour un type de pesont obtenus en multipliant les biomasses
consommées B{; s par la proportion de ce type de mralans le régime alimentaire (par
exemple les biomasses consommées de poisson gras se calculent

Bngzys ngg’Z J-

6.3.9- Résultats : estimations de®hiasses de proies consommees.

Les quantités de biomasses extraites par leslatipns d’oiseaux eie mammiferes marins
dans le golfe de Gascogne (avec leurs intervalieconfiance a 95% issus des intervalles de
confiance des estimations d’abondances) @éealuées a 72 900 torsn@9 800 — 149 300),

qui se répartissent comme suit par saison et par zone (fig 33b). A la c6te : 8 800 t (4 600 —
14 700) en hiver et 7 000 t (1 200 — 15 000¥&n; sur le plateaul:l 500 t (4 700 — 21 500)

en hiver et 3 800 t (900 — 7 806 été ; sur le Talus : 23 90@4 300 — 53 900) en hiver et

17 700 (3900 — 36 300) en été. Les figures B8¢d, montrent comment ces biomasses se
répartissent entre les différenigpes de proies. Bien que ces estimations soient associées a
d’'importants intervalles de confiance (qui redigt les intervalles de confiance des estimations
d’abondance), elles révélent néanmoins quediorde grandeur desleurs de biomasses
consommeées est le méme que pour les voluteepoissons débarquear les activités de
péche du golfe de Gascogne (env 60 000 tonnearpde petits poissons pélagiques incluant
maquereaux, sardines, anchois, sprats, meiiisarquements moyens calculés depuis 1974
sur les zones ICES Vllla et VllIb, Irigoieat al. 2007). Nos résultats (0.79t/km2 pour oiseaux

et mammiferes marins) dans le golfe de Gascegnéen accord avec ce qui est observé dans
d’autres écosystemes (généralement entre 015t/&Mm2 en comptant seulement les oiseaux,
Furness 2006).
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Fig 33. a) délimitation des 3 zones pour lesquelles des estimations de biomasses consommeées ont été effectuées ;
b) biomasses totales consommées par zone en milliersmestpc) sub-total invertébrés ; d) sub-total poissons
gras ; e) sub-total autres poissons ; f) sub-total céphalopodes.

130



Les figures suivantes (hiver: fig 34 et étlig 35) montrent I'importance respective des

consommations de chaque espece, et perndendifier les principalesspéces prédatrices :

Fig 34. Consommations estimées par groupe taxonomique et par zones, en hiver.

En hiver, les principaux conseonateurs d’invertébrés sont lesuettes, les goélands et les
puffins qui sont responsables giis de 95% des préléevemeidtda cbte et sur le plateau
continental. Sur le talus, les petits delphinidés consomment également une part importante
(plus de 50%) des invertébrés. Les consotitna de poissons gras sont remarquablement
homogénes selon les zones, avec a la cotenfilnence importante des consommations des
fous de Bassan et des guillemots ; tandis qudesplateau et le tafuce sont les fous de
Bassan et les petits delphinidés qui en oomeent la majeure p&t Dans une moindre
mesure, mouettes et goélands participegmniicativement a la consommation des poissons
gras. Contrairement aux consommations déssoms gras, les consommations d'autres
poissons sont faibles a la cote et sur le plateaaugmentent au talus, notamment du fait de
la présence des globicéphales. Le méme tg@attern (encore plus accentué) est observé
dans le cas des consommations de céphalopbdssnammiféres maringetits delphinidés

et globicéphales) sotes principaux prédateurs d’aggrpoissons et de Céphalopodes.
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Fig 35. Consommations estimées par getgxonomique et par zones, en été.

En été, alors que la plupart deiseaux ont quitté le golfe de &agne pour aller sur leur site
de reproduction, les mammiféresarins deviennent les pripeaux prédateurs du golfe, en
particulier sur le talus, et consomment a euxssplus de 80% des pes. Si les populations
d’'oiseaux ont diminué, les populations de mafaras marins semblent d'ailleurs avoir
augmenté (cf publication n°2),dn que le faible nombre dersals effectués en été (3),
associé a une grande variakildans les estimations d’abamde obtenue (cf publication n°

2) laisse encore gquelques doutes sur ce sigates que seul un effaiftéchantillonnage plus
important sur une période plus large pourrait ggtre de lever. Les seules autres especes
d’oiseaux dont l'influence restgnificative sont les fous d@assan (pour les consommations
de poisson gras) et les goélands (a la cbterde qlateau ; pour les invertébrés, les poissons

gras et les autres poissons).

6.3.10- Synthése.
Bien que ces estimations constituent une premiere pour le golfe de Gascogne ; elles doivent

étre considérées avec précaution compte-tesuag@roximations qui ont été faites. Tout
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d’'abord, I'absence de données concernast rligimes alimentaires des oiseaux est un
probleme sérieux, notamment parce qu’il :icempéche de donner des estimations de
consommation de proies par espece. Ce t)jpdormation est pourtanhécessaire dans le
cadre de problématiques de gestion car imat d’évaluer précisément quelles biomasses
d’especes commerciales sont consommeéest Egadement une donnée fondamentale dans la
construction de modeéles de réseaux traphigqui permet de savoir sur quelle(s)
communauté(s) de proie(s) paédation & un impact importarLa connaissance du régime
alimentaire doit également permettre d’affiner I'estimation des valeurs énergétiqgues des
proies et d’aboutir a des biosses consommées plus prochedadetalité. Les tres larges
intervalles de confiance obsensnt en partie dus a quelgquEsupes (par exemple les petits
delphinidés et surtout lesaidicéphales), dont les estimatiotigbondance soreu précises
faute d’observations mais qui sont par ailledestrées gros consommateurs potentiels. Enfin
notre étude se cantonne auxeaigx et aux mammiféres marimous ne tenons aucun compte
de la pression de prédation qui pourrait &xercée par de gros poissons prédateurs comme
les thons ou les requins, especes pour ldiegurous ne pouvons estimer les abondances.
Nous pouvons néanmoins tirer un certain nombreodelusions par rapport a cette étude:

(1) Le talus continental est la zone du gale Gascogne qui est soigm a la plus forte
pression de prédation, que ce switperiode hivernale ou estivale.

(2) Un petit nombre d'especes de prédateliisus de Bassan; Alcidés; Mouettes et
Goélands chez les oiseaux ; Dauphins comm@rands Dauphins &lobicéphales chez les
mammiféres marins) consommerdux seuls la grande majorité des ressources exploitées par

la communauté de prédateurpdéueurs du golfe de Gascogne.

6.4- Conclusion sur I'étude proie-prédateur.

Nous avons dans ce chapitre tenté de relieofamunauté des prédatesupérieurs du golfe
de Gascogne a la communauté de leurs prdiesjeux maniéres : par des liens spatiaux
établis sur la base de deux échantillonnagés différents; et par une estimation de
biomasses consommées qui fait un certain nerdbtypotheses sur les régimes alimentaires
et les besoins énergétiques des prédateursleayufe de Gascognélous montrons que la
distribution des prédateurs suménis peut étre reliée a la distition de leurs proies dans un
certain nombre de cas, il existe notammamtien fort entre guillemots, capeldnisopterus
luscus et anchoisEngraulis encrasicolusLa pression de prédah imposée au golfe de
Gascogne par I'ensemble des oiseaux et ma@nesf marins est d’un ordre de grandeur

comparable a celle impée par les activités de péchene tenu des informations dont
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nous disposons sur la distrimrt des principales espéceségatrices (cf chapitre 5), la
majeure partie de cette pressoim prédation doit se réparén zone cétiere, a proximité des
panaches fluviaux ; et le long dalus continental eparticulier au sud et au nord-ouest du
golfe. Ces zones sont également phss exploitées du golfe (Morizugt al. 1999). Nos
résultats doivent maintenantré&tconfirmés et appfondis par des étudemmplémentaires.
Nous pensons notamment a un échantillonnagagnenitané des proies des prédateurs, qui
est actuellement entrepris @uintemps pendant les cangoes PELGAS mais qui pourrait
également étre fait en hiver dmt la période ou motte tridactyle et alcidés sont abondants ;
et a des études approfondiis régime alimentaire des oissamarins en hiver. Ces deux
types d’analyses manquent poungtant a notre étudet permettrait sans doute d’obtenir des

conclusions plus définitives.
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7- Distribution spatiale et stra tégie de recherche alimentaire.

Ce dernier chapitre s’attaque a un aspectfpludamental de I'écologiges prédateurs marins

et traite de leur stratégie de recherche etitaire a travers le modéle d'étude «fou de
Bassan ». L'objet de l'étude est la mism évidence des processus écologiques et
comportementaux qui sont a I'ceuvre chez les gigdols marins et qui leur permettent de
localiser une ressource imprévisible dans un milieu tres dynamique dont I'hétérogénéité peut
étre difficile a distinguer. Nous avons poutacdéveloppé des méthalede caractérisation
des patrons de distribution &d¢helle spatiale des interactions inter-individuelles. C’est a
partir des caractéeres de cesrgas que nous allonidentifier lesprocessus écologiques qui en
sont a l'origine. Notre démarche s’appuie s geédictions qui ideniént, pour chaque type
de patron de distribution possblune stratégie de rechercilanentaire particuliere. Notre
travail se place dans le cadre&dhique des stratégies de reathe alimentaire sociales, au
sens ou le succes de recherche alimentaifergging success ») d’'un fou de Bassan dépend
non seulement de sa propre stratégie, mai®égalt du succes des autetgles interactions

gu'’il entretient avec ses conspégifes (Giraldeau & Caraco 2000).

7.1- Vivre en groupe.

Le fait de passer tout ou partie de sa vigeupes mono-spécifiques est un phénomene trés
répandu dans tout le regne animal, des orgasdes plus simples aux organismes les plus
complexes. Nous allons évoquer brievememsdies sections suivantes la définition de
groupe, puis nous évoquerons un des processusgépoes important lié k& vie en groupe :

le partage de linformation entre membdai groupe, ses implitans écologiques et

évolutives.

7.1.1- Ce qui définit un groupe.

Plusieurs auteurs ont successivement proposéénitions pour umgroupe d’animaux : la
définition de Wilson (1975) était la suivante : « un ensemble d’organismes appartenant a la
méme espece, qui restent ensemble pendant une certaine durée et qui interagissent entre eux
plus gu’ils n’interagiraient aved'autres individus extérieurau groupe ». Plus tard, Lee

(1994) proposa « lorsque deux organismes ou \altent ensemble ils constituent une unité
sociale ». Les concepts communs a ces deux définitions sont la notion d’interaction entre
membre du groupe et le fait que I'existence cauge a une durée dangéenps. Pour faire le

lien avec notre sujet de thése, nous pourrdires qu’un groupe est un ensemble d’individus

auto-corrélés dans I'espace et le temps.
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Selon les modeéles d’étude, un animal passen tou partie de saeridans un groupe, avec

Ou non une séparation claire entre la phaseagelitet la phase en groupe. Dans le cas
spécifiqgue des fous de Bassan, nous nouseseéns a des groupes éphémeres et dynamiques
qui se forment en mer, pendant la périodeivérnage durant laguellles fous de Bassan
passent I'intégralité de leur temps en mer.

7.1.2- Partage de I'information au sein d’'un groupe.

Une des notions les plus importes est la notiod'interaction entre membres du groupe. En
effet dans un contexte évtifu lorsque qu'un groupe se rime il faut qu’il confére un
avantage a chacun des individps le composent, pour que cemportement grégaire puisse
se maintenir au fil des générations. L’avantagepeut venir, directement ou indirectement,
gue des interactions que chadguo@ividus entretient avec lestages, qui n’existent pas lorsque
I'animal est isolé et qui, selon le cas, petter@ par exemple de trouver sa nourriture plus
facilement, de diluer le risque de prédation, d'augmenter la gilance (krause & Ruxton
2002). Parmi les mécanismes par lesquels les membres d’un groupe interagissent entre eux, le
partage et I'échange d’information est un psstes écologique trés puissaimpliqué dans
I'obtention de nombreux bénéficdas au groupe. Un exemple classique est 'augmentation
de la vigilance vis-a-vis desdatateurs, « the many-eye theergont 'une des prédictions est
gue la capacité du groupe aeatder I'approche d’'un prédateamngmente avec sa taille (Godin

& Morgan 1985, Ruxton 1996). Le partage etltégnge d’'information peut également servir a
détecter et a évaluer tpalité d’'une ressource, yatch de nourriture (Ruxtost al. 1995 ;
Giraldeau & Beauchamp 1999) ou un partemaexuel (Nordell & Valone 1998 ; Doliguet

al. 2002).

7.1.3- Différents types d’information.

Chez les animaux, I'aquisition de I'information feét selon trois voies : I'échantillonnage de
I'environnement présent (on parle d’infornaatipersonnelle), I'expérience acquise au cours
du temps passé et l'information « socialeasguise par I'observatiodes autres individus
(Valone & Templeton 2002). L'information s@de peut étre acquise directement par
communication active entre les animaux odirectement, par des signaux ou des
comportements qui sontévélateurs d'un évenement rpeulier, par exemple un
comportement de prédation. La notion d’ emhation publique » se fégfe a 'ensemble de
I'information (1) socialement acquise et (2)pettant d’évaluer la qualité d’une ressource
(Valone & Templeton 2002).
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Bien que le concept d’'informaih publique s'applique tréestement dans le cas des groupes
d’individus, il s’étendégalement au-dela de la notion geupe puisque des organismes
solitaires peuvent également bénéficier ou tratsmde l'information publique au hasard de
leurs rencontres avec d’autres congéneres ec @es indices laissésrpaux (Clark 2007). De
méme au sein des groupes l'information péue transmise directeat et indirectement,
'information publique n’est donc qu’'une part@e l'information circulant au sein d’un

groupe.

7.2- Etude des stratégies de recherche alimentaires sociales.

L’information publique permet aux organismde localiser et d’évaluer la qualité d’'une
ressource. Des modéles théoriques ont donc é&agdés pour décrire la nature de cette
information, ses différents modes d’acquisitiotaamnaniére dont les anaux exploitent cette
information. Aujourd’hui, deux types de mdee dominent les études des stratégies de
recherche alimentaire dites « sociales » (Gimld& Caraco 2000). Il agit de la stratégie
producteur/profiteur (« producer/scroungeBarnard & Sibly 1981) et de la théorie du
partage de l'information (« information sharing », Rux¢bral. 1995). Ces deux modeéles ont
été construits pour expliquer comment des amixnrecherchaient leunourriture dans un
environnement ou la ressource distribuée en patchs relativentalifficiles a trouver, ce qui
est le cas dans le milieu marin. L'objectif de notre étude est de développer des outils de
statistiques spatiales qui permettent lacdmination empiriqueentre ces deux modeéles
théoriques, en nous appuyant $es structures spatiales a figehelle existant entre les
membres d’'un méme groupe.

7.2.1- Le modele « producteur/profiteur ».

Ce modéle developpé par Barnard & Siblyl®81 fut basé sur la théorie des jeux: chaque
individu « joue » un jeu ou d& stratégies sont possible&. chague nouvelle « partie »,
chaque individu doit choisir entteine ou l'autre stratégie. La @miére stratégie est celle du
« producteur », autrement dit cetui recherche la notiture pour son propre compte sans se
soucier de ce que font les autres. La deuxienagégfie, celle du « profiteur », est la stratégie
de ceux qui cherchent uniquemardétecter et a profiter des troilkes des autres, ce qui leur
permet d’économiser I'énergiecessaire a la détection deurriture par eux-mémes, ou de
palier a leur propre manque d’expérience defficacité. Dans ce odéle, les individus
peuvent passer d'un type de comportemenitadtre de maniére successive, mais ils ne
peuvent pas étre a la fois producteur et swivien outre, le modele producteur/profiteur »
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est fréquence-dépendant : plug & d’individusprofiteurs, et plus lekénéfices des profiteurs
diminueront. En revanche selon le cas considés bénéfices des producteurs pourront étre
affectés de différentes manieres par 'augnteriadu nombre de profiteur dans la population
(tout dépend du colt imposé par les profiteaus producteurs). Néanimg, cette propriété

« fréquence dépendante » perm@ax proportions de producteursdet profiteurs au sein d'un

groupe de tendre vers un équililstable (Giraldeau & Caraco 2000).

7.2.2- Le modele « partage de I'information ».

Le modéle « partage de l'information » setitigue du modéle « producteur/profiteur » par
I'hypothése que les animaux recherchent leurrnitove et surveillentes autres individus
simultanément (Clark & Mangel 1984). Dansmedele, les animaux ne font pas de choix
entre deux stratégies mais ont la possibilitégjeindre ceux qui ont trvé de la nourriture
avant eux. Dans sa forme la plus simple laesstratégie stable issue du modele de partage de
I'information était qu’un individu en rejoigitaun autre a chaque fois que ce dernier avait
trouvé un patch de proie, ce quonduisait a la préction simpliste quine seule stratégie
inflexible ne devait étre observée dansnidure (Giraldeau & Beauchamp 1999). L'ajout
explicite de la dimension spatiale dans leslétes de partage deriformation a cependant
permis de résoudre ce probleme (Ruxa&tnal. 2005), en introduisanin codt au fait de
rejoindre un autre individu. Ce colt copead a la dépense égétique nécessaire au
déplacement jusqu’au patch trouvé par le adihgénére. Ainsi le bénéfice espéré par un
individu décidant d’errejoindre un autre pewtarier en fonction dda distance qui sépare
I'individu du patch de nourriture repéré par I'autSi le temps de voyage est long, le patch de
nourriture risque d’étre déplété partiellement completement au moment ou I'individu le
rejoint. Ces éléments permettale diminuer l'attractivité din patch de nourriture découvert
par un autre, et ajoutent de la flexibilitéxaprédictions issues desodeles de partage de
'information : ce nouveau modele fait I'hgthése de I'existeec d’une distance de
regroupement critique (« critical joining distan») en deca de laquelle tout évenement de
prédation repéré par un prédateatrainera un comportement @g@prochement de la part de
ce prédateur. Cette distance ne sera pas &fquar la disponibilité des proies, mais elle
augmentera lorsque les prédateurs se déplagedenaent, lorsque la nourriture est difficile a
trouver, lorsque les prédateurs sont en faidesité et lorsque les patchs de nourritures

restent longtemps disponibles.
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7.2.3- Du modéle a la réalité.

Deux modeles différents ont dor&té proposés pour définirsleprocessus d’interaction
existant entre prédateurs ctigant leur nourriture en grougee modéle producteur/profiteur
est une approche séquentielle, avec a l'intérikichaque séquence un seul comportement
possible par individu. Le modélepartage de I'information est au contraire une approche
plus continue, ou le fait de rejoindre ou non autre individu s’exprime en termes de
probabilités qui peuvent étre conditionnéediféérents parametres. Ces deux modéles font
des hypothéses différentes, etclwix de I'un ou de l'autre pwse surtout sur des critéres
théoriques. Nous nous sommes basés sur cesleaqoigur définir différentes stratégies de
recherche alimentaire possibles dans le cadre d’'individus recherchant leur nourriture au sein
d’'un groupe. Nous avons ensu#ssocié chaque type de qmontement a une prédiction sur
I'organisation spatiale des indllus entre eux au sein du groupe. En effet, des lors que la
transmission de signaux et dammation se fait de proche @noche, la conformation spatiale
des individus au sein d’un groupe aura uneugrite sur cette transmission d’information, et
sera révélatrice du type d’interaction que iledividus entretiennengntre eux. Enfin, nous
avons développé des méthodesigtigties d’analyse spatiale pocaractériser les structures
spatiales des individus a fine é&tle, de maniere a discriminparmi les structures prédites

lesquelles étaient effectivemenhcentrées dans la realite.

7.3 Modéle et site d’étude.

7.3.1- Rechercher sa nouture en milieu marin.

Nous l'avons brievement évoqué plus hdet,milieu marin possede des caractéristiques
particuliéres. C’est un milieu trées dynamiqoaractérisé par un paysage discontinu mais dont
les frontieres, en évolution gedtuelle, sont difficiles a détter (Steele 1989). Les petits
poissons pélagiques sont une ressource mobiles@&gen patchs tres riches mais difficiles a
localiser. De ce fait, la ressource alimentales prédateurs supérmsumarins n’est pas
monopolisable, au contraire desseurces en quantité plus liges et plus prévisible. Cet
aspect « non monopolisable » est trés importanil réduit le colt de compétition associé a
I'exploitation d’'un méme patch de nourriture pdusieurs prédateurs. De fait, il est fréquent
d’observer plusieurs prédateurs marins parfoéspeces tres différenten train de se nourrir
en association a partir d’'unueet méme banc de poiss@moire pour exemple Clua &
Grosvalet 2001). Les prédateurs marins epanticulier les oiseaugnt un métabolisme tres
energétique (Ellis & Gabrielse2002) qui requiert des appode nourriture fréquents. Dans
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ce contexte, ils ont développés damtégies de recherche alinere permettant de satisfaire
leurs besoins, donc impliquant chaque jdidentifier des zones ppices a leurs besoins
alimentaires. Ces stratégies complexes se bdaame part sur I'échang#information et sur
I'utilisation d’indices indirets de toute nature (Buekt 1997, Grunbaum & Veit 2003,
Silverman et al. 2004), d’autre part sur des stratégiadividuelles derecherche et de
déplacement hiérarchique au sein d'un eunilidont les propriétés sont elles mémes
hiérachiques (Fauchalet al. 1999). Ainsi, les propriétés gigulieres du milieu marin ont
conduit les prédateurs a développkes stratégies de recherchlémentaire adaptée, et le
déficit d’'indices apparents permettant de lsea et de prédire Igosition des patchs de
nourriture a favorisé le développement datggies utilisant I'information publique.

7.3.2- Le fou de Bassan comme modéle d’étude.

Nous avons choisi d'utiliser le fou de €&an comme modele d’étude car il présentait
plusieurs caractéristiques et avantages qui ggamnt I'étude des rsitégies de recherche
alimentaire. Tout d’abord, le fou de Bassst un « plongeur en piqué » ou « plunge diver »
ce qui signifie qu’il pecourt la mer sur de grandes distas pour trouver de la nourriture et
que, des qu'il I'a repérée, il adopte un comporteni@st particulier pour attraper ses proies :
il plonge ; parfois de plusieudizaines de meétres de haut. Il a déja été observé que le
plongeon d’'un fou était un stimulus auquel leas avoisinants répondaient en plongeant a
leur tour (Nelson 2002Pe ce point de vue, le fou de Basssst un informateur passif qui, de
par son comportement de prédation palitecy délivre de maniere automatique et non
ambiguie un signal a ses congéneres sur l&mpecésde nourriture adhdroit ou il plonge. En
plus de ce signal passif, les fous de Basmaettent fréquemment des appels lorsque des
proies sont répérées, nous l'avons obsqraé exemple lorsqu’'un chalutier rejette des
poissons.

Le fou de Bassan est une espece de gramdergure (environ 1.50m) et les adultes ont un
plumage blanc, avec la pointe des ailes noirés téte jaune-orangée. Ces caractéristiques en
font un animal tres visible et détectable de loin dans un paysage uniforme tel le milieu marin.
Ce n’est pas le cas des juvéniles qui sotégld’un plumage brun cryigtie. Cette différence

de couleur de plumage entre adultes expériésept juvéniles de laremiére année nous
permettra d’ailleurs de formuler des hypotlesgiand a l'avantage sélectif que cela peut
procurer aux jeunes (voir aussigBagnolle 1993). De part sa taide son plumag particulier,

le fou de Bassan est une cible facile pour leefaseurs embarqués amion, qui détectent a
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coup sar les adultes (cf. Chapitre 4) et patwdfficilement les confondre avec une autre
espéce d’'oiseau.

Nous avons donc affaire a une espéece qui prédentes les caractéristiques requises pour
I'étude des stratégies de recherche alimmentaociale: (1) il vit dans un milieu trés
dynamique ; (2) il traque une ressource impiblasdistribuée en patchs (des bancs de
poissons situés en surface), non monopolisableoet la durée de vie esourte ; (3) il
délivre un signal non ambigl a ses congéneresldiil est engagé dans une activité de
chasse ; (4) il peut étre observé en groupetgllesqu’a plusieurs certaes d’individus ; (5) il
présente un plumage facilement détectadleeconnaissable par des observateurs ou par
d’autres individus conspécifiques ; et enfin (6¢st trés largement distribué dans notre zone

d’étude, le golfe de Gascogne.

7.3.3- Démarche de I'étude.

Notre étude se décompose en deux partdgmcune comportant des développements
statistiques propres qui ont éfiteetués en collaboration étroitarec I'unité de biostatistique

et processus spatiaux de I'INRA d’Avignon. peemiere partie vise a identifier des groupes
de fous de Bassan potentiellementinteraction, c'est-a-dire ou l'information est susceptible
de circuler d’individus enindividus. Une seconde partide I'étude se focalise sur
I'organisation spatiale desdividus au sein des groupes. Dans cette étude, nous proposons
des prédictions permettant de relier unetétji@ de recherche alimentaire spécifique a un
patron de distribiion spatial donné.

7.4- Définition des groupes.
La premiére étape de notteavail consiste a définir degroupes de fous de Bassan
potentiellement en interaction. L’idée est digterminer jusqu'a quelldistance les oiseaux

sont suceptibles de collecter l'infoation publigue émanant d’un autre oiseau.

7.4.1- Problématique.

Le probleme de cette analyse est de pouvpiéner des groupes d’'oiseaux indépendants les
uns des autres au sein d'upepulation présentant des stiures complexes a différents
niveaux d'échelle. Notre hypothése de badeqge® la population des fous de Bassan se
structure selon deux niveaux raéchiques : le premier niveaorrespond a la distribution des
groupes d'oiseaux, qui peut étre directmin reliée aux caractéristiques de leur

environnement. Le second niveau corresponid distribution desndividus au sein des
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groupes, dont la structure pewdrier en fonction du type altivité engagé@ar le groupe
(recherche alimentaire, repos ou prédatioNpus faisons I'hypothése que ces groupes sont
indépendants les uns des autres, car ségméaune distance supérieure a la distance
maximale jusqu'a laquelle des individus peuveentager de I'information. Le probleme de
I'identification des groupes se traduit en terme statistique par l'identification d’agrégats
indépendants au sein d’'une paidn ; agrégats pouvant étdéstribués de maniére non-
stationnaire (sous l'influence de facteursvissnnementaux) et pouvamptrésenter différents
types de structure spatiale (selon le tgpactivité des membres du groupe). Pour pouvoir
analyser les structures spatiales au sein degyaty, ces agrégats doivent étre identifiés et
définis. Ce travail a fait I'olgt d’'une réflexion générale siass méthodes d’intentification des
aggrégats de points au sein ddyvopulation, et qui a donné liau’écritured’une publication
située en Annexe 3. Nous décrivons dans tdice suivante I'application de cette réflexion
au cas précis de la distribution spatidéss fous de Bassan le long du transect.

7.4.2- Détermination de la distance d’intesion maximale entre fous de Bassan.
Le premier objectif de notre traWv est de déterminer la distance maximale jusqu’a laquelle
deux fous de Bassan peuvenhauager de linformation et donpeuvent étre considérés

comme appartenant au méme grougeus appelleronsette distance R,”. D’un point de

vue strictement spatial, cette distance peut fisidéomme la distance a partir de laquelle la
position d’un fou n'a pas d'influence sur la pgasi d’'un autre fou, autrement dit la distance a
partir de laquelle les positions spatiales de deux fous de Bassan peuvent étre considérées
statistiguement indépendantes. A partir aidte hypothése, nous avons construit un test
statistique qui a donc pour objectif de déterminer la distance minimale a laquelle les positions
de deux fous de Bassan sont indépendantes.

Ce test a été développé en weele dimension, et considérepiecessus ponctuel défini par

la projection orthogonale de la @ioen des oiseaux le long de la ligne du transect (fig 36a).

La variable utilisée est la longueur des segmesgparant deux observations contigues, et
c’est la loi de distribution statique de cette variable quous permettra de déterminer a
partir de quelle distance deux observations spatialement indépendantes. Le test est une
procédure itérative, qui eappliqué a une succession croissante de distaRcpsssibles.

Nous avons fait le test pour des distareent de 100 a 5000 metres, avec un incrément de
100 meétres.
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Considérons un processus ponctoeissonnien, dont lpropriété est de gérer des patrons
de distribution caractérisés par une successiquoads disposés aléatoirement le long d’'une
ligne. Sous cette hypothese d'ip@édance spatiale des pointsdistribution statistique des
longueurs des segments séparant ces painits une loi exponerdlle de paramétre,
l'intensité du processus pdnel (Hall 1988). Dans un premier temps, pour une
distanceR donnée, des groupes potentiels d’oiseaomt gléfinis tels que dans un groupe
chaque oiseau est séparé de ses voisins d’'une distane inféri@uré\ dinverse, chaque
groupe d’oiseau est séparé de sesinsipar une distance supérieureRa Une fois les
groupes potentiels ainsi formés, nous pouvons testardistribution spatiale des groupes est
aléatoire le long du transect, emgardant si la distribution attstique de la longueur des
segments séparant ces groupes correspoed &i une distribution exponentielle. Plus
formellement, nous écrirons que:

Soitx le point situé a I'extrémité droite d’un groupaelonné, el le point situé a I'extrémité
gauche du groupen 1lsuivant le long du transect. & distribution des groupes est un

processus ponctuel poissoni@léatoire) d'intensité (, alors la probabilité de trouvey a
n'importe quel endrofti s dss’écrit ( sdslorsques * Ret est égale a 0 lorsque
X s R.

Soit | la longeur du segment séparant et n 1. Sous I'hypothése que l'intensité du
processus ponctuel de distrilaut des groupes est constantes ¢, les longeurd Rsont
alors indépendants et suivemte distributiorexponentielle:

Pl R!D e ®(Hall 1988), (Eq. 12) oD est une distance quelconque.

Si nous pouvions raisonnablemenirdal’hypothése que lintensité de la distribution des
groupes le long du transect iéteonstante sur la zone diée, nous pourrions établir une

procédure d’estimation d&,en choisissant la plus petite distan@@ermettant de vérifier

que les longeurs Rsont bien indépendantes et disiées de maniére exponentielle.
Cependant cette hypothése ne pta faite dans le cas dedsstribution des fous de Bassan
dans le golfe de Gascogne : nos cartes dehiison a large échelle nous montrent bien que
certaines zones sont préférentiellement sélectiesiret il est fort probable qu’a l'intérieur de
ces zones l'intensité du processus de disiobuies groupes de fous augmente. Nous avons
donc adapté la procédure déerci-dessus pour la rendmbuste a des variations de
I'intensité du processus de distribution dgupes de fous: au lieu de les supposer
constantes, nous faisons I'hypotlaégie ces variations existanais sont ndgeables entre
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deux groupes contigls. Notre précédente varidbleR, calculée entre deux groupes, est
remplacée par un ratio calculé pour unecgsgsion de trois groupes (fig 36b) :

Soit trois groupes 1,2 et 3, les groudest 2 sont séparés par une distahceR, et les
groupes 2 et 3 sont sépares par une distapc®. Le ratio U; R est calculé de la maniére

suivante :

L R (Eq. 13)

U R
i R (, R

Fig 36. a) projection des observations sur la ligne du transect. b) formation des groupes selon une distance R
supposée et mode de calcul de la statistique Ui.

Ce ratio représente en fait la position dieuxieme groupe, relativement a la position des
groupes 1 et 3. Sous I'hypothese d’indépendapetiale des groupele numérateur et le
dénominateur suivent tout dewxe loi exponentiellegt les fractions ultantes sont donc
théoriguement indépendantes et suivent unagpmptotiguement uniforme bornée entre 0 et

1. Ainsi, pour chaque valeur possible pouR,, des groupes potentiels sont formés a partir
desquels la distoution observée ded, R est calculée. Nous testoabrs, via un test de

Kolmogorrov-Smirnoff, si cette distribution ftBre significativementd’'un tirage aléatoire
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dans une loi uniforme bornée entre 0 et 1. Nous avons cRg#2300m, comme la plus

petite valeurR pour laguelle I'hnypothése d’indépéance était respectée (fig 37).

Fig 37. Distribution des p-valeurs du test de KolmaogetSmirnoff, en fonction des différentes distances R
testées. A partir de ce graphique, nous avons choisi la distBye@300m, car c’est & partir de 2300m que les

p-valeurs montrent une augmentation importante puis des fluctuations aléatoires dans I'espace de non-
significativité. Extrait de Chadoeuf et al. (in prep, annexe 3).

A partir de cette valeur (236%) nous avons identifié des gimes de fous de Bassan que nous
supposons en interaction, ¢-@sdire a méme d’échanger dimformation publique. Nous
nous intéressons dans la section suivante gdiosation spatiale de ces oiseaux au sein de

ces groupes.
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7.5- Caractérisation des stratégies de recherche alimentaire.

La méthode précédente nous a permis d’identifier des groupes de fous de Bassan
potentiellement en interactioh!identification deces groupes nous a permis de procéder a
I'analyse de I'organisation spatialesdadividus au sein de ces groupes.

7.5.1- Problématique.

En nous basant sur les hypothéses de baseauliees lors de la définition des modeles de
stratégie de recherche alimengagociale, les modeles partatg I'information et producteur
nous avons défini deux sets piédictions (cf. fig 38 p. 150).

Le premier set de prédiction se base sur I'hypothése des modeéles de partage de l'information,
a savoir que les individus soientiques et sont capables, a la fois, de rechercher leur
nourriture et de collecter itiformation publique. Nous définissons deux comportements
particuliers. Le premier considére que lesnaux au sein d’'un groupe recherchent leur
nourriture pour eux-mémes en premier lieu, ssmpréoccuper de se que font leurs voisins.
Dans ce type de comportement, I'informatjpmblique est vue comenun « plus » que les
animaux obtiennent gratuitement (en terme @étigue) et utilisentorsque I'occasion se
présente. L’adoption de ce comportement pairdividus du groupe conduit théoriquement a
une organisation aléatoire deembres du groupe, puisque dmaae tient pas compte des
autres pour se placer au sein du groupe. A liiseele second type de comportement défini
sur la base des hypothéses du modele « pat@gjimformation » conduit a une organisation
réguliere des individus auisedu groupe. Dans ce second ,cks individus au sein d’'un
groupe vont chercher a maximid@ire échantillonnée par lgroupe, ainsi qu’a optimiser les
transferts d’informations existant au sein daugre. En d’autres termes, les individus au sein
du groupe chercheront a optimiskutilisation de l'information publigue de maniére a
bénéficier au maximum dewantages qu’elle procure.

Pour compléter notre liste dedgliction, outre les deux types demportement de base définis
sur le socle théorique des modéles de « padadénformation », nousivons décliné 5 types

de comportement définis sur la base de ldthpse principale demodeles « producteurs-
profiteurs », c’est a dire lorsqules individus ne peuvent pas,ndde méme temps, rechercher
leur nourriture et collecter l'information publig. Les 5 types de comportement décrits (cf.
fig 38 p. 150) correspondent en fait acbmportements différents pour les individus
profiteurs. Nous faisons I'hyploese que dans le méme tamps producteurs peuvent se
comporter indifferemment selon les deux propositions faites plus haut dans le cadre des

modeles « partage de l'information ». Lesmier comportement possible pour les profiteurs
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est que (a) ceux-ci choisissealtatoirement un producteur et daivent. Dans ce cas, les
profiteurs doivent se distribueéatoirement autour des proteurs. Les profiteurs peuvent
également (b) rester immobiles au sein dwpgeoet attendre qu’un producteur trouve de la
nourriture. Ou bien, (c) les profiites peuvent étre capables deishr (ou de parier sur) le
meilleur producteur et de le suivre. Dans ce cas comme dans le précédent, I'organisation
spatiale des oiseaux au saliun groupe doit présenter deggaegations locales, soit de
profiteurs seuls, soit de profiteurs agrégésaud’un ou deux producteurs (les meilleurs). Au
cas ou les producteurs chercheria surveiller plisurs producteurs en méme temps (d), ils
pourraient se distribuer de maniére optimalieedeux ou trois produates, ce qui aboutirait

a une organisation spatiale réguliere denEme maniere que dans la deuxieme hypothese
associée aux modéles de partage de l'informatinfin, les profiteurs peuvent se distribuer
idéalement entre les produets (e) selon la théorie daretwell & Lucas (1970).

Ces prédictions ont été testées par le biaisadalyses spatiales dedaucture des groupes a
fine échelle. En outre, nous avons recherchéeffess de densité dépendance, en observant
comment ces structures spatiales (et domsc demportements) évoluent avec la densité

d’'oiseaux.
7.5.2- Publication.

Ce travall a fait 'objet d’un@ublication en préparation @tii sera soumise a la revue

« American Naturalist »
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FORAGING BIRDS: Nearest Neighbours in  Public Information System

Grégoire Certaih®’, Joel Chadoetf Edwige Belliet, Pascal Monestiéand Vincent

Bretagnollé.
1 - CEBC-CNRS Chizé UPR 1934, Villiers-eniB&-79360 Beauvoir sur Niort, France.
2 - CRELA UMR 6217, Université de La Rochelle, 2&mwe Albert Einstein, 17071 La Rochelle Cedex 9,

France

3-Unité de Biostatistique et Processus Spatiauxgron, INRA, Domaine Saint Paul, Site Agroparc F-84914
Avignon Cedex 9, France
4-Centre d’Océanologie de Marseille, Campus de byntCase 901, F-13288, Marseille Cedex 9, France

“corresponding author e-madlertain@cebc.cnrs.fr

Abstract. We focused on the recognition of belmwial process implicated in inter-
individual interactions betweehoraging individuals in groups, ith particular attention paid
to public information. We provide a set of pietbns, built within the theoretical framework
of both information sharing and producer-scroungedels. These predictions establish a link
between different behaviouralqmess (i.e. foraging strategyndadifferent spaal pattern at
fine scale (i.e. the spatialrganisation of birds withingroups). We further developed
statistical tools to dcriminate between the spatialtggans expectedlhe methodology was
applied to a foraging seabird species, tbethern gannets. Ganngispulation was sampled
by aerial transects during a wintering periodhia Bay of Biscay, providing accurate data in
term of spatial location. We observed thatefiscale spatial structure of foraging groups of
northern gannets evolved with increase imrgd’'s density. At lov density, the spatial
organisation of groups presentadsignificant trend toward eegular organisation that we
interpreted as an ineased use of public informatioAt the opposite end of the density
gradient, birds inside groups wesignificantly clustered at a melocal scale (<50m) that we
interpreted as the emergence of pure scrawgngehaviour. Our study constitutes a first step
toward the integration of gial analysis into the coeit of behavioural ecology.

Keywords. fine-scale spatial structure, group foragjiinformation sharing system, northern

gannet, point pattern analysgoducer scrounger system.
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INTRODUCTION:

The theory of public information:

The term public information, or socially acquired information ([2alal. 2005) refers to the
information that may be acquired by an indiatlgometimes in the form of evolved signals
and sometimes as inadvertent social informatbmth provided by con-specifics (but also by
hetero-specifics in some cases). Publicrimi@tion is one important key to understand group
formation, because gathering public inforroatiis a pre-requisite to gain group-induced
benefits such anti-predator etts (Treherne & Foster 1980, Felsal. 1995, Rubenstein &
Hohmann 1989, Ruxton 1996pdd detection (Templeton &iraldeau 1995a, Templeton &
Giraldeau 1996, Grunbaum & Veit 2003) or matrlity evaluation (Nordell & Valone 1998

; Doligez et al. 2002). A general mechanism, con-specific copying, had been proposed to
explain the formation of socialggregation (Wagner & Danchi2003). The Social Foraging
Theory (Giraldeau & Caraco, 2000an be applied to a widenge of animals, from those
living in persistent, kin related groups to thdgeding in open, ephemeral aggregations, as
soon that the reward for a foraging policy depends simultaneously on all competitors’
behaviour ite economic interdependence, Giraldeau and Caraco 2000). Sharing information
between group members about fapdlity or location is one wato maintain this economic
interdependence. In a spatial context, wey mméroduce that this economic interdependence
rather occurs between neighbagyiindividuals and depends oftBpatial organisation of the
group. The transmission and use of informatioadsng at several leig in other word at
several spatio-temporal scal@he formation of a group is arst level, described by Poysa
(1992) as coarse-level local emsament which refers to sociajgregation. Early results of
Krebs (1974) on Herons and Drent & Swies{l®77) on Geese attested that foraging
individuals attracted more conspecifics thadividuals engaged in a different activity. By
contrast fine-level local enhancement (Poy®®2) is defined as the exploitation of the
discoveries of other group meeris within a cohesive groug.his involves sophisticated
social interactions that can be modelled ursiereral frameworks. Up to now, two types of
foraging models have been proposed to mlescthe functioningof fine-level local
enhancement (Krause & Ruxton 2002). Theseardogmation sharing models (ISM, Ruxton

et al. 1995, Ruxtoret al. 2005) and producer — scroungaodels (PSM, Barnard & Sibly
1981, Giraldeau & Beauchamp 1999, Giralde Caraco 2000). Both foraging models
attempt to describe the foraging strategy used by animals when searching for a patchily-
distributed resource in an unpretdble environment. Both faging models take explicitly

into account the social intettaans existing between group meméesuch the collection, the
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use and the transmission of public informatiblowever both models differ with regard to
some basic assumptions: in the information islgamodel, all foragers are supposed equals,
and all foragers simultaneously search for prapd monitor con-specific to benefit from
information sharing. In the producer-scroungerdel, the foragers have to choose between
two foraging tactics, producer or scrounger.deicer may behave as information sharer since
they can benefit from either their proper digeries or other’s findings, while scroungers only
benefit from producer’s discoves (see Barta & Giraldeau 2001 the incorporation of such

local enhancement effect in producer/scrounger models).

Linking foraging behaviour to spatial distribution:

In this paper, we perform spatial analysis of empiricalata to understand how foragers
interact and how public infornian is shared and used in a group of foragers. We postulate
that each foraging strategy is an ecological @ssdhat should lead group members to adopt a
characteristic group organisatigne. a characteristic spatialtparn of individuals within the
group). By analysing this spdtipattern, we wants to charagdie the foraging strategy (the
process) at work. To this end, we formathta set of predictions (fig 38) using the
assumptions of both ISM and PSM. Assumpticgiated to the ISM arnot exclusive from
the predictions related to the PSM. In our vi¢glhe PSM add further complexity to the ISM,
by the use of two different strategies. Theaich predictions related to the ISM can be
declined in 5 categories when furtliensidering the PSM (but see fig 38).

For the ISM, we considered two cases: in the first case the main activity of individuals in a
group is to search food for their own. Hetlee monitoring of con-specifics occurs
occasionally and is more a circumstantial evetiterathan the result dhe allocation of an
effective search effort toward con-specific mtoring. In this case, a random pattern of
animals within a group is expected, becauss#viduals forage independently within the
group (fig 1, case 1). The second variant & t8M include the concept of optimisation of
information sharing. In this veant, individuals ty to maximise the area prospected by the
group (.e. the searching radius of an individual ot overlap with another) and to optimise
information transmission between group memigerg. to optimise information use). In other
word individuals make a real effort to optimibe use of public information. We predict that
the use of such strategy wousht individuals to@opt a regular distritiion inside a group, a
spatial organisation that maximise the areaad, the chance for the group of finding prey

patches and optimise information transmission (fig 38, case 2).
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Fig 38. Predictions on the social behaviour of foraging birds, and spatial organisation associated. Predictions 1
and 2 have been drawed under the framework of information sharing systems, and predictions a,b,c,d,and e
under the framework of producer/scrounger models.

To go further these two basic cases that assume that all foragers are similar, we further
considered 5 different cases, each correspgniird different scrounging behaviours. These

5 cases assume that producers can behave neditiie according to the previous cases 1 or 2.
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First, scroungers can follow a randomly chogpeoducer (fig 38, case a). In this case the
scroungers should be randomly distributed, elimsproducers. Second, scroungers may sit on
the water, waiting that producers find a prey bagc(case b). They also may be able to bet on
the best producer and follow(ttase c). Both cases b and c sdaelsult in local aggregations
of birds staying together inside a group. Regsfaatial structure arexpected if scroungers
monitor several producers in the same time, sdifjg their local positioing to better collect
information provided by producergse d). Endly, a different kinaf regularity (at a smallest
spatial scale) can be reached if scroungessiblute ideally betweeproducers (case e). The
case d corresponds to the second case in the framework of the ISM. In the following we will
refers to both cases as “optimised informasbaring strategy” because both imply the use of
behaviour specifically designgd optimise the collection, ¢huse and the share of public
information.

The set of prediction presenthldre is important, although norhaustible (other predictions
can probably be formulated). We designed owatiap analysis to give insights into these
predictions; keeping in mind thabme predictions are very difficult to discriminate with field
based records (for example cases b and case 2 and d) because it would implies that

observers are able to discriminate explicitly between producer and scrounger individuals.

Characterising the spatial structure of foraging seabirds:

To discriminate empirically between theseaiging strategies, we’'ve analysed the spatial
structure of seabirds at sedeabirds are known to use pebinformation and form social
groups when foraging (Grunbaum & Veit 2003, Silvernedral. 2004). The prey patches
available to seabirds are ephemeral and unprédictand it has been a@nstrated that these
environmental properties lead tocsa foraging aggregation (Hancoekal. 2006).

We consider that birds at sea are distribiaedording to a hierarchical model, with three
levels. Our spatial analysis has subsequerggnbprocessed in three steps. The first is the
formation of groups of several interconnectiedividuals, accordingo an “interaction
distance” (i.e. the distance up to which ondividual may share information with another)
that we have empirically estimated. Thggoup formation corresponds to the social
aggregation mediated by the use of public infation, i.e. coarse level local enhancement
(Poysa 1992). Then, as suggestedhe fig 38, inside a groupirds can be either alone or
aggregated in little schools€. several individuals very closddgether). In oupaper, these
schools will be referred as “sighgs”. A sighting is composedf one or several individuals

very closed together. We consider thesghtilgs as a “group of eyes” that collects
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information as a single entity, as a “node” thadvides a unique information to neighbouring
sightings. Our second step was to charactéhnisespatial organisation dtiese sightings in a
group. This analysis was expected to differdatlzetween cases A and B. The third level is
the distribution of individual$nside these sightings. Are tisgghtings mainly composed of
one or several individuals ? khe latter case, how individuatése distributed between the
sightings? We designed analys&s answer these questionghich should mainly help

discriminate between cases 1 to 5.

Density-dependence effects:

Furthermore, we focused on the possible efbé¢diird density (a proxy for both prey density
and information density, in other word a prdwy resource) on the spatial structure and the
characteristics of the groups. Indeed hbdbraging models (producer/scrounger and
information sharing) provide theoretical predios on density-dependence effects. Since its
early formulation (Barnard & Sibly 1981), tipeoducer/scrounger modeldaeen declined in
two variants, one (the “rate-maximizing modedised on the maximisation of the mean intake
rate per forager (Vickeret al. 1991), and the otlne(the “risk-sensitive model”) on the
minimization of the probabilityof energetic shortfall (Caco & Giraldeau 1991). Both
variants have different prediction on theeeff of prey density: the rate-maximizing model
predicts no effect, wheas the risk-sensitive model pradithat scroungig frequency should
increase with prey density. In the case @ ithformation sharing model, recent development
that incorporates explicitly the effect gpatial distances between foragers (Ruxaoral.
2005) lead to the prediction that the “critigaining distance” (i.ethe distance up to which
all joining opportunities should be acceptedayorager) should decrease with increase in

forager density. Our study provides a chancegbtteese predictions: The characterisation of

group spatial organisation will allows the identification of the foraging strategy used under

various bird density conditions. For each groather characteristics (in addition from the
spatial structure) can be measured, suchrtban inter-sightings distance (a possible proxy
for the critical joiningdistance); or the proportion of juvéas (that are potential scroungers in

the case of seabirds.

METHOD:

Study model:

Our analyses focus on northermgats data, collected in the Bal/Biscay with aerial strip
transect (totalising 30 00Km), carried during a wieting period. (Bretagnollet al. 2004,

153



Certain & Bretagnolle submitted). During winteringprthern gannets spent all their time at
sea and have two main activitideraging and resting. Our subjeaf interest requires a high
accuracy in spatial location of data, which oathievable with aerial sweys: the high speed

of the plane “stuck” spatial lotian of birds, providing datat a spatial resolution supporting
study of very fine scale struge. The northern gannet is adga plunge diver, with white,
typical plumage easily visible and identifiakdé the adult stage whereas juveniles have a
brown, cryptic plumage that give them a padinadvantage to monitather birds without
being seen (Bretagnolle 1993). Their aerial gigee particularly conspicuous, and are known
to attract conspecifics (Nelson 2002). Ganrests passive informer: each time they dive,
information is automatically sent to gébouring individuals. Téir plumage coloration
presents characteristics making it recognisbigleonspecifics (Bretagnolle 1993). Hence this
species present several criterions, the magportant being the huge and ephemeral
aggregations of several hundred individualssea (i.e. the observable consequence that
information on prey location had been transedtto several individuals), that makes it a
perfect candidate to collect empirical data information sharing mechanisms and social

foraging.

Study area and survey design:

Aerial surveys were conducted during winter 22002 in the Bay of Biscay (fig 39a), on the
French Atlantic coast (see Bretagnodle al. 2004 for aim and scope of the survey). We
sampled six times the entire Bay of Biscay (i.e. the complete continental shelf area,
100 000km?3) on a monthly basis dwgithe wintering period, fror®ctober to March, using a
twin engine PA 34 Seneca. Each surveys wamposed of 5000 km of systematic aerial
transects perpendicular to the coast and spacgery 20 km (fig 39b). A complete coverage
of the Bay was achieved in six days. Flightgevearried out all dajong, usually between
09:00h and 17:00h. Flight duration ranged fraB0 to 180 min, and generally two flights
were carried out per day. Preliminary suwveyere conducted in Beuary 2001 in order to
determine the optimal speed and altitude: kB@h at 150 m aboveea level (asl) were
estimated as the best trade-off betweenetwindow, good visibility and safety needs.
Weather conditions were carefully examined befiake off (sea state < Beaufort 3, absence
of rain or fogs, good visibility conditions).

Following Briggset al. (1985a&b) and Pollockt al. (2006), we used strip-transect method.
The strip was indicated by permanent maskghe wings, and was 230m wide on each side.
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In addition from the pilot, two observergperienced in seabird observation (always the

same)

Fig 39. a) Study area : the continental shelf of the French Atlantic Coast, the « Bay of Biscay ». b) Aerial
sampling scheme: 5000 km of transect distributed in 24 transects regularly spaced every 20km on the
continental shelf. 6 surveys were cortgéddetween October 2001 and March 2002.

took place in the aircraft. The plane had 6 seatd, observers sat on thear seats, localised
behind the wings, which allowed tecord sightings below the wings and to use marks on the
wing to quickly identifiate the strip. They weequipped with a GPS (Garmin 12) connected
to a laptop computer. They daruously recorded sightings within the strip: GPS position,
number of birds and specific composition, tiofeobservation. Observers changed their side

at each new flight.

Modelling seabird density.

In order to relate the characteristics of greuppatial structure, inter-sightings distance,
proportion of juvenileswith bird density, wecalculated a global indeaf bird density as
follows: The transects were sliced into bias 5km within whicha density values was
obtained by the strip-transect method (Eberha®i#8). For each month we disposed of near
1000 density values regularly distributed ire tBay of Biscay. Spatial modelling of bird
density was achieved using these data, withgeastatistical frameworkiVe used ordinary
kriging (Cressie 1993) to predict bird degsin the whole study am, in a lattice of
10km*10km.

The formation of groups:

Our first objective was to defirtbe maximum interaction distanBgup to which gannets are

able to interact. The identification of thisaximum interaction distance had been achieved
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following the statistical prockire describedn Chadoeufet al. (in prep.). Briefly, the
procedure assumes that if two individuals eoenected and share information, then their
respective spatial locations are statistically dejp@t. To define this interaction distance, the
statistical procedure proposed by Chadastudl. (in prep, cf annexe 3) is iterative. At each
step, a potential maximum interaction distamcelefined. Groups are formed according to
this distance, and a test is carried to exarwhether the spatial location of groups is
independent or not. The maximum interactiostalice retained is the largest separation
distance between sightings atialhthe spatial locations of twsightings are dependent. In
the case of gannets, we estimated a projeditdnce in one dimension, along the transect.

The maximum interaction distanBgwas identified as 2300m (see ChadoeiLél. submitted)

and groups were formed so that birds sepaiayeal distance inferior or equal to 2300m were

considered as belonging to the same group.

Effect of bird density on basic characteristics of groups:

Using the density maps calculated for each moméhassociated each group to a bird density
value. We defined four density classes, termgdvery low”, “low”, “medium” and “high”,

so that each category containa similar number of groups. For all subsequent analysis, the
group is the statistical unit. For each growp calculated the mean separation distance
between the sightings of theogip. We compared the statistiadiktribution of these mean
separation distance for the four density claggdsa Kolmogorrov-Smirnoff test. In the same
way, we used a student’s T test to chédcthe proportion of groupgontaining juveniles

varied significantly between the density classes.

Effect of bird density on the spatial organisation of groups:
Then we focused on the spatiafjanisation of group members. As we said, a group of bird is

composed of successive digigs (or “node of inform@on”) distant from less thaR,. Each

sighting may contain one or several birds. @efinition of the sightings correspond to the
observation process: observers automaticalfjgregated within the same sightings all
observations occurring withia temporal window of 1 second, during which the plane
travelled on 40m. For convenience, we coesed all records separated by 50m or less as
being in the same sightings. This nested diistion of birds (i.e. sightings within groups, and

individuals within sightings) leads to use two different tests to characterise the group spatial
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organisation, each test corresponding to a nested level (see fig 40 for a schematic

representation of a group). Eachtsttical test attributed a p- to each group. The p-value

Fig 40. Schematic representation of an aerial sample of a group of birds, and of the statistics used to analyse the
spatial organisation of birds within the group.

of the first test is relevant from the spasalucture of the sightings of the group, and the p-
value of the second test is relevant fromdistribution of individualsdbetween the sightings
of the group. Then, the observed statisticalrithgtion of the p-valuesalculated for every
groups belonging to the same density clas€aspared to the cmspondent expected
distribution under complete spatial randomn@iggle 2003). By this way we can determine
if the observed spatial stribution of p-valuess conform to completspatial randomness, or

is biased toward regulé&y or aggregation.

(i) Characterising the spatial organisaion of the sightings of a group:

The first test focuses on the minimal distahedween the successive sightings of a group.
This statistic is relevant from the spatiabanisation of the sighting@.e. largest minimal
distance indicates regularity). For each greua p-value describing itgpatial organisation is
calculated as follows:

a

Pnl n! obs nl rand— (Eq n'4)’ 01/4
where m, , . is the observed minimal distance (timnimal separation distance between the
sightings of a given group) for the grogpand m, ., is the minimal distance calculated

after randomization within the group of the salalocation of sightings (with respect to the

inter-connection distance, i.endomized sightings can’t besated by a distance > ®)).

p-values are calculated on the basis of 999 nawshdions. This test had only been carried for
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groups containing three sightings or more becati$east three sightings are required for the

randomization procedure.

(i) Characterising the distribution of birds between the sightings of a group:

The second test examine whether the imtligis of a group were randomly distributed
between sightings or not. To Ineore explicit, consider a group &f sightings totalizingY
individuals. IfY X, birds are ideally distributed betwesmghtings (there is one bird per
sighting). IfY ! X, birds could either begaally distributed, randomlgtistributed or clustered
between sightings. To test it, a second randomizdest is carried dy for groups of two
sightings or more whehe ! X, using the variance of the number of bird per sightings as a
statistic. High variance inditas that the birds of a givegroup are clustered into a few
numbers of sightingsFor a given groups, the variance of thewumber of bird per

sightingsy, is compared to the variance expected under random distribution of birds

obs !

between sightingg ., . We calculated

s rand

by random attribution of e bird to a sighting,

and again a p-value is calculatdthe basis of 999 randomisations:

PV, Vo Vs, (EQ15), %,

(iif) Measuring the effect of density:

The spatial organisation of a groig characterised by two p-valueBm indicates if the
sightings of a group are randomly distributeegularly distributed or aggregated aRd
reveals if seabirds are ideallistributed among sightings arot. Under complete spatial
randomness (Diggle 2003) the dilstition of both p-vales is expected uniform. P-values
distribution biased toward Idicates regularity and p-valuésstribution biased toward 0
indicates aggregation. The adetoia of the distribution of p-vaes to a uniform distribution
has been tested with a kolmogorrov-smirnoff,tést each density class. Because of very few
numbers of groups containing tersightings or more in thery low” density area, we

pooled groups belonging to theery low” and “low” areas.

RESULTS:

Group formation and basic characteristics:

Our surveys generated 3345 sightings, comgi®987 individuals. 77% of individuals were
observed flying and 11% were immature. We uaéidcollected sightings in our analysis
because we considered that birds flying oimgjton the sea could both provide information to
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neighbouring individuals. 673 seads groups were identified, and among these 318 were
composed of at least 3 sightings (table 16). Tf%mdividuals were ansidered solitary (i.e.

located farther than 2.5 km of a neighbour)eTig 41 shows, for evgmonth, the spatial

Table 16. Characteristics of groups according to the seabird density.

very_low low medium high
density range (birds/km2) 0to 0.4 04t00.75 0.75t01.2 1.2and+
% area covered in the Bay of Biscay by the density class 0.64 0.16 0.11 0.09
Number of solitary individuals 386 145 120 59
Number of individuals in groups 447 640 907 4283
Number of groups 158 168 164 168
%groups containing 3 sightings or more 0.25 0.45 0.55 0.71
%groups with exclusively one bird per sightings 0.76 0.69 0.61 0.38
%groups containing juveniles 0.16 0.17 0.27 0.33
Mean distance between the sightings of a group 598 592 613 518

distribution of groups and of stdry individuals, together witbontour lines of bird density
delineating the four different deity areas. As summarized irettable 1, solitary individuals
are mostly distributed in very low density aselost groups are located areas of medium

to high gannet density, but even in the vy density area, near haf the individuals
observed were in groups (see table 1). Our flmmsity classes contained a similar number of
groups (table 1) but correspond however to fferent areas, from 66% of the Bay for the
very low density area to 8 % of the\Bfor the high densjtclass (table 1).

Fig 41. Spatial location of groups and of solitary individuals for the northern gannets in the Bay of Biscay,
France.

The mean distance between sightings doesvaoed much betweethe density classes,
except a small decrease (from 600m to 500mhigh density (table 1). By contrast, the
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percentage of groups contaigi juvenile individuals incresed significantly with density
(p=0.033), from 15% in the very low densityea to 33% in the high density area. The
percentage of groups composed exclusivelgigiitings containing on@adividuals decreased
with density, from 75% of groups in the veryaensity area to 40% in the high density area.

Bird density and group spatial structure:

The statistical distribution of p-values olted for both tests on grpuspatial organisation
and for the three density classes (“very lowo&”, “medium” and “high”) is shown in fig
42. The results suggest that

(1) Sightings are randomly distributed amongugps, except for groups located in very low
and low density area (<0.75 b&#m?2) where a significant ind toward regularity had been
detected (p-values distributiorgsificantly biased toward 1).

(2) In the case of groups containing severadper sightings, these “additional birds” are in
most time ideally distributed between the sigig of a group (up tehe medium density
area), but the pattern is reversed andd a méakggregation occurs at high density (>1.2

birds.km?), suggesting significant ctass of birds in the groups.

Fig 42. Distribution of the two statistics used to characterize the spatial organisation between groups. Uniform
distribution indicates random distribution of birds, bias toward 1 indicates regularity, and bias toward O reveal
aggregation. “**” indicates that the distribution significantly differs from a uniform distribution.
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To summarize, we observed thihe sightings (i.e. the “node aiformation”) were in most
time randomly distributed within a group, aasipl organisation chacteristic from the
“simple information sharing” (case 1, fig 38y&ging strategy. However this spatial structure
can be substantially modified at the opposite ef the bird density gradient. The spatial
structure typical of the “optimised informationasimg” (case 2 and/or casl, fig 38) strategy
emerges at low density. In most time, birdsideally distributed beteen the sightings of a
groups, (case e, fig 38) but clustdhave been detected in higansity contitions (case b or
case c). Groups where birds distribute randdetiyveen sightings are very rare, allowing us
to reject the case a. Hence we reported a change in seabirds spatial organisation, with
regularity at low density (cas2, or d in thepresence of scrounggrand progressive
disruption of these regular patts, first by a random distriboi of sightings (case 38) and

further by aggregation of birds very localised clusters $dm; suggesting cases b or c).

DISCUSSION:

Group formation within a hierarchical patch system:

Our results shows that birdsthin a group can adopt sevekahd of spatial organisation,
depending on bird density. This is an interagtiasult in the context of the study of seabird
foraging strategy. Up to now, rsibempirical information on this topic had two sources. The
first comes from individual data loggers, albeprovide detailed jfile of birds foraging
trips (Weimerskirchet al. 2004 ; Fauchald & Tveraa 200d)he second comes from ship-
based studies on at-sea distribution of $jirdind gives detailed description on the
relationships between birdsié the physical and biological ggerties of their environment
(Schneider & Pidt1986, Ainleyet al. 2005). These studies havemtinstrated that seabirds
concentrate themselves in areas where thain@h of feeding is maximized (Hunt 1997, Croll
et al. 1998, Mehlumet al. 1998, review in Hunet al. 1999). At smaller scales, birds track
sparse and unpredictable prgatches and makes an exigasuse of indirect cues
(conspecific/heterospecific behaur) in order to restrict their searches to small size sectors
(review in Nevitt & Veit 1999). Recent empirical studi€Binaud & Weimerskirch 2005
Weimerskirchet al. 2005, Fauchald & Tveraa 2006) confed that seabirds tracks preys over
several scales and tend to move from large, pateches into smaller and richer patchs. The
ARS (Area Restricte®earch) strategy proposed by Pin@udVeimerskirch (2005) can be
understood as the result of thenbeioural cascades evoked by Rusdell. (1992) acting in a
hierarchical patch system (Fauchald 1998).bird adopting the ARS has to gather

environmental information to select the most profitable areas. One part of this information can
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be provided by public informatioand may result in social aggyations (i.e. coarse-level
local enhancement). Empirical evidence fog RS strategy have been demonstrated for
lonely, long ranging forager @low-nosed Albatross or Antarctic Petrel) and smaller patches
identified occurred at a scale rangingrr 100 km (Fauchald & Tveraa 2006) to 30km
(Pinaud & Weimerkirch 2005).

The distribution of groups in function of therdity clearly illustrates the hierarchical patch
system: one quarter of seabirds groups werergbd in only 9% of the study area. However,
we observed a clear grouping behaviour imhbdaigh and low density area. Furthermore the
fine scale spatial organisatiaf birds appeared complex adginamic, with drastic changes
from low to high density areas. These resultggests that in foragingannets, the use of
public information is not restrictetb coarse-level loal enhancement.¢ attraction toward
profitable areas resulting from con-specific dmgyand/or from independent birds following
the ARS), but that complex behavioural processesgcial foraging strategy) are also acting
at fine-level local enhancement. once growe formed, complex interactions occurs
between group members and contribute to forensipatial pattern observed at fine scale. The
change of spatial organisation with density ssjg that these behavioural processes evolve
in accordance, from an “optimised informatisimaring” strategy (chatcterised by a regular
seabird network) at low density to ethprobable increase irscrounging behaviour
(characterised by local aggreigas). At low density, our atysis does not provide any
means to clearly discriminate between casesd2cares d. If both cases may result in similar
spatial structure in order to optimise infation use, the distinction between both is
important in an evolutive context and will be discussed below. Nevertheless, the observation
that seabirds form actively gqups and interact differentiallyith group members, depending

on density conditions, implies that they can demdvidual benefits from such organisation.

Advantage of grouping and spatial aggregation:

The grouping behaviour of northern gannet qaovide several advaages. First, the
presence of other conagfics and their activity are indirestdications of the quality of the
area, in term of prey availabl&he use of such cues is typi¢dadm the con-specific copying
mechanisms (Wagner & Danchin 2003) and resuttoarse-level lodeenhancement (Poysa,
1992 ; Grunbaum & Veit 2003). At this point, érdan behave indepesritly once the high
profitability areas is reachedy they can continue to gathpublic information to increase
their chance of locating preclgethe spatio-temporal locatioof prey items (i.e. precisely

when and where fish swarms are available atsa surface). This involve fine-scale local
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enhancement, a second advaatafjgrouping. A thiol advantage of groupg is the increase
of prey capturability during a foraging evente tfish swarm structure can be disrupted under
numerous and repeatettaeks (Duffy 1983 ; Gotmarkt al. 1986). A fourth advantage is
social learning for juveniles skrving experienced birds. All these advantages are issued
from individual response to con-specific that ¢entraduced, in term apatial distribution,

by various degree of aggregati Taking advantage from agrdar pattern imply a more
evolved behavioural process thatplicitely optimise the use gdublic information. In the
framework of the ISS the “optimised informatisharing” strategy implies that all individuals
in a group of birds are equivalembdes of a network designgmlmaximise the area sampled
by the group and optimise information tramssion. In the framework of the PSS the
“optimised information sharing” strategy witbkes the form of a particular scrounging
behaviour: in a group the produd@rds search only for preys v others, instead of being
considered as “scroungers” should rathervieved as “information links” between group
members. The regular spatial pattern has onlgliserved under partiar conditions (at low
bird density) which means dh it provides individual advaages to group members only
under these conditions. Clarifttan and explanative hypothesbave to be discussed to
explain the emergence of such a strategy.

Regular pattern and pseudo-interference.

Before discussing the emergence of “optimisddrmation sharing”, we should first take a
look on alternative hypothesis aliteexplain the formation atgular pattern under low bird
density condition. One could be the increase of intra-specific competition into area of low
prey density, more precisepyseudo-interference (Fret al. 1977) (northern gannets do not
interact aggressively at sea).

In the case of gannets, pseudo-interferencesoa@rge in two different ways. When the prey
is a fish school, as group size increaseboffiong con-specific attraction around a predation
event) each individual may get a smaller sh@ihes effect depends on the relative difference
between the school size (the amount of pregilable) and the number of forager. If the
school size far exceed the number of foragegudo-interference during the prey capture is
likely to be negligible. If conspecific attréa@h was a real disadvantage for gannets, they
would forage solitarily. However, our analysisggests that they clearly prefer foraging in
group rather than alone,@vin low density area.

Gannets not only target fish swas but also isolated itemsthe surface that can’t be shared.

An increase in density reduces for all birds the chance of preying on such items. Here,

163



avoidance of pseudo-Interference would rattaée the form of maximising distance from
neighbours, which could result negular patterns. However va® not report any change in
the mean separation distance between sightirtipsclvange in density (see table 1). Thus the
hypotheses of pseudo-interfeceneither on fish swarmsnd on isolated items are not
supported by the data.

Even if the mean separating distances betwkersightings of a groudo not change with
density, regularity emerges at low density.gBar distribution is a spatial organisation
suitable to sample a patchiystributed resource (Fortin Rale 2005) and allows moreover a
good transmission of the public information betwgesup members. Therefore, we interpret
the emergence of regularity as the obsergedsequence of an increased use of public
information in the behaviour of foraging gas. Whatever the context under which such
behaviour arises (ISS or PSS), it assumessthabirds maximize their chance of finding prey
by maximizing the area prospected by thgioup and/or by optimising the information
transmission between group mengeBuch behaviour, if it &ts, is mutualistic and we
should discuss the conditions under which a nistimbehaviour can emerge in the case of

seabirds.

Regular pattern: The observed consequence of a mutualistic process?

Mutualism is a cooperative behaviour that pded direct benefit tdhe cooperator, in
addition to other individualgBrown 1983). Any individuals #t defects in mutualistic
situations will, by definition, do worse thancaoperator. Therefore, in the absence of a
temptation to defect, cooperatioropides the best option (Stevesisal. 2005). In our case, to
invoke cooperation we must discuss how aoapors are advantageshd why there is no
temptation for defection. A solitary forager relienly on its own experies, is less informed
than group foragers and will probably spentrenbme searching before localising a suitable
feeding ground. But in a group, why choosing ttopsed information sharing” rather than
“simple information sharing” when the group islanv density area? The answer could be that
birds within regularly distribied groups are not currently searching for food. Instead they're
looking for a suitable feeding ground. A bircathsearches for prey during a long time and
encounters a very low foraging success may takedecision of leaving to find a better
feeding ground. At this point, he must chobséween leaving alone drstaying in a group.
Our hypothesis is that a group of gannetsmsre efficient in sampling the marine
environment and can then quickly reach a ipabfe area, saving energy compared to the

lonely forager. During this searching timee troup adopts a regulasttibution which is the

164



most adapted for environment sampling, a regular pattern. Asoon as a new feeding area
is localised, birds will switch again to the “gfa information sharing” tactics. Keeping, as
far as possible, a regular distribution imglygnitive constraints that are supported by birds
only because they have expeded that foraging does not prdei sufficient reward, and that
the best thing to do is to find another areafas$ as possible. When a new feeding area is
identified, the regular system collapses.

Of course the proposed mechanism is an eqila hypothesis based time pattern detected
on this study. A theoretical modelling approaebuld be crucial to identify the costs and the
benefits of the use of an “Dmised information sharing strategy” versus “simple information

sharing”, in term of both individuahean and variance intake rate.

When mutualism collapse...

The dominant spatial pattern, once mediumhigh density area has been reached is the
pattern characteristic from “simple informatigharing”, where bird$orage independently
within a group (characterized by a random disttion of sightings in a group, joint to an
“ideal” pattern in the number of bird into easlghting). Our explanative hypothesis is that
this opportunistic behaviour i@dopted as soon as the reseu(in term of both prey and
information availability) reach a sufficient level so that birds can forage efficiently. In a
relative accordance with pretions formulated by Ruxtoret al. (2005) on information
sharing system, we observed that the meé@tance between the sightings of a group is
slightly reduced in high density areas. Howewar “maximal interaction distance” used as a
basis to form groups does not imply thatbiad would automatically join a successful
neighbour, but only that its sjalt location is dependant frorthe spatial loation of its
neighbour. The “critical joiningdistance” described by Ruxtost al. (2005) corresponds
probably to a smaller distance which is not explicitly measured in our analysis.

On the other extremity of the density gradjeht spatial organisat of the group change
again: birds appear clumped at very smadtatice (<50m) as suggestieyl the test on bird
distribution between the sightings of a grolfye interpret this spatial pattern as the
emergence of a scrounging behaviou withingbpulation, as described in cases b or c. The
discrimination of both cases dfficult, but we think that tb case c is the most probable,
because case b imply that bindsognize the most efficieibrager and bet on its success,
and scroungers adopting the behaviour describdigeirtase b save much less energy than in
the case c. The emergence of scroungingnds exceptional in the population (since it

concerns 16.5 % of groups, i.e. more thalf part of groups located in high density areas)
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but is exceptional in term of area (the “hidgnsity area” concern a localized region: around 8
000 kmz in the 100 000 km2 of the Bay of Biscaljhe emergence of aggregation coincides
with the increase, at high density, of grougentaining juveniles. Juvenile gannets are
characterized by a brown plumage that makesntleryptic to conspecifics. Moreover they
have less experience in foraginguhthe adults (the adult plumage is obtained four years after
birth). Juveniles are concentdt into areas where the $ph structure of groups (i.e
aggregated groups) correspondstoounger-invaded groups. Theryptic plumage joint to

their low experience makes prdiiathem more likely to adop scrounging behaviour. In a
system such starlings, scroungers have a high competitive efficiency and engage aggressive
interactions with producers sieal the food (Koops & Giraldeau, 1996). Such system refers
to dominance-based producer-scrounger systeaguémt in the case of terrestrial species
(Rohwer & Ewald 1981, Caracst al. 1989). In the case of the mtloern gannet, if juveniles

are the main scroungers the system is redete a producer-scrounger system where the
producers have the highest competitive efficiency. Indeed, contrary to starlings, scrounging
gannets have fewer opportunities to steal phey item since in most time the fish is
consumed underwater, as soon it has been captured. We may predict that in the case of
gannets, the scrounging behaviouus on prey patch localizati@amd could be related to the
process of learning. Moreover, we should cetihat in the case of gannets the scrounging
behaviour emerges in area of high bird dgngthus expected higlprey density). This
corresponds to the prediction formulated ie tiisk-sensitive model (Caraco & Giraldeau
1991).

Information sharing versus producer/scrounger models:

Producer scroungers and information sharing risoaie often presented one against the other
(Giraldeau & Caraco 2000, Kuse & Ruxton 2002, Ruxtaet al. 2005). One important issue
of our study is that both models are not nallfuexclusive and mape both encountered in
the same species. Consider for example thergemce of regular fiarn in the gannets
population at low density. It cdme interpreted in both framewks. The question is: can we
consider that individuals behawemilarly or not ? We feel that the answer to this question
rely in the time laps involved. Informationaing theory assumesahbirds simultaneously
search for preys and monitor conspecifics. ket,fé is impossible thabne bird has one eye
focusing on a conspecific while the other egarsh for preys. However if birds alternate
quickly between scanning theas surface and monitoring coreggics, the assumption that

both activity are conducted simultaneouslyvalid. In our study,our reference to the
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“producer/scrounger” tactics makes the impligsamption that birds have chosen one tactic
(producer or scrounger) and follow it during a ldimge period, so that its movements and its
spatial location at sea are relevant from #xti¢c chosen. This assumption is sustainable at
high density, but is more questionable at low density: in an open landscape such the ocean,
why a scrounger acting as an information link vdoavoid to take a look at the sea surface ?
However the proportion of time spent to proguar to gather public information can vary
between individuals: some mayefers searching for preysrectly while others would
allocate a greater effort to gather publidonmation, which could lead to a distinction
between individuals, but less drastic thandhe suggested by the producer/scrounger model.
Moreover, it is not excluded @h when scrounging behavioarise (at high bird density),
producers continue to gather public informatipnmonitoring con-specifg; as suggested by
the information sharing model. In other wotlde difference between low to intermediate and
high density is the emergence of a pure scrimgngehaviour in a population of information

sharer.

CONCLUSION :

The analysis of fine-scale &fal structure of animals praleés a unique chance to study inter-
individual relationships. In ebagy, spatial analysis and mdlieg was applied to identify
species-environment relationships (Fortin & D20®5), to make spatial prediction of species
distribution (Austin 2002), testudy ecological process sudmspersal (Cadotte & Fukami
2007), synchrony (Bjornstadt & Bascpta 2001) or competition (Birkhofest al. 2006).
However in the field of behavioural studiesywéew works attempted to clearly relate an
expected behaviour to a specific spatial pattamye did. At leds hypothesis on foraging
strategy were invoked to exgh difference in aggregagvpatterns observed (Davorenal.
2003). For models such as marine birdspeginents required to study foraging tactics
(Templeton & Giraldeau 1995b, Koops & GiraldeE@06) cannot be effiently carried out.
Hence empirical study of theibehaviour has been restedt to their breeding ecology
(Doliguezet al. 2002). Studies on their foraging tacticsrevenostly based on individual data
loggers that are excellent tools to quantdctivity budget, locat feeding ground and
characterize trajectory properties. However these studies are mainly limited to the breeding
period (Pinaud & Weimerskirch 2005, Faatd & Tveraa 2006) and moreover cannot
provide any description of intendividual interactions. Ship-based studies suffers that birds
change their behaviour witheghapproaching vessel. This is constraining the minimum scale

of the spatial analysis to a few kilometres. Such spatial scale may allows identifying which
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individuals and/or which speciesténact with another (Silvermagt al. 2004) but do not
allows to address issues relative to the kinthteraction involved. Irthis context, our work
is a bridge between foragingcology and spatial analyssd shows how some unasked

questions can be solved, on the basis gdigcal study, by integating both approaches.
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7.6- Synthése.

Notre approche empirique est novatrice, pounxdeaisons. Tout d’abord, la plupart des
données empiriques collectéesnslde contexte des stratégi de recherche alimentaire
sociales ont été obtenues de maniere expétatee sur des modeles d’études relativement
faciles a observer et a manipuler, commeetesirneaux par exemple (Templeton & Giraldeau
1995). En revanche, I'étude des &drpes de recherche alimenedes oiseaux marins ne peut
se faire que sur le terrain. La majorité de étesles sont « individu-ct@es» : elles se basent
sur les trajets des animaux en mer, échantibes a I'aide de GPS ou de balise ARGOS
(Pinaud & Weimerskirch 2005, Fauchald & éiraa 2006) et ignom¢ par nature les
interactions sociales pouvagrister entre les individus.

Ce que nous mettons en évidence au seinette étude, c’est d’'ungart que les animaux
interagissent entre eux, et d'autre part qeen@des d’interaction évoluent en fonction d’un
gradient de densité. A densité faible dedhux, dans des zones ou la ressource est
vraisemblablement rare, l'utilisation de I'infoation publique s’intensié et prend une part
plus importante dans les stratégies de reckeatimentaire. Nous suspectons que l'utilisation
de cette information soit associée a un colt qui reste a définir: en effet, dés lors que
I'abondance de proies gsius importante, l'utilisation déinformation publique semble étre
moins importante comme le témoigne le changement d’organisation spatiale au sein des
groupes, ou les oiseaux dstribuent aléatoirement pour fienent s’agglutiner localement a
forte densité. Ces aggrégats locaux peuvemespondre soit a des individus ayant trouvé de
la nourriture et se reposant, soit a des indivighaditeurs attendant quh patch de nourriture
soit découvert aux alentours. Ilfait de s’agréger permet deénéficier de la vigilance du
groupe : il suffit qu’un individu repere un prodeat ayant découvert ymatch de nourriture
pour que I'ensemble des profiteursl@ggrégat soient informés.

La modélisation explicite des bénéfices et dégassociés a chacude nos prédictions, par
'intermédiaire par exemple de modeles indus-centrés, pourrait permettre d’affiner nos
prédictions et de confirmer nadbservations sur le terrain. Danos type de modeles, si la
formulation en terme énergétique des bénéfestsaisée, il est en revanche plus difficile
d’associer un coUt au fait de collecter de fdrmation. La question, dans ce cas, est de savoir
si ce colt doit étre formulé sous la forme de contraintes cognitives et/ou sous la forme d’'une
diminution du succes de recherche alimentaivec I'idée que le temps passé a observer ses

congéneres n’est pas igé pour rechercher soi-méme sa nourriture.,
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Derniere partie. Ce que nous pouvons retenir.
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8- Conlusion

8.1- Que sont les prédateurs supérieurs dans I'écosysteme « golfe de Gascogne».

8.1.1- Des consommateurs sigicétifs mais raisonnables.

Notre travail de thése a permis de mietdmprendre l'impact que les populations de
prédateurs supérieumouvaient avoir sur I'écosysteme dolfe de Gascogne. A partir des
chiffres que nous avons calculé, nous avestimé que la communauté de prédateurs
supérieurs consommaient potentiellement giegntités de biomasses comparables a ce que
pouvaient prélever les activités humaines. Deinxcpales sources d’incertitudes sont encore

a lever pour mesurer I'impact dette pression de prédation.

La premiere source d'incertitude concerne les espéces cibles constituant le régime
alimentaire des oiseaux marins dans le g@#mns ce domaine, certains travaux préliminaires
ont déja été menés (voir Pasi®88 pour les guillemots en étd@pis la situation hivernale
reste inconnue. De maniere gutative, nous montrons que legfvements effectués par les
prédateurs supérieurs sont globalement physortants en hiver. Mais nous ne savons pas
comment évolue au cours de I'année la composition du spectre de proies consommees avec
les changements de structdiess communautés de prédatesupérieurs et de proies.

La seconde source d'incertitudencerne les quantités deolviasse prélevées directement
dans I'écosysteme : en effet, une partie déslgteurs supérieurs s®urrissent en étroite
association avec les pécheries, a partir desr¢gpii sont estimés environ 1/3 des volumes
débarqués). Il serait nécéssaile séparer la proportion deopgs consommeées directement
dans le milieu et indirectement via les rejé¢sl’activité de péche, car les conséquences en
terme d’'impact sur I'écosysteme de ces deux maldenutrition sont tredifferentes. Ce type
d’étude a déja été mené dans d’autres écosgst@na notamment moétque les rejets de
péche pouvaient constituer une part importatgda nourriture des oiseaux (Arcos & Oro
2002 ; Votier et al. 2004), notamment des prédatelgénéralistes et potentiellement
kleptoparasites comme les goélands ou les labbes.

Bien que les quantités de biomasses prélepaesa communauté de prédateurs supérieurs
dans le golfe de Gascogne soient du mérdre de grandeur que celles prélevées par
I'activité de péche, leur inget sur cet écosystéme n’est probablement pas comparable. En
effet, les biomasses de proies nécéssairesuarVée des prédateursrg bien supérieures aux
strictes quantités qu’ils doivent consommer,waeffort de capture trop grand ne leur permet

pas de satisfaire leurs besoins énergétiqueméss 2006). Pour ces raisons de rentabilité
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energétique, les prédateurs peuvent survivre que lorsqueurs proies sont faciles a
capturer, c’est a dire tres abondantes dansilleunLorsque les stocks se raréfient, I'effort
pour capturer une proie augmente tandis qugaie énergétique associé a la consommation
de la proie reste le méme (voir fig 43a pour une proposition schématique). Ainsi, suite a la
raréfaction d’'un stock de proiles prédateurs doivent s’adapter tres rapidement en changeant

de régime alimentaire ougfiaraitre (Barret & Krasnov 1996).

Fig 43 : représentation schématique du mode d’exploitation d’un stock de proie par a) les prédateurs supérieurs
et b) les pécheries. Dans le cas des prédateurs supérieur, le bénéfice retiré de la consommation d’'une proie reste
le méme quelquesoit I'état du stotkndis que dans le cas des pécherieqrix du poisson augmente avec sa

rareté : l'arret de la péche survient plus tard que I'ard® la prédation, peut-étre & un moment ou les stocks de
proies auront du mal a se reconstituer.

Les pécheries (fig 43b) sont soumises aux nsétypes de contraintes, mais sous la forme
economique. Si la valeur énerggte d’'une proie est la méme quat soit I'état du stock, sa
valeur économique fluctue earfction de I'équilibreoffre/demande des marchés financiers, et
cet équilibre offre/demande sepilEce lorsque I'état du stock dégrade, en général vers une
augmentation du prix : ce qui est rare est cliant que le prix permet une plus-value, les
pécheries continuent de ciblersdespéces dont les stocks sonit@re en mauvais état, mais
dont la rentabilité économique estintenue artificiellement pdes fluctuations aléatoires du
marché. Le risque est qu’au moment ou la péehn’est plus rentable, les stocks soient
arrivés a un niveau si bas qu'il leur est difficil®ire impossible de seconstituer. On voit
bien par cet exemple comment les prédateurs supérieurs peuvent vivre en équilibre au sein des
écosystemes qu’ils exploitent, tandis que plexkation par '’homme, soumise a des réegles

différentes, peut conduire a des dgskbres graves et irréversibles.
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Cependant, les pécheries ne sont certainepanlkes seules a pouveixploiter une ressource
jusqu'a disparition de celle-ddans un certain nombre desgymes, notamment terrestres, un
prédateur peut exploiter ses @®jusqu'a extinction, pour pgu’elles soient faciles a trouver
et a capturer. Parmi les facteurs permettaévitér I'extinction de lgproie on trouve d’une
part un fort potentiel de reproduction en megalu taux de mortalité par prédation, et
également I'existence de zones refuges qui peeemtea la population de proies de ne pas étre
réduite en deca d’un certain niveau. Ces zorfeges théoriques régulent ainsi la population
des prédateurs qui ne peuvent se nourrir l@dgustock de proie cespond au stock abrité
dans le refuge (sous I'hypothése que les prsied)es le peuvent, ctgirons de se distribuer
en priorité dans legones refuges). L'existence de zsnefuges induit donc un effet de
régulation densité-dépendent au sein du systaamie/prédateur : lorsgula densité de proie
correspond a ce qui peut se trouver dans lggeefla prédation est impossible (ou du moins
plus difficile). Dans le milieu marin, les petimissons pélagiques sont dotés d’'un tres fort
potentiel de reproduction, eteffet de densité-dépendence decimpliqué par I'existence
d'une zone refuge est remplacé par un teffentinu induit par les considérations
énergétiques/économiques que nous avons évogsaédaut. Pour un stock de petits poissons
pélagiques donné, une fraction seulement decw stst disponible pour les prédateurs (mais
la totalité du stock peut étdisponible pour la pécherie). &ette fraction est trop faible, les
prédateurs ne peuvent tirer un bénéfice éniepge de I'exploitationde ce stock, avec des
conséguences sur leur reproductiais sur leur survigui limiteront leurimpact sur le stock

de proie.

8.1.2- Des outils de gestion.

Les prédateurs marins exploitent les écosystémes pélagiqgues aux mémes échelles spatio-
temporelles que les activités humaines, et constituent ainsi une source d’information
significative refletant la distridion, I'abondance et la structude la communaté des petits
poissons pélagiques (Boyat al. 2006). Aujourd’hui, la nécédsi de gérer les ressources
halieutiques a travers une apphe écosystémique est trésrgement ameptée par la
communauté scientifique (Sinclaiet al. 2002, Pikitchet al. 2004). Dans cette perspective,
l'information fournie par I'échatiilonnage des populations de paéelurs supérieurs doit étre
prise en compte. Cette information a plusiesogrces différentes, gpeuvent étre séparées

en deux grands axes : le suivi de des pojuatde prédateugsterre et en mer.

Le suivi des populations de prédateurs a teeréait sur les coloniegde reproduction pour les

oiseaux, ou par I'étude desdividus échoués pour les mammée marins. Ce type d’étude
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permet de fournir des séries temporellesétefit les variations dbondance, de régime
alimentaire, de succes reproducteur qui peuget mises en relation avec I'évolution des
conditions environnementales, entpaulier la disponibilité eta qualité des proies (Suryah

al. 2006, Wanlesst al. 2007). Notamment, ce type d’étude a conduit Velatdd. (2004) a
proposer un modeéle permettant, par un couwplagtre information environnementales et
données de régime alimentai@dlectées sur kcolonies d'oiseaux, de prédire d’'une année
sur l'autre les volumes de sardines qui serontucép dans le golfe de californie. Les colonies
d’oiseaux marins les plusugtiées sont suivies depuis de nhombreuses années (Weinkdss
2007) ce qui aboutit a la consttion de série temporell®ebustes pour décrypter la réponse
de ces populations aux fluctuats environnementales et s’servir dans une perspetive de
gestion intégrée des écosystemes.

Les études des populations de ptédrs supérieurs en mesns plus récentes et dans ce
domaine, la collecte de données doit se poursuigrmaniére a constituer des séries spatio-
temporelles robustes. Ces donné&emt trés importantes dans I'écosysteme du golfe de
Gascogne car ce dernier abrite tres peu ds daaeproduction d’oiseix marins, permettant
difficilement de développer les méthodes dstigas basés sur unigudes populations de
prédateurs a terre. Les données collectéamarrdevront permettre de comprendre comment
les prédateurs se distribuentr papport a leurs proies, afinabioutir a l'utilisation explicite

de l'information fournie par les données de pitédrs marins dans I'objectif d’améliorer les
prédictions de stocks de petits poissonsgiglees. L'accent pourrait étre mis sur certaines
especes clefs de I'écosysteme, comme tmss fde Bassan et les sardines, tout deux
échantillonnés en simultané durant les campagnes PELGAS.

Dans ce contexte, I'apport de ce travail désthest marqué par une définition claire des
populations de prédateurs du golfe de Gascogue les plans de distribution spatiale et
d’abondance. Ce travail pourra doservir de point de compasan pour des études futures,
si des programmes de monitoriag mer des populations de paéelirs a moyen et long terme
voient le jour. En effet, I'information queous avons rassemblé doit étre comprise comme
une des réalisation possible dwgessus écologique de dibtrtion des prédateurs marins.
Les cartes et les estimationéabondance que nous proposons représentent une situation
donnée qui correspond a la situation environnenedtla période d’échantillonnage. Il faut
garder a l'esprit que ces populations peuvéuattuer, en fonction de I'évolution des
parametres environnementaux qui gouvernenprtecessus écologiquae distribution des
prédateurs dans le golfe de Gascogne. Ddessépatio-temporellesonséquantes devront

donc permettre d’identifier ces parametres, @dtamt une interprétatn plus en profondeur
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de la signification des patrorde distribution et d’abondaa observé chez les prédateurs

Supérieurs.

8.1.3- Des enjeux de conservation.

Comme nous I'avons souligné emroduction, la communauté geédateurs supérieurs dans
le golfe de Gascogne compora certain nombre d’espéces gaprésentent des enjeux de
conservation. Nous espéronsie nos résultats en termde distribution et d’abondance
fourniront une base solide pour détermines denes d’intérét prioritaire, en accompagnant
d’éventuelles mesures de management de ligetde péche visant @éduire le nombre de
captures accidentelles ou en permettant d’évdluepact sur les populations de prédateurs
d’éventuelles catastrophes écologiques amaht a des phénomEn de mortalité
exceptionnels. Pour ce dernier point, la caridion d’'un modele trophique décrivant le
fonctionnement de I'écosysteme golfe de Ggse est encore nécéssaire pour comprendre
comment |'écosysteme peut réagir suite & deortalités importantes au sein de la
communauté de prédateurs supérieurs.

Enfin, nous pouvons poursuivre la réflexion erégmagans la section 8.1.1 en nous posant la
question des quantités de proies nécéssaires a la survie des populations de prédateurs dans le
golfe de Gascogne. Furness (2006) apporteéfiments de réponse a cette question, en
montrant d’une part que lapénse des prédateurs a une réidacimportante des biomasses
de proie peut varier considérablement sdémnespeces (Furness & Tasker 2000), et d’autre
part que pour des raisons éneigees, la survie des especes les plus sensibles (guillemots,
mouettes tridactyles) requiert la présence dammileu de biomasses de proies bien plus
importantes que celles estimées nécéssairag @dasommation : dans le cas des guillemots
en mer de Barents, dont les besoins @gtagues avaient été temés a 70 000 tonnes de
capelanMallotus villosus lorsque le stock passa d®®@0 000 de tonnes en 1980 a 500 000
tonnes en 1985, pres de 9@R4s guillemots moururent deirfa(Barrett & Krasnov 1996). I
fallait donc, pour subvenir aux besoins des guillesmen mer de Barents, des biomasses de
capelan 100 fois plus importantes que debesoins énergétiquedppliquer ce rapport
directement au golfe de Gascogmérait peu de sens, car ilutapour cela tenir compte de
I'architecture trophigue du systenet du rapport stockidisponibilité qui dépend a la fois de
I'écologie des proies et deséplateurs. Cependant, ce rappmetl pour 100 est a garder a
I'esprit car il montre bien que méme lorsdeestock est encore abomdail ne permet pas

forcément la survie des prédateurs.
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8.2- Apports des analyses spatialisées dans I'étude de la communauté de predateur

supérieurs du golfe de Gascogne.

8.2.1- Définition des habitats.

Le premier atout de I'analysspatialisée est de pouvoir représerde maniere explicite les
zones de distribution des animaux, ce qui conduit a la définition d’habitat. Nous avons
caractérisé les habitats des prédateurs marirfisnetion de trois crités : leurs abondances
spatiales, les relations gu’ils entretiennerdgales composantes générales de I'environnement
du golfe de Gascogne, enfin I'écleed laquelle ces distributiodgaient suceptibles de varier
au cours du temps. D’autres types d'é@widsont encore a mener pour parfaire la
compréhension des zones d’habitats des ppadasupérieurs. Notamment, nous n'avons pas
encore proposé de schéma mettant en rel&®mlistributions des séaux marins avec les
parametres océanographiques de leur envinmemt, comme cela a été fait dans d’autres
ecosystemes (Ainlegt al. 2005, Ballanceet al. 2005). Toutefois, nous avons identifié des
échelles spatiales pertintes pour I'étude de la relationtendistribution des oiseaux marins
et parametres environnementaux, notamment kanas des alcidés qui est le taxon dont la
distribution spatiale présentes caracteres les plus imports d’échelle-dépendance (cf
section 5.2.4).

En ce qui concerne les principaux habi@iisgolfe de Gascogne, nous avons confirmé les
réles prépondérants tenus par la zone jouxtanidaure de pente du plateau continental et par
les panaches fluviaux, deux zones déja trtgliées car sieges importants de production
primaire pour I'écosysteme golfe de Gascogne (Labetda. 1999, Planquet al. 2004).
L’effort doit maintenant porter sua modélisation prédictive dévolution de ces habitats,
notamment en identifiant les principaux f&aats environnementawdynamiques susceptibles
de faire varier au cours du tenmpdistribution spatiale des pratéurs supérieurs. Sur la base
de nos résultats, nous pouvons espérer que leblegirévélatrices détendue des panaches
fluviaux et notamment ddsonts halins (gradients de salinid@ surface par exemple) seront
utiles pour modéliser la distribution spatiales guillemots I'hiver. Egalement, de récents
projets concernant la mise en évidence de stresttourbillonnaires sde plateau du golfe de
Gascogne (Segonet al. 2004) permettront peut étre demprendre la localisation de hot-
spots locaux d’abondance de prédateurs, notamdaas le cas des fous de Bassan qui sont
probablement I'espece la pludactive a la formation de te#i structures a méso-échelle,
productives mais éphémeres. Notre travail acdonrni les bases nésgaires a un zonage a

large échelle dui golfe de Gascogne (cf sectoB.1) a partir d’habitats statiques. La

176



composante dynamique de ces habitats gegteidier, pour comprendre comment les zones a
large échelle peuvent évoluer aaurs du temps, et surtout pocapturer la variabilité de

distribution et d’abondare qui s’exprime a des échelles plus fines.

8.2.2- Relations proie-prédateur.

Comme nous l'avons brievement évoqué danshlapitre 6, et comme d’autres études le
soulignent (Fauchalat al. 2002), les processus de couplage proie/prédateur en milieu
océanique sont difficiles a mettre en évicenUne des raisons vient de limportante
variabilité spatio-temporelle ayant cours dansikeu marin. Un second facteur est que les
prédateurs échantillonnés en mer ne sorg feeicément engagés rda des activités de
recherche alimentaire. Un troisieme probleest la définition explicite des biomasses de
proies biodisponibles a partir slbiomasses totales. Un quatriééd@ment peut étre attribué a
une question d’échelle : la mign relation, par I'analyse, déistributions de proies et de
prédateurs doit se faire en faoionn de I'échelle a laquelle ils interagissent, et le fait de
considérer des échelles trop larges ou trop petites peut nuire a la mise en évidence du
processus proie/prédateur (Rose & Leggett 19B@ns notre tentative (chapitre 6), nous
avons dd nous limiter a la détection de phénasem large échelle. La compréhension des
interactions proie/prédateua des échelles spatiales finesquiert un échantillonnage
simultané, et de plus amples investigatiggmurront étre menées grace aux campagnes
PELGAS. En particulier, il pourrait étre téressant d’'approcher leoncept de proies
biodisponibles, en tenant compte de la profondd de la densité des bancs échantillonnés :
des bancs denses et proches de la surface constituent une ressource plus facile a capturer.
Etablir dans un premier temps la relation stoclpases / stock biodgonibles, puis dans un
second temps stock biodisponiblprédateurs supérieurs devnaétrmettre une inférence plus
poussée entre prédateurs et stock de proiesyfged’approche pourrait étre envisagé par
'intermédiaire de modeles hierarchiqugsermettant la décomposition d’'un processus
complexe en une succession de processuslesmpt un contrélelu modeéle par I'ajout
d’'informations environnementales. La grand#ficulté viendra de ladéfinition de la
biodisponibilité des stocks de poissons, fpia nécéssairement appel a un certain nombre
d’hypotheses difficlement vérdbles (a partir de quelle w&té de proie ou de quelle
profondeur la prédation est-ellentable ?). Il sera égalemt possible d’étudier I'échelle
spatiale a laquelle les prédateuépondent a la distribution deur proie. Cette derniére
question est primordiale, car epjermettra de définir I'échellgpatio-temporelle a laquelle les

prédateurs supérieurs pourr@tte utilisés comme indicateurs des stocks halieutiques.
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8.2.3- Etude des stratégies de recherche alimentaire.

Ce domaine de I'écologie est probablementicelans lequel l'utisation des analyses
spatiales est véritablement novateur, et notamirgeAce a l'introductio de considérations
explicitement spatiales danstle&orie de recherche alimentas@ciale. Notre réflexion nous a
conduit dans un premier temps a mettre en place un test statistique spécifique dont
I'utilisation peut étre généliaée a de nombreux modelestlides. Ensuite, nous avons mis
en évidence de maniere explicitement spat@iez le fou de Bassan, la notion de « réseau »
d’individus interagissamour rechercher leur nourriture. Ceéteide apporte un regard neuf et
complémentaire aux études précédentes qui sadaiealt sur les trajectoires individuelles, et
est un pas supplémentaire vers I'établisserdant pont entre écologie comportementale et
analyse spatiale. L'introductiode la dimension spatiale dans l'étude des groupements
d’animaux s’est également faite dans lereade migrations eeptionnelles de troupeaux
d’herbivores, ou dans le cas ¢t formation et du comptament des bancs de poissons
(Couzin & Krause 2007). Ce typ#étude fait appel a la théerid’auto-organisation, ou un
ensemble de regles individuelles simples abeaht a des structuresmplexes de groupe
suceptibles de fournir des avantages sétedéiichacun des individus qui le compose. Les
modéles d’études auxquels ont éfiliqué ces théories présentees structures de groupe
claires et tres compactes. Notre étude sehmesar des groupes probablement éphémeres et
beaucoup plus « dynamiques », caractérisés mmtieractions « faibte» entre organismes

au sens ou elles ne sont padispensables a la sigwde I'animal, ce quiait que la pression

de sélection portant sur ces structures esbgslement moins importantes que dans les cas
d’'un banc de sardine ou d’'un gnou migrantsawengeti, pour qui laéparation d’avec le
groupe signifie la mort de mame quasi-automatique. Nousngens que cette différence de
pression de sélection peut entaexpliquer la différence dgtructure, avec dans le cas des
fou de Bassan une structure diffuse, trés oygae et pouvant évoluer tres rapidement d’un

type de structure a un autre.

8.3- Quelles sont les perspectives ouvertes par ce travail de thése ?

8.3.1- Réalisation d’'un modéle décrivant le fdimnnement du réseau trophique pélagique.
Nous I'avons évoqué a différents endroits au sal# cette thése, une partie des informations

que nous mettons a la disposition de la comauté scientifique @té produite pour étre
incorporée dans une approgbles globale du fonctionnemede I'écosysteme. Nous avons
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choisi de fournir ces informatns a des échelles spatio-temporelerges, sur la base de la
variabilité observée au sein de la communauté de prédateur supérieurs.

En ce qui concerne la dimeasispatiale, nous fournissons @ssimations d’abondance et de
consommation de biomasse pour trois zonessquiistinguent le longl’'un gradient cote-
large. C’est en effet le long de ce gradient gueommunauté de prédateur évolue le plus
significativement. Par exemple les guillemotsdgsribuent pincipalement en zone cétiere ;
les deux espéces principales de mammifénesins du golfe, dauphin commun et grand
dauphin, présentent une forte ségrégation dpaéima fonction de ce méme gradient; les
principaux patchs d’abondance des fous de Bassat également distribués isolément le
long de ce gradient, et de mere globale la richesse da communauté de prédateur
supérieur observée a la cote et le long du @dnsinental contraste avec la pauvreté observée
au centre du plateau. Nous pensons dorianqmodéle décrivante fonctionnement de
I'écosystéme golfe de gascogne de maniere réaliste probablement besoin de tenir compte
des différences en termes de structure de agmanté et d’abondance sdyvée au sein de ces
trois compartiments géographiques. En outrelsiplan temporel, nous avons distingué la
période hivernale de la périodstivale, ou des différencesafondance tres importantes ont
été notées chez les mammiferes marins (qui EeThAugmenter en été) et chez les oiseaux
marins (présents essentiellement en hivees changements de communautés ont donc des
conséqguences sur les types de proies cildéssir les biomasses consommées dont il sera
probablement nécéssaire de tenir compte. C’esffehsur ces aspects qualitatifs que se fera
la différence, en termes d’'impacts sur I'écdsye, entre le mode Kploitation par la péche

et par les prédateurs supérieurs.

Un modele du réseau trophique pélagique pouégatiement intégrer un certain nombre de
subtilités, par exemple tenir compte de laspkité de régime alimentaire inhérente aux
prédateurs supérieurs. En effet, ces espécesissnit leurs proies en partie en fonction des
abondances relatives de ces dernieres. téseource abondante secéblée de maniere
préférentielle, et des changements de régimeealiaire peuvent étre observés dans le cas de
fluctuation de la densité de ressources. Ce n'est que lorsque ces changements de régime
alimentaire ne sont plus rentables énergétigpré que des conséquescsur la reproduction

et sur la survie des prédatepesuvent apparaitre. Du point dee de leur adaptabilité a ces
changements, les différentes especes de prédatelsont pas sur un pied d’égalité. Chez la
mouette tridactyle, des variatiodgs stocks de proies ontsdeonséquences immeédiates en
termes de survie et de reproduction tandis lga€fous de Bassan disposent d’'une plasticité

comportementale qui leur permet d’ajuster leffort de recherche alimentaire au niveau des
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stocks de proies biodisponibles, tampant ainsi les effets des fluctuations

environnementales.

8.3.2 Apports a la réflexion sur la formation d’aires marines protégées.

La définition d’'aires marines protégées est une des mesures premettant de gérer et de
conserver la biodiversité du milieu marin, eabdissant des zones « clefs » pour I'écosysteme
qui doivent faire I'objet de mesures partienés (limitation ou interdiction de certaines
activités humaines par exemple). La créaticairds marines protégépsut répondre a deux
objectifs : la conservation de la biodiversité en milieu marin, et le maintient d’'une activité
durable de péche en dehors de ces réservesettins nombre de olx doivent étre faits
lors de la création d’aires marines protégéetamment leur emplacemereur taille et leur
degré de fragmentation (vaut-il mieux uneulsegrande zone ou ysieurs petites zones
organisées en réseau). Ces choix doivent étieeda fonction des interactions existant entre
les espéces constituant I'écosysteme a protégefonction de la maniere et de lintensité
avec laquelle cet écosysteme est exploité, €oeration des objectifs de création de l'aire
marine protégée (Baskeit al. 2007).

Dans le cas spécifiqgue du golfe de Gascogneaisa en compte des patrons de distribution de
prédateurs supérieurs dans le contexte aeéation d’aire marinprotégée ne nous apparait
pas pertinent, en effet ces especes ne sontlpoplupart pas résidentes dans le golfe de
Gascogne, mais I'exploitent au contraire a unmmot précis de I'année. Ainsi la délimitation
de zones pour la création d’aimesrines protégées devrait plugdappuyer sur les patrons de
distributions et d’abondances des especkets du réseau trophique, comme les petits
poissons pélagiques, mais aussi sur les nensgs interactions dogiques (compétition,
prédation, mutualisme) existant entre les défié,s compartiments de I'écosysteme et sur les
caractéristiques écologiques de ces compartinfegpisoduction, dispersion). C’est en effet a
partir de ces criteres que des choix peuventféite sur 'emplacement, la forme, la taille
d’éventuelles aires marines protégées (Basheil 2007).

En revanche, la recherche sur les prédateursisupgtrouve son utilitélans le contexte des
aires marines protégées par le diagnostic quele fournir sur 'ensemble de I'écosysteme.
Le suivi des populations de gatateurs supérieuren terme d’abondance est un indice
révélateur de la productivité des écosysténwisla comparaison de leurs patrons de
distributions spatiales avant et apres I'égddiment d’aires maringwotégées seront un
indice facile et peu couteux a collecter qui pawdémontrer I'effet réserve. En outre, dans le

cas bien spécifique ou I'objectif de la créatioanr® aire marine protégée est la protection des
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prédateurs supérieurs (comme dans le diassanctuaire Pelagos en Méditerrannée), les
patrons de distribution et abondance fournis dans ce docutmée thése pourront servir a

identifier des zones pertinestdans le golfe de Gascogne.

8.3.3 Mise en place de programmes de surveitlaret de monitoring : définition de zones
ateliers.

Dans le paragraphe précédent, nous avorsslacent sur le faiue les populations de
prédateurs supérieurs pouvaient étre utilisées comme outils de monitoring et d’évaluation de
la qualité de I'écosystéme. ltevail présenté dans ce documdatthése peut servir de base
pour la mise en place de ce tyghe protocole spécifique. Unédhent important des protocoles
de monitoring est de pouvoir fournir l'informan la plus cohérert possible tout en
minimisant les co(ts associés, de manierenaintenir I'activité de monitoring le plus
longtemps possible et disposensiide séries tempaltes longues, couvranine grande partie
de la variabilité environnementale. Notre dgstwn de la communauté peétre utilisée de
maniere a définir des zones @&elindicatrices de I'état depopulations. Un programme de
monitoring efficace pourrait étre constitufun effort d’échantillonnage régulier portant
spécifiquement sur des zones clefgst-a-dire les panaches flauk de la Gironde et de la
Loire, ainsi que le talus continental et plue@pquement ses extrémités Nord-Ouest et Sud.
Le reste du plateau continental du golfe@kscogne pourrait ensuidtre échantillonné de
maniere plus légére, avec des longeur de $ragetuits. Ce type darotocole doit néanmoins
pouvoir soutenir I'hypothése que flactuation des populations geédateurs dans les zones-
clefs choisies reflete bien defluctuations de ces populatioss sein de I'ensemble du
systéeme. Des programmes de calibrage sedontc nécéssaires a lalidation de cette

hypothése.

8.3.4 Etude des stratégies techerche alimentaires.

L’étude des stratégies de recthe alimentaire que nous avons présenté chez le fou de Bassan
a été menée sous un angle empiriqgue. Nous nétemns I'émergence demtrons de structure
spatiale a fine échelle comme le symptomenddrocessus écologique impliquant un réseau
d’oiseaux dont I'organisation via en fonction des comportents de recherche alimentaire
gu’ils adoptent. Une question importante relagvig&volution des systémes coopératifs est la
résistance de ces dernierkidvasion d’individus « trichews », tirant parti du signal honnéte
transmis par d’autres tout en ne particigzag a I'émission de ce signal (revue dans Lehmann

& Keller 2006). Dans notre systeme, le « trichewgerait 'oiseau qune participe pas a un
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effort de recherche alimentaire mais bériéfitout de méme desouvailles des autres.
Cependant, lorsque ce tricheur se nourrit, livde tout de méme un signal « honnéte » a ses
congéneéres. Une des conclusions que nous poutiiensle I'étude du modéle fou de Bassan
est que méme dans un systeme ou il est impesdibltricher lors d&a communication (le
signal visuel délivré par le @hgeon d’'un fou ne peut pas nien le mode coopératif ne
semble émerger que dans des conditions pééies, dans le cas des fous lorsque la
ressource est a faible densité. Il y a donc, deezfous de Bassan, des colts associés a
I'émergence de I'altruisme, et I'identificatiale ces colts comme deugeassociés aux autres
stratégies de recherchémentaire adoptées par les fousBissan est une piste de recherche
trés intéressante.

Dans le systeme « fou de bassame profiteur ne dispose pd&n avantage $éctif et ne
peut pas s’emparer ou monopoliser une resgogu’un autre fou aura trouvé. Un oiseau
« profiteur » ou « tricheur » sera donc tributaitesucces de recherchémentaire des autres
et aura en général une probabilité de succiEsieure a celle d’'unnidividu producteur. Il
faudra donc que I'économie d’énexginduite par le fait de &icher » soit suffisante pour
compenser la diminution du succes de rechertihmeitaire. Le type de proie détectée est un
autre parametre important : le bénéfice qu’unvirdlli peut tirer de ldarouvaille d'un autre
peut varier suivant s’il s’agd’'une proie isolée od’un patch permettart plusieurs individus

de se nourrir. Enfin, I'adoption de stratégiesutualistes » ou un individu qui cherche sa
nourriture tient également compte de la posities autres individusgroximité de maniére a
optimiser les chances de suscdirectes (trouvelsa nourriture soméme) et indirecte
(bénéficier de la trouvaille d’un autre) itique probablement des mécanismes cognitifs plus
complexes pouvant étre assocegne dépense métabolique plmportante. Ainsi, les colts

et bénéfices associés a filsation d'une stratégie dosde est fonction de plusieurs
parametres : le taux de succes des autres thdivui est directement fonction de la densité
de proies biodisponibles, la qualité des proieavées, et les colts €nergétiques propres a la
stratégie choisie.

La détermination de I'importance relative de alrade ces parameétres ne peut venir que de la
construction d’'un modele théorique, qui $eran complément logique de notre étude
empirique. Ce modele devrait nous perneettfaméliorer nos prédictions, et devrait
également nous éclairer sur l'influence de cesupatres qui peuventrétdifficiles a tester

sur le terrain.
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Abstract — The “Erika” oil spill has killed more seabirds than any before in Europe: nearly 70 000 guillertdas (

aalge were found dead or alive on beaches, and many ma¢haught to have beéiilled. This unexpectedly high
number highlighted how poor our knowledge was on spatial and temporal patterns in seabird distribution in the Bay
of Biscay. The purpose of our research proje&RTKA-Aviori, was to |l this gap, providing the rst distribution

maps and abundance estimates of seabirds wintering in the entire shelf of the Bay of Biscay. In particular, we analysed
ne-grained distribution maps for the wintering auks, comparing their areas of highest density with the oil drift area,
and proposing for the rst time (although preliminarily) minimal abundance estimates for these birds in this area.

Key words: Oil spill / Seabirdg Uria aalge/ Common guillemot Distribution/ Abundance Kriging

Résumé — Distribution géographique et estimation d’abondance préliminaire des alcidés en hivernage dans le

golfe de Gascogne a partir de suivis eectués par avion. La marée noire de I'€rika» a tué davantage d’oiseaux

marins que toutes les précédentes en Europe : presque 70 000 guillem@salge) ont été retrouvés échoués (morts

ou vivants) sur les plages, et il esbpable que d’autres guillemots ont étésu€e nombre exceptionnellement élevé,
inattendu, a révélé a quel point notre connaissance sur la distribution spatiale et temporelle des oiseaux marins dans
le golfe de Gascogne était partielle. L'objectif de cette étude est de cartographier entierement le golfe de Gascogne
(100 000 knd) du point de vue de la distribution et des estimations d’abondance des alcidés en hivernage. En particulier,
nous analysons la distribution de ces guillempi®duisant des caeselon une nritie de 400 kn?), comparons leurs

aires de répartition a cellesesl nappes de pétrole les plus denses, et proposons pour la premiere fois, bien que de
maniére préliminaire, des estimations minimales d’abondance pour cette région et ces oiseaux.

1 Introduction The number of birds killed was unexpectedly high, and
highlighted how poor our knowledge was on spatial and
o . . . temporal patterns in seabird distribution in the Bay of Biscay.
TheEnkq ol Sp'" has been amajor ecologlcal disaster forActually since 1976, ship-based surveys have been performed
seabirds, unique in the history of oil spills for several reasong,o thé seashore Ljp to c.100 km the cost (Hémery et al.
First, the ship sank (on 12 December 1999.) nea_rly 100 Imi'986; Castége et al. 2004). However, beforeBhka oil spill,
? s?grg, andg_ree(ii €. 280 OOOéonﬁ o;fue_l ‘é":;ﬁ't%h dr;]fted at sef, apundance estimates were made available, and maps were
or ays (Fig. 1a). Second, the hurricdrahar that oc-  ,,4,ced only for a small area (5000 Rin Recorbet (1996,
curred on 28-29 December precipitated the oil spill on thq ggg) “\ore tecent maps are now available in Castége et al.
coast, which covered nearly 500 km of the French Atlanti¢,q04y nevertheless i) no abundance estimates are advanced,
coast. Finally, this oil spill killed more seabirds than any befor ) those maps only cover approximately one third of the con-

?eggrg’rp;;\/gec?rzlzggc%%g ?ggl;g‘uog g? ggé%e)) \Ilzvgrri;(r)nupn:ris O’([!i;?ental shelf of the Bay of Biscay, and iii) those missed most
the Exxon-Valdenil spill killed ¢.35 000 birds, though the es- O 11¢ area where the oil spill drifted at sea during 15 days.

timated total of dead birds was 250 000-300000 (Piatt et al. The purpose of our research projedRIKA-Aviori, is to
1990; Ford et al. 1996). Il those gaps, providing the rst distribution maps of seabirds
wintering in the entire Bay of Biscay and abundance estimates
@ Corresponding autholreta@cebc.cnrs.fr for major species. In order to estimate abundance, a sampling
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scheme must provide density data (i.e., number of farda
unit, not just number of birdéme unit). Then, to draw distri-
bution maps, an appropriate geographical scale (i.e., covering
entirely the expected distribution area of the birds) must be
chosen. In this paper, we use data obtained on auks with aerial
surveys to highlight methodological issues related to data col-
lection and analysis, and we provide distribution maps for the
wintering auks in the entire Bay of Biscay, comparing their
areas of highest density with the oil drift area. Finally, we pro-
pose, for the rst time although preliminarily, minimal abun-
dance estimates for these birds in this area, following the oil
spill.

2 Material and methods
2.1 Study area, transects and seabird counts

As the ship sinking and oil drifting at sea occurred in
pelagic waters (c.100 km from the coast, Fig. 1a), we had
to investigate seabird distribution at a very large scale. No
information was available in 2001 on the location of wintering
auks (except in Recorbet 1996), especially on the maximum
distance from the coast where auks could be, and if seasonal
movements of wintering auks were expected to occur, they
were not precisely known. We therefore sampled repeatedly
(on a monthly basis) the entire Bay of Biscay, i.e. around
100000 km, covering the complete shelf area (Fig. 1b). Con-
tinental shelf waters are an important habitat for most seabirds,
usually more suitable than deeper, oceanic waters, at least
for piscivorous seabirds (Stone et al. 1995; Reid et al. 200E;jg. 1. (a) Map of the study area showing the bathymetry of the Bay
Fauchald et al. 2002). of Biscay, the location were the ship sank (white dots) and the ex-
Traditionally, the methods for conducting at-sea seabirént of oil drift at sea between December 12, 1999 and December 31,
survey are ship-based. Aerial surveys, although rst used iA999 (s_ource: CEDRE); (b) The survey dgsign showing the study area
the seventies (e.g. Joensen 1968), have become popular ofi{ck line) as well as the transect sampling scheme.
recently with GPS technology (Komdeur et al. 1992; Fox et al.
2003). Aerial surveys are far better aimed at sampling large
areas for reduced costs (a plane is able to survey c.10 times
more surface than a ship): in our case, we were able to sample
100000 kn? with 5000 km of aerial transects in just 6 days.  In order to cover such a large study area, we used an air-
Two ships would have been required simultaneously every dayaft, and ew with a twin engine Sesna aircraft. The whole
during one month for achieving the same spatial coverageontinental shelf of the Bay of Biscay was sampled six times
Moreover, as a plane moves far faster than the seabirds, th€éoace a month) between October 2001 and March 2002. On
is virtually no bias due to animal movement @mdinterac- board, two observers (one on each side), equipped with a GPS
tions between counting platform and seabirds (see Spear etsystem and a laptop computer continuously recorded seabirds
1992; Clarke et al. 2003; Lloyd et al. 2003 for discussions ofand other objects). Speed and altitude of the plane were also
technical problems associated with this particular problem irecorded every 10 min, as well as sunshine (speci cally, glare)
ship-based methods). Briggs et al. (1985a) compared expeand intensity of waves for each transect. We opted for the strip-
mentally ship- and aerial-based surveys, and found that signif-ansect method (Buckland et al. 1993), using a systematic
icantly higher mean densities (three to six times) were counteshmpling scheme composed of 24 transects perpendicular to
in aerial, than in ship-based surveys (even for auks, presurthe cost, and spaced every 20 km (Fig. 1b). Each transect was
ably the most di cult seabirds to detect). Species level iden<.200 m wide. Transect sampling allows modelling abundance
ti cation was however less in aerial surveys §I6%) than for even rare objects, and is additionally simple in planning
in ship-based surveys ($97%). These authors nally con- and implementation. For these reasons, transect sampling is
cluded that aircraft was best used to obtain population densign attractive spatial sampling technique (Oliver and Webster
and distribution (Briggs et al. 1985a), although, as with ship1986). Although aerial surveys are often performed at an alti-
based surveys, detection coeients (0), that presumably tude of 250 feet (78 m) with a speed of 100 knots (185 ki h
varies among species) are to be evaluated for aerial survesese Briggs et al. 1985b), we preferred to y at 150 kph And
(e.g. Laake et al. 1997; see below). at an altitude of 150 m.
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2.2 Statistical analyses

Standardisation of data

Data collected from the aerial surveys takes the form of
a discrete variable, the group size which could be mapped on
the entire shelf area as raw data (Fig. 2 for data on auks cu-
mulated over the six months). In order to analyse this discrete
variable, we rst converted group size into density (a continu-
ous variable). Transect data were therefore divided into smaller
intervals (“lags”) of varying lagth. Therefore, the area sur-
veyed per lag was lag length (in kms)0.2 km, and auk den-
sity per kn? was obtained as the cumulated number of auks
along the ladarea surveyed. Figure 2 shows raw data, ev-
ery survey pooled together, with a lag length of 5 km (area
surveyed= 1 knp).

Abundance for a given species is usually positively cor-
related in space, a pattern that results from exogenous (inter-
action with environment) as well as endogenous (aggregative
behaviour) ecological processes (Lichtein et al. 2002). Seabird
spatial distribution is well known to be scale-dependent anﬁg. 2. Raw data showing the distribution of all observations of auks
patchy over a large range of scales (Fauchald et al. 2002). TRg, je hetween October 2001 and March 2002 (dot size proportional
choice of the lag length was therefore not set a priori, but detefs grqup size). Bathymetry shown ( rst lirre 100 m).
mined according to the aggregetresponse of auks. This spa-
tial structure is obtained by using the variogram function. Only
when the lag length approaches the scale of the aggregative lxeiging procedure makes an inference of non-observed values
haviour of a particular species of seabird is the spatial structurd the variable of interest, i.e. auk density in our case.
in the data best detected and modelled, as are the estimates ofIn our data, autocorrelation among lags was best de-
abundance more accurate and robust. Aggregative behavidacted when using log-transformed values in the form of
of several auk species has already been studied, and valles In(1+ Z/b), with which semivaidgrams were estimated.
found range between 1 and 10 km (Schneider and Piatt 1986hen, a back-transformation was applied to the model follow-
Mehlum 1999; Davoren et al. 2002, 2003; see also discussidang Guiblin (1995), providing semivariogram estimates and a
below). We therefore chose to produce variograms, maps ambdel for non-transformed data:
abundance estimates using data at threemint spatial scales: (h) = [(m+ b)2 + var@)][1 S e * Wvarl)] wjith 2 =
lags of 1, 5 and 10 km were successively used in order to bds{1 + varZ/ (m + b)?], with m the mean of the variabldy a
capture and depict the spatial structure of auk distribution. constant that we choose equal to 1, lvahe variance of the

log transformed data, and(h) the log-transformed semivari-
) o ogram estimate.
Spatial statistics We used block-kriging (Cressie 1993) for interpolation: a

Distribution maps and abundance estimates of auks weRs€diction grid composed of blocks had thus to be de ned for
generated using density interpolation of values calculategtr Study area. Block size was chosen according to our sam-
within strips, with the kriging method (Cressie 1993), apling des.|gn, such that every block had to be sam_plt_ad at Ieast
method already used to study biological pattern (e.g. Paranf§ce during a monthly survey, a strategy that minimizes vari-
and Roa 2003; Ettema and Yates 2003). This method expli@Cce in kngmg_ abundance estimates. As transects were 20 km
itly takes into account spatial dependence among data; auf@P@t block size was xed at 20 km:kzo km = 400 knf.
correlation in space leads to §&l evaluation of the variance of | € number of birds inside each 400 kbiock was estimated

the abundance estimate when using more classical techniguggParately, with a weighted average of the observations inside
while the geostatistical approadses variance spatial struc- @nd around the block. The weights assigned to each sampled

ture to provide robust abundance estimates (Rivoirard et af&lue depended on the underlying spatial correlations as ob-

2000). tained with the semivariogram. The resulting system of linear
Kriging (i.e. optimal prediction) is a collection of linear auationsyields (j =1,...,n):

regression techniques that takes into account the stochastic de- n

pendence (spatial autocorrelation) among the data (Marinoni jo = it Q)

2003). It is based on the semivariogram, a function that de- i=1

scribes the spatial structure of a random variable by calcu-. huth h N |
lating the variance between two locations as a function of'Ith K the Lagrange parameter; the semivariogram values

distance k) between them. Estimate of the semivariogram i@mong the sampled valuesyp the semivariogram value be-
givenby 2°= 1 (2(%) S Z(x}))?, with ~ the semivari- tween theji, known sample value and the location to estimate,
=h

") s i the weight assigned to thg sample value, and the num-
ance. Using the spatial structure of a random varidblg the  ber of samples being considered in the estimate.
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Fig. 3. E ect of lag length (from 1 km to 10 km) on semi-variogram and iigtton map obtained using blkériging (see methods). Data
from February 2002 are used as an example.
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With the solution of equation (1), the estimated value itselrea where oil drift occurred dimg 14 days after the ship sank,
is determined as a weighted average of observed value arouatd we suggest that huricahethar accentuated bird mortal-
withz (xo0) = {1, iZ(X), wherez (xo) is the estimated value at ity by pushing tons of oil over thousands of kit sea within

locationXg, () is the available sample at location and ;  afew hours, possibly collecting numerous auks that were con-
is the weight assigned by the structure of the variograig,to centrated by the storm espdbieclose to the seashore. This
available sample. may partly explain why the number of birds killed was so high.

The number of neighbour (i.e., number of sampled value
used for a block estimationg, (Xp) was determined for each
map according to the folieing criteria: the ratid:¢, ) should 4 Discussion
converge to 1, such that kriging estimate is equivalent to mean

of data, thus preventing from any global bias in the abundance Recent advance in technical instrumentation (e.g. GPS
estimate. technology) has allowed a massive increase in the use of

aerial transect for investigating distribution and abundance of
seabirds and marine mammals at a large scale (Briggs et al.
1985a; Yoshida et al. 1998). This sampling methodology, used
together with statistical tools recently made available, such as
distance sampling (Buckland et al. 2001) and geostatistics (e.g.
Our six months survey generated more than 60 000 obsaran der Meer and Leopold 1995), er promising perspec-
vations of seabirds, cetaceans, shing vessels and wastes,tikes in terms of modelling and predictive approaches by us-
which 2632 were auk observations, totalling 4362 auks. Wing covariates in order to optimize prediction sensitivity (see
were unable to distinguish in most cases between Guillemadtstrada-Pena 1999 for a geostatistical approach using satel-
Razorbill Alca tordaand Pu n Fratercula arctica and thus  lite imagery). Marine physical parameters are known to af-
mixed all three species withithe general category “auks”. In fect seabird behaviour and distribution (Begg and Reid 1997;
winter, in this area, the latter two species were however rare f@aunt et al. 2003), thereforeceanographic factors can spa-
the second and very rare for the third (Recorbet 1996; Cadiaially structure the community (e.g. Carl Schoch and Dethier
et al. 2004 for mortality rates among auks). 1996), and geostatistics can further be used to characterize in-
Once data were standardised, semivariograms of auk deeractions between animals or between animals and vessels
sity showed spatial autocorrelation up to ¢.50 km, irrespeqdelinski et al. 2002).
tively of lag lengths (from 1 to 10 km: see Fig. 3 foran example  Our aircraft sampling methodnd geostatistical analysis
using February data). Spatial autocorrelation was particularlyave provided the rst published distribution maps of winter-
strong until ¢.20 km, and then declined regularly. Nugget anphg auks at the geographical scale of the entire shelf of the Bay
semi-variance values however, as expected, varied to a muehBiscay. The winter distribution of auks suggests a strong
greater extent with lag length (Fig. 3). Block kriging interpola-bathymetrical preference, between 30 and 100 m, a depth that
tion was then achieved on the distribution of auks during winis already known to be the usual diving depth of these birds
ter. The resulting distribution maps (Fig. 3, lower part) wergBurger and Simpson 1986; Mehlum et al. 1998). Within the
quite similar to each other except that using larger lags result@hy of Biscay, three particular areas hold most of the win-
in smoothed distributional patterns. tering auks: two are in front of large estuaries (Gironde and
We found evidence for a wide seasonal distribution patterhoire), and a further is to the south of these, just south of the
(Fig. 4), together with varyinglindance according to location Arcachon Basin (that is, to some extent, a large estuary). Apart
and month. We used intermediate lag length for the analysis fom these three concentration areas, a high number of iso-
seasonal distribution, i.e. 5 km. To our knowledge, these atated birds was also observed as far as 200 km from the coast,
the rst available seasonal maps of wintering auk distributiorsuggesting that auks are able to exploit a vast area over the
over the entire Bay of Biscay (although obtained only for thecontinental shelf, and not just coastal areas as is often stated.
winter 2001-2002). The peak abundance in winter 2001-2002 We found spatial autocorrelation in auks up to 50 km. Spa-
was obtained in February for the entire shelf, and our rst andial scales at which correlations were found previously be-
preliminary minimal abundance estimates for this month areaveen common or other murre species and their prey vary from
between 94 000 (lag of 1 km, 44 neighbours) and 102 000 auks25515 km for auks in general (Schneider and Piatt 1986),
(lag of 10 km, 50 neighbours). This is the rst estimate 0f358.75 km (Schneider and Piatt 1986), 3 km (Fauchald et al.
abundance ever proposed for this area of the western palea2©00), 0.44 km (Davoren et al. 2002), and8 km (Davoren
tic for auks, although this abundance estimate is currently net al. 2003) in common murre, and52 km in Brunnich's
corrected by undetected birds (either diving at the time the aiGuillemot (Mehlum et al. 1999). These values are all lower
craft ew over them, or missed by the observer), and thus ithan the spatial autocorrelation detected in this study. It is pos-
must be taken with care and viewed as strictly minimal. sible that spatial aggregation due to prey is within the range
Interestingly, auks were mainly present close to the coastS10 km for auks, but that other processes (social, hydrolog-
avoiding more pelagic waters (Fig. 4, lower right). Howeverjcal?) lead to farther aggregation, up to 50 km as detected in
rather high numbers of wintering auks could occur up taur study.
100 km from the coast, probably in relation to the particular Auk abundance was highest in January and February,
bathymetry of the Bay of BiscagFig. 2), where water depth with around 100 000 birds estimated each month. Fewer birds
of less than 80 m can occur as far as 200 km from the seashoaround 50000) were counted in other months. Again we
The northernmost area of high abundance ts precisely thehould stress that these numbers must be viewed as minimal

3 Results
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Fig. 4. Distribution and abundance of auks in the Bay of Biscay according to month, from November to March. The right-lower map considers
all data cumulated from November to March.
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estimates. Moreover, we do not know anything about season@larke E.D., Spear L.B., McCraken M.L., Marques F.F.C., Borchers
turnover rates, and it is clearly possible that in terms of num- D.L., Buckland S.T., Ainley D.G., 2003, Validating the use of
bers of individuals frequenting the Bay of Biscay during win-  generalized additive models and at-sea surveys to estimate size
ter, the gure could be much over 100000 birds. This is nev- and temporal trends of seabird populations. J. Appl. Ecol. 40,
ertheless an interesting gure to compare with the estimate of 278-292.

Guillemots killed by theErika oil spill (varying from 70000 Clua E., Grosvalet F., 2001, Mixed-species feeding aggregation of
to 125000, Cadiou et al. 2004). The orders of magnitude are dolphins, large tunas and seabirds in the Azores. Aquat. Living
similar, and may suggest that the oil spill could have killed ~Resour. 14,11-18. _ _

the entire wintering populationfguillemots in the northern Cressie N.A.C., 1993, Statistics for spatial data. Wiley.

half of the Bay of Biscay that year. However, this has to rePaunt F., Peters G., Scott B., @nillet D., Wanless S., 2003, rapid-
main speculative until we evaluate experimentally the detec- '€SPonse recorders reveal interplay between marine physics and
tion probability of auks along the aerial transect (Quang and S€@bird behaviour. Mar. Ecol. Prog. Ser. 255, 283-288.

Becker 1996 for analytical procedures using log-linear mod?avoren -~ G.K., Montevecchi W.A, Anderson J.T., 2002,
elling approach), and assess the potenti@as of additional Scale-dependent associations of predators and prey: Constraints
factors (meteorological conditions, proportion of auks diving "P0Sed by ightlessness of common murres. Mar. Ecol. Prog.

. Ser. 245, 259-272.
when the aircraft pass over the transect etc.). Davoren G.K., Montevecchi W.A., Anderson J.T., 2003

Distributional patterns of a marine bird and its prey: Habitat
selection based on prey and conspeci ¢ behaviour. Mar. Ecol.
Prog. Ser. 256, 229-242.

strada-Pena A., 1999, Geostatistics and remote sensing using
NOAA-AVHRR satellite imagery as predictive tools in tick
distribution and habitat suitélity estimations for Boophilus
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abstract

We developed a statistical procedure to estimate the interation radius be-
tween the points of a non-stationary point process when the pcess can
locally present several kind of structure, such aggregatedr regular pattern.
We consider a hierarchical process with two levels: pointsigdividuals) or-
ganized in clusters. Points or clusters are independent asogn as they are
located beyond a given interaction radius, and are assumedot interact if
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their distance is less or equal than this interaction radius Starting from one
realization of a given point process, clusters of interactig individuals are
identi ed and formed. Our procedure is robust against non-gationarity in

spatial distribution of groups, a common characteristic of ecological data.
It is a local approach, based on the spatial repartition of a gt of points
with respect to its neighbors. Conversely to more classicaapproaches, our
method makes no assumption on the point spatial distribution inside the
clusters. Several applications are presented in animal anglegetal ecology.

1 Introduction.

Statistical analysis of point patterns has mainly been focised on the study
of regular or aggregated processes. Most classical studiguocesses are (i)
Cox processes, i.e. Poisson processes with a stationary i@dom intensity
and where the aggregation is due to variations of the intendy, (i) Neyman-
Scott processes obtained by attaching independently to a ez point of a set
of Poisson parents a random set of daughter points, the agggation being
due to the presence of clusters of daughters around each pante (iii) Strauss
point processes where the presence of a point at a given lo¢ah depends on
the location of neighbouring points in a given radius. For al these processes,
the spatial relation between the points is supposed constanup to a given
radius. However, ecological data can present multiple stratures that can
vary from aggregation to regularity in the same realisation

This especially true in behavioral ecology where one of the ain focus
is on interaction between individuals of a group (social livng, Krause &
Ruxton 2002). Animals within a group can interact in a very complex
way and several behavioral processes can be acting togetheAs a result,
groups of individuals can present several type of spatial pi#ern re ecting
the dominant ecological process which is acting within eaclgroup at the
current time of sampling.

The spatial organization of animals is often hierarchical, in the sense
that at large scale their spatial distribution is for example dependent from
environmental variables (either prey distribution, landscape, habitats), and
at ne scale their spatial distribution is rather governed by local processes
such interindividual interactions (Levin 1992, Fortin & Da le 2005). There-
fore, one can nd several groups with di erent spatial structures in one spa-
tial sample of a population, these groups being independefyt distributed
in space conditionally to the large scale variables. For exaple, groups of
predators will be more frequent in zones where preys are numeus, but



animals a group will be aggregated if they have found preys, roregularly
spaced if they are looking for them. The same kind of pattern nay be
found in plant ecology. Plants can be found in aggregated paéerns in which
each plant nds better conditions than if it was in isolated situations, but
present also a regular pattern due to competition if the loca plant density
is high enough. The methods commonly proposed to analyze a pu pro-
cess (maximum of likelihood, pseudo-likelihood see for exaple M ller &

Waagepetersen 2004 or Guyon 1993) will then fail because thiegenerally
suppose that interactions rules do not vary or that the causes of the varia-
tions of these interaction rules can be modelled. This prot#m will become
even more di cult to deal with, because clusters are not de ned beforehand.

The problem encountered in such cases is to analyze point poesses
presenting locally di erent kinds of spatial structure, generally in a non-
stationary spatial context. One solution can then be to idertify and sep-
arate the di erent clusters to analyze separately (i) the process of cluster
distribution and (ii) the processes of point distribution w ithin the clusters.
To this end, methods for identifying clusters are critically required. Up to
now, the main methods used to separate clusters of points arbased on
the variation of local point intensity. The most popular are the scan statis-
tic developed by Kulldorf (1997) and the method proposed by kellsall &
Diggle (1995), which basically test if the mean number of paits per unit
area in a given area is signi cantly larger than outside this area. In both
cases, the two main problems is that (i)they assume a Poissodistribution
for the points under the null assumption, (ii)they assume that clusters are
su ciently isolated to be able to distinguish between them.

In the previous examples, clusters of points are not de ned g a higher
intensity with respect to a neighborhood, but by the fact that points belong-
ing to two di erent clusters do not interact because they are separated by
a larger distance than the interaction radius. Even in the basic case of the
hard-core point process with hard-core distanceRp, each point is a cluster
as it does not interact with other points located farther than Rg. Such a
process is stationary, its regularity increases with the pocess density and
can become very regular.In this case the scan statistic andhie method of
Kellsall & Diggle will fail.

In this paper we propose a statistical procedure to estimatéhe maximum
interaction radius, in order to de ne clusters of interacti ng individuals within
a sample of a population. The main assumption upon which the rathod
we propose is developed is that two individuals do not interat between
themselves as soon as they are located beyond the interactiaadius of the
other. For animals, this radius may correspond to the maximun distance



over which no behavioral process is at work. For plants, it mg correspond
to the distance over which no shadowing of a plant by the otherone exists,
or over which roots cannot have any contact. This is a common ssumption
in statistical models: in Strauss models, this correspondso the interaction
radius ; in Neyman-Scott models, the interaction radius canbe de ned as
twice the maximum possible distance from a parent to a daughgr as soon as
this bound exists. To estimate this radius, we propose to (i)de ne random
sets as the boolean union of circles centered on the points tife point process
with a common radius R, (ii) then analyze wether these sets are randomly
distributed with respect to the condition that they do not in tersect. To
perform such a test, several disconnected sets have to exigo that we have
to assume that the process is sparse enough. Finally, as thedal intensity
of the point process cannot be assumed constant in many apmlations, we
use local statistics in order to minimize the e ect of non-stationarity in the
process of cluster distribution.

In a section 2, we present the model we are dealing with, the mposed
statistics and we develop some asymptotical results on thistatistics. The
method is tested on simulated examples in a section 3. Its agjgation to the
analysis of tree spatial interactions is done in section 4. section 5, we look
at the spatial repartition of gannets in the Bay of Biscaye who motivated
this study.

2 Model and estimation.

2.1 Statistical framework.

We consider in the following a point processX in R or R?. For B a borel
set of R:, the number of points of X inside B isl_g random variable X (B).
We note (:) its intensity. It veries E(X(B))= 5z (x)dx.

We suppose that a nite interaction radius Rg exists, that is that the
process presents a markovian property:

let B a compact set,B B (0; Rp) the dilation of B by the disk of radius
Ro, Xy a nite subset of X, then

PXu=XujXyu2B;XnXy)=P(XyjXy;(XnXy)\ B B(0;Rp))

That is, the position of a set of points inside a subset condibnally to the
position of the other points of the process depends only on th positions of
the points of the process inside a neighborhood of the subseThis property
is veri ed for pair interaction with nite range processes, as for example the
Strauss process.



As a consequence iB; and B, are two compact sets of R, verifying

in the case ofn = 2, a closed curve without intersection C exists so
that B, belong to the interior of Cr, = C B (0; Rp) and B, belongs
to its exterior,

B, lies on one side ofCr, and B lies on the other side,
then
P(X(B1)X(B2) j X(CRr,) =0) = P(X(B1)j X (Cgry) =0) P(X(B2) j X (Cr,) = 0)
This property is classically used by coding methods to buildndependent

sub-samples from one realization (Guyon 1993).

we assume that the process is -mixing or at least ergodic. More
precisely, we assume that ifVy is a bounded random vector measured at
point x 2 X depending onB(x;D)\ X, then, if W is a compact convex set,

. P . o
there exits a vectorV such that W wx\w Yx !V in probability
whenW ! R"

- - Y'Y P
there exists a matrix Vsuchthatpj J T%N) woxiw Y V!

N(O; v)inlawwhenw ! R"

This property is necessary to ensure that estimators based ro coding
methods are statistically convergent and asymptotically gaussian once nor-
malized.

2.2 Interaction radius estimation.

2.2.1 De ning groups.

Let R > 0 a proposed interaction radius. ToX is associatedCg (X ), the set
of R-connected groups de ned as follows. IfA and B are two points of X,
A and B belongs to the same R-connected group if there exists a nite set
if points X1,..,Xn, belonging to X such that:

A xR,
ji Xi Xs1jj Rfori<n,
jixn Bji R
For the set of points in Figure 1(a), R = 0:05 Figure 1(c) presents the
groupes ofR-connected points.



2.2.2 De ning neighbors.

Let V(X) the vorone- tessellation associated with the point process X and
denotev(x) the cell with centroid x for x 2 X . To each point x is associated
a set of neighbors, two points being neighbors if their vorooe cells have a
common edge. LetN (x) denote the neighbors ofx. Figure 1(b) shows the
voronoi tesselation obtained with points of Figure 1(a)

Let s be aR-connected group. The neighbors o§ areN (s) = [ y2sN (y)ns.
N (s) is composed of the points ofX having a common edge with the
v(s) = [y2sV(x). Vv(s) being a nite connex set a.s., the setN (s) can be
ordered, for example with respect to the trigopnometric orientation, and they
de ne a polygon P(N(s)). Points connected by a thin line in Figure 1(d)
correspond to neighbours of the group in the center of Figurel(c)

2.2.3 Testing wether a distance R is greater than the true inter-
action radius Ry.

Computing a statistics for each group and a given distanc®. Suppose that

(x) = , i.e. that the point process X is stationary. If R >R g, then s is
randomly uniformly distributed in P(N(s)) B(0;R) = Pr(s), the eroded
set of P(N (s)) by the disc centered on 0 and of radiusR, conditionally to
the fact that s is included in Pr(S). The eroded set associated to the group
of points in Figure 1(c) is the set limited by thick lines in Fi gure 1(d).

Let d(s) = minfljj x vy jj;x 2 s;y2 N(s)g= PRol(U) the minimum
distance between the points ofs and the points of its neighborhood, whereU
is the p-value of d(s) under H (Rg), which represents the uniform repartition
inside Pr,(s). If R >R g,then Gr = Pr(d(s)), the p-value of d(s) under the
uniform spatial repartition of s in Pr(s) is uniformly distributed in [0 1].
It present departures to this uniform distribution if R <R g, the departure
depending on the local properties of the model. If the models aggregative
around s, one expects to nd more frequently s near the nodes of the polygon
P (N (s)), and the distribution of Og should be peaked around 0, whereas it
should present a peak around 1 if the process is locally regad around s.
Computing a global statistics for a given radiusR. To build a global test, we
proceeded as in coding methods (Besag 1974, Guyon 1993). L$stthe set
of all R-connected sets oiX ; de ne a coding Ar as a subset ofS such that
is s and s%belong to AR, then s°2 N (s). Then, conditionally to SnAg, any
two surfacesPr(s) and Pr(s% are distant of R or more by construction for
sand slin A, so that, if R > R g, the spatial repartitions of s and sin these
areas are independent. Thep-values (UQ (S))s2a  are then an i.i.d. sample



of the uniform distribution and any statistics T(R) = T(Uﬂ(s);s 2 AR)
classically used to test adequacy to the uniform distribution can be used.
Choosing the test statisticT. As mentioned before, any test of uniformity
can be theoretically used. The choice ofT can also be directed by the
structure of the point process if prior information exists. (i) Suppose that
the point pattern structure in each group is constant, either aggregative or
regular. A natural choice is then to look at an extremum, either the min or
the max,of the empirical distribution, as this statistics will be very sensitive
to departures from uniform distribution in this direction. (i) If the two
kinds of structures can be present, a more useful approach Wbe to use the
maximum distance between the empirical distribution and the rst diagonal,
then use a Kolmogorov-Smirnov. (iii) Another approach can ke to use the
mean value, which will be sensitive to the ratio of aggregatie structures
against regular structures.

2.3 Estimator's asymptotic behavior when estimating Ro us-
ing the mean of Us.

Let R be a given distance. ForR > R g, Us is uniform between 0 and 1
and E(Us) = m(Ro;R) =1=2. For R <Ry, Us = Qr Pg 1(V5) where Vs
is a uniform random variable on [0 1], and Q and Pr are respectively
the uniform cumulative function under uniform distributio n of the group s
and the cumulative distribution function under the actual d istribution of

the statistics used to measure the distance of the group to th neighboring
groups. Its expectation, E(Us) = E Qr Py L(v) with respect to Qg

depends on the con gurations in the n?_.jghborhood of widthRg of P(s) and
the ergodicity asumption leads torlR) sE(Us)! m(Ro;R)

If (Rj) are J ordered distances,R; <R, Ry >R, the function

1
n(R;)

X
S(R)= ( (Us m(R;R))?

jJ s
is then a contrast (Dacunha-Castelle et Du 0). :

when the sampling window tends to in nity, S(R) tends to the function

(M(Ro;Rj) mM(R;Rj))?
i J

which is minimum at R = R



. . P . . L
the vector j W | Téj) s Us is asymptotically gaussian ifW denotes

the sampling window. So if denotes its asymptotic variance matrix,

thenlim;y ;1 var(grad(S(R))) = 4grad( m(R; :))JQR: Ro grad( m(R;:))jr=r,

i 2
|Iijj!1 %zR—)z 2grad(m(R;:))J?)R:R()grad(m(R;:))iR:R0

so that
Ro = argmin S(r) is asymptotically consistant

P JWj(Ry Ro)is asymptotically gaussian with mean 0 and variance
gradm(r;)) grad(m(R;:))jr=r,
2

R=Rg

grad(m(R;:))jOR: Rograd(m(R;:))jR: Ro

The functions m(Rp; R) are unknown for R < R 3. Supposing that for
a given group s, if Pr is a K left-side derivable at Rg, then QROPRl is
K times left-side derivable at Rg and we propose to approachm(Rg; R) by
using polynomial functions :

X
m(Ro;R) =1=2+ 1r<r, ac(R  Ro)
1<k<K

The valuesay correspond to the ergodic limits of the mean of thek term of
the development ofQr 0P, . The asymptotic limits cannot be explicited, all
the more whenR < R ¢. Con dence intervals of the curve R! S(R) and of
Ro must then be approached by resampling methods either blockootstrap
(Lahiri 1999) or a Sample Reuse Method (Garcia-Soidan & Hall1l997).

Remark : Estimating Ro using the p-value of the Kolmogorov-Sirnov
statistics on the Ug is not so straightforward. The main reason is that for
R > R it is uniformly distributed so that the preceding method wil | not
work. One will then rely on other procedures, as for example gtimating
Ro as the rst value under which the tests remains constantly ouside its
con dence interval under uniform assumption. However, this means dealing
with mutiple dependant tests, for which the global rejection level is not
known.

2.4 Dealing with non-stationarity.

When scanning large windows, individual and group spatial epartitions can-
not generally be assumed stationary. These trends can be duer exemple



to environmental large scale regular variations. In the stdionary case, the
probability density of the typical point Xg of a group B X inside the
polygon Sk, p(Xoj X0 2 Sgr) = p(B  Xo;Wg), depends on the local inter-
actions betweenB X and the points Wg in the neighborhood of B Xj.
It so depends only of the relative position ofB X with respect to Wg. In
the non-stationary case, suppose that these interactionsjepending on local
behavior between individual, do not change, but that the probability to nd
a group at given location depends on the location. In such a e, the prob-
ability to nd the typical point at X conditionnally to the neighborhood
Wpg may depend also on the locationX g:

P(Xoj X0 2 Sr) = p(a(Xo); B Xo;Weg)

Suppose thatj a(x) j! 0, then (a(Xg);B  Xo;Wg)= p(B Xo; W)+
a(Xo) (B XoiWa)+ ofa) R

and the p-value of the statistics T is Qa(t) = Q(t) + g a(x) (B
dx; Wg)dx + o(a) if S; denotes the subset ofSg on which T(x) t.

so that the estimated p-value of Q(U) = T(Xg) veri es

P(T(Xo) = PoQ,*(V)

R
d B ;Wg)d
- poQ i) B @34y 300 B xWa)dx

R + o(a
sq X sq P(B X, Wpg)dx (@)

and the proposed global statistics are biased consequentlyn particular,
the bias of the mean value tends to O if the relative non-statnarity a(x)
tends to O.

The proposed statistic is local, in the sense that it depend®n the posi-
tion of the typical points conditionally to the fact that it b elongs to a given
bounded subset. Therefore, it does not depend on the absoletvalue of the
non-stationarity, but only on its relative variations insi de the subset.

To illustrate this fact, consider the case of an inhomogeneas Poisson
point processX on the horizontal line with intensity  (x). Classical tests of
Poisson distribution in the homogeneous case are based ondtdistribution
of the distance between to consecutive segments.

Then, for a given tested distanceR, a group of connected points is
composed of points whose consecutive distances are ldRs Let the typical
point of such a group be the left point of the group, | the length of the
group, Yy the left neighbour point of Xy and Y; the right neighbour point of
the group. Under the model, the probability density of obsewning the length



Xo Yo condijtionally to the fact that Xo Yo >R isp(Xo Yo R)=
(X o) expf @;‘jR (x)dxg whereas the probability to observe the typical
point at Xo knowing Yp, Y1 and | isg(Xo ] Yo; Y1;I;R) = Rﬁ
Yo+ R

If M =(Yo+ Yr 2R 1)=2 is the the middle of the? segment Yo +
R;Y: R 1], let us denote (x) = (M) + a(x)). a(x) is the relative
variation of (x) around M. The two density probabilities become p(Yo
XojR)= (M)expf (M) yig(l+ a(x))dxgand o(Xoj YoiYiil;R) =
D 1+a(Xo)
' ‘YY01+ =T ao) dx

For small values ofa(x), q(Xp) is the density of the uniform distribution,
up to a bounded term in a(x), whereasp(X ) can vary greatly even if a(x)
is small, as it depends on (M), i.e. the value of the intensity itself, which
be submitted to large variations, even if its relative vatiations are small.

3 Tests on simulated examples.

3.1 Neyman Scott process.

The proposed procedure was rst applied on a realization of aNeyman-
Scott model. Parent points followed a Poisson point processvith constant
intensity 100. Five daughter points were spread independdly from each
other around each parent point, uniformly on the square of sile length 003
centered on the parent point.

The process of daughter points was observed in a square sanmy win-
dow of side length 1. Figure 2a presents a realization of the npcess. A
group is then de ned as the set of daughter points around a gien parent
point, or the union of such sets if their distances (de ned asthe minimum
distance) are less than 0.03.

Figures 2b and 2c present the results of the proposed globaésts. Plain
lines correspond to the changes of each global test with reggt to R, dotted
lines the individual con dence bounds at 95% obtained usinga random block
bootstrapping method (Lahiri 1999), the side length of a square block being
1/5. 500 bootstrap pseudo repetitions were used. The two sti#stics show
globally the same results. Tests based on the Kolmogorov-Smmov show
however a much sharper change, allowing a much easier gragail estimation
of Rg. The con dence bands are on the other side more smaller for th mean
p-value statistics.

Estimation based on the curve modeling of the mearp-value leads to
Ro = 0:0203, with a con dence band at 95% equal to [0199; 00227]. The



estimator is biased, the con dence bound does not contain tke theoretical
value of 0.03. This is due to the low dependence between pomtwhen
r > 0:02. This dependance, measured through the pair correlatiordensity
(Stoyan, Kendall & Mecke 1995) is equal to
_ 4 f(r)

D=1 20
if f (r) denotes the probability density of the distance of two random points
in the square of side length 0.03. This pair correlation dengy, shown on
Figure 2e, is close to 1 for > 0:02.

The original groups, as de ned by the Neyman-Scott model, ae well
found except in two cases: (a) if the original groups are veryclose from
each other the method will consider them as one group, (b) if pints inside
a group are far apart, the procedure will not recognize them a belonging
to the same group, due to an under-estimated interaction radus. In our
simulated example, case (a) corresponds to 25 original gr@s whereas case
(b) corresponds to only 5 original groups on total of 100. Cas (a) is not a
problem, since points in such groups interact with respect © our de nition
of the interaction radius. Case (b) can be more a problem if op wants to
know exactly which points are interacting.

3.2 Hard-core process.

The preceding test was based on a realization where clustexd points were
randomly spread in space. We focus now on a drastically di eent example
where a cluster is composed of only one point and where the dter spatial
distribution is very regular : a hard-core process. Figure & presents a
realization of such a point process with intensity 200 on theunit square.
Interaction radius is equal to 0.025. It was obtained by exat simulation,
using the procedure \rStrauss" from the package \spatstat" in R (Baddeley
& Turner, 2005).

Figure 3b and 3c present the changes of the two proposed statics
together with their individual con dence intervals at the 5 % level using a
block-bootstrap procedure with 500 pseudo-repetitions ad a square-block
of size length 1/5.

Estimated interaction radius estimation was equal to Ry = 0:0224 and
a con dence interval equal to [015 0:061]. The distribution of the boot-
strap pseudo-repetitions are given in Figure 3d. The procedre estimates
accurately the interaction radius, but with a large upper con dence value.



4 Estimation of the interaction radius between trees.

4.1 Local dependance analysis in a patch of vegetation.

Figure 4(a) presents the spatial distribution of trees in a patch of vegetation
in a tiger bush in South-West Niger. (see Couteron et al 2000dr details on
the site). Trees, observed in a 50m 50m area, are mainlyC. micranthum G
Don (about three-fourths of the population). If trees present an aggregated
pattern at a global scale, as can be seen on Figure 4(a), theyrgsent at
a local scale a regular pattern, as shown by the position of tA nearest
neighbour distance function (Diggle 1984) which lies outsie the bounds of
the individual con dence band built under Complete Spatial Randomness
at the 5% level(Figure 4e).

The proposed statistics, the changes wittR of the mean and thep-value
of the Kolmogorov-Smirnov statistics computed of the p-values of the in-
dividual statistics respectively, are presented in Figure4b and 4c, together
with their individual con dence bounds comptuted by block- bootstraping
with 10mx10m blocks. Estimated R is R = 0:8m with an estimated con-
dence interval [0:61; 1:3] at 5%level.

The distribution of Ro, obtained by block-bootstrap, is shown in Figure
4(e). It is peaked around the estimated value, with a relatively small stan-
dard deviation equal to 0.22m, but presents large values wit low probability
densities.

4.2 local dependance analysis for trees in a periodic vegeta -
tion pattern.

Figure 5a presents the spatial distribution of a small tree,pterocarpus lucens
Lepr. ina 320m 320m area in NW Burkina-Faso. The overall tree pattern is
marked by periodic bands devoid of trees which wavelength isa 60-70m (see
Couteron 2001 for more details). Trees present here an aggyeted pattern,
as shown with the nearest neighbour distance function. It les outside or
on the upper bound of the individual con dence band built under Complete
Spatial Randomness at the 5% level as long as the distance ieds than 1.5m
(Figure 5e).

The proposed statistics, the changes withR of the mean and the p-
value of the Kolmogorov-Smirnov statistics computed of thep-values of the
individual statistics respectively, are presented in Figue 5b and 5c¢, together
with their individual con dence bounds computed by block-b ootstraping
with 10m 10m blocks. Contrarily to the preceeding case, no consistén
varition of the mean statistics appears. It mainly oscillates around 0.5, this



value being outside the con dence band folR around 3m only. Same pattern
appears with the Kolmogorov statistics. Consequently, no bcal dependance
is detected and noR; value can be estimated. In fact it corresponds to a
very low interaction radius.

4.3 Conclusion.

These two data sets were previouly studied in order to test ifthey were
locally independant, i.e could be considered as realisatis of inhomogeneous
Poisson point processes (Couteromt al 2003). Results obtained lead to the
same conclusions. Moreover, the present method gives us ardditional
information, an estimation of the interaction radius Rg.

5 Estimation of the interaction radius between north-
ern gannets.

5.1 Data and objective.

This method had been applied to seabirds count data collect during aerial

surveys in the Bay of Biscay, (100 000 km on the French Atlantc coast).
Sightings of northern gannets were collected during 30 000rk of aerial strip

transect carried in winter 2001-2002 from October to March. Each sightings
corresponds to one or several individuals very close togedn (< 40m). Data

recording was achieved using a classical strip transect mkeod (Briggs et al

1985a,b). Figure 6a presents the observation collected inahuary 2002. One
can notice the presence of rst-order non-stationarity in dghtings distribu-

tion, less animals being observed in the centre of the stud@éarea. Northern

gannets are known to feed in groups, and it is commonly acceptd that

they share information on the location of prey patches (Nelsn, 2002). Our
aim was to de ne up to which interaction radius Rg a gannet could share
information and interact with a neighbor, in order to de ne c lusters of for-
aging gannets. Theoretically, this interaction radius Rg is bounded by the
perception capacities of gannets.

5.2 Estimation of the interaction radius between gannets.

We based theR( estimation on the coordinates of the projected groups on
the transect axis, so that the analysis is based on the relatie position of
coordinate X 5 with respect to coordinatesX 5 1, Xj+1 once clusters along
a transect are ordered with respect to their position along he transect axis.



Samples verifyingj X211 X2 1> 10km were excluded from the analysis
to ensure the asymptotic estimator convergence.

Block bootstrap was performed conditionally to the observdion date.
block length were equal to 40km. Figure 6b and 6c shows the vations
with respect to R of the mean statistic and of the Kolmogorov-Smirnov
statistic together with their con dence bands at 5%. One may notice a reg-
ular increase of the Kolmogorov statistics, with a sharp incease of its con -
dence bound (Figure 6¢).The condidence bound of the mean va¢ statistics
changes more regularly, but remains large enough to allow vg di erent
mean value shapes, and so a large con dence bound of the estted Rg.
Estimated value wasRg = 2512m with a con dence interval of [1810; 6400]
at 95% level. Figure 6d shows the distribution ofR obtained by block boot-
strap together with the estimated value (vertical line). Th e distribution is
very peaked with a mode around 2507m, but a slow decrease foarge R
values is responsible for a large con dence interval.

5.3 E ect of non-stationarity.

To check if the non-stationarity a ected the estimation, we looked for a
spatial dependance between estimateg-values. First, to check if the relative
position of a group with respect to its neighbours was not in uenced by
the non-stationarity, for example if it was more often near the neighbour
having the largest process local intensity, we computed theariogram of the
p-values and tested by randomisation if some spatial dependae existed.
Second, to test if the process intensity could a ect the interaction radius,
we computed the variogram of the abolute value of the locap-values minus
0.5,j O(s) 0:5] . Figure 6e and 6f shows these variograms together with
their con dence bounds. No spatial dependence is detectedTo check if a
possible e ect of observation date existed, we plotted the nean and variance
of the p-values for each observation date (not shown). No date e et vas
detected.

5.4 Discussion on the estimated interaction radius.

First we should mention that the interaction radius estimated in this case
study is a projected distance in one dimension of a biologidadistance in
two dimension. So the reader must keep in mind that the real, lological
distance is probably a little bit greater than the estimated one. Nonetheless,
our result is coherent with the biology of the animal under study: gannets
have a very performing sight (Nelson, 2002) and in open sea @as it is



easy to detect objects at great distances. If the interactio radius Rq is

bounded by the perception capacities of gannets, it is alsouhction of the

reward one individual can expect by joining a foraging neiglors. This

reward depends on the distance separating both individuals Therefore, two

limits exist, the perception distance and the distance up towhich a bird

is ready to join another bird. These two limits are varying according to

environmental conditions, physics and resource and can lehto estimation

uncertainty. By comparison, studies on other, less dynamicsystems such as
plant distributions shown in section 5 provided more restricted con dence

intervals.

6 Conclusion.

Interaction radius can be estimated without assuming an exfiicit interaction
model. Then, groups of interacting individuals can be ident ed with respect
to the existence of an interaction radius instead of de ningthem as local
departure from the Poisson distribution. The proposed mettod does not
rely on the structure of groups, either from an internal point of view as one
can do by assuming a point process model, or from an externalgint of view
as one can do when looking at local departures from de Poiss@ssumption.

This method is more particularly useful when the point process is orga-
nized in groups which can present several local structuresOne can then
rst identify groups by the proposed method, then look at i)p oint reparti-
tion inside groups and ii)the spatial repartition of group characteristics. The
proposed method relying only on group positions with respeicto neighbours,
the bias in group structure analysis by group de nition is th en minimized.

Interaction radius estimates were near the theoretical one for the sim-
ulated examples, in the expected range for the data sets. Sdhe groups
identi ed afterward were very similar to the groups de ned by the simula-
tion method. If the distribution mode is clear, the tail of th e distribution is
slowly dicreasing. Therefore the con dence intervals of tte interaction radius
remain very large. Because the number of individual statisics drops dra-
matically as the value of the tested interaction radius increases, the power of
the global test decreases accordingly which contributes tan ate the upper-
limit of the con dence interval.
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list of gures

Figure 1. de nition of a group and its neighborhood. (a) original set of
points. (b) Voronoi tessellation based on the points in (a). (c) points of (a)
whose distance is less thaiR are connected together and de ne groups. (d)
for a given group, here in the center of the picture, points ofa not belonging
to the group and neighbors of the point of the group de ne a poygon around
the group (in thin lines), the bound eroded set of this polygo by the union
of the discs of radiusR centered on the points of group at the center of the
picture appears in thick lines.

Figure 2: Test of the estimation procedure based on a Neyman-Scott maal.
(a) Simutated data set, parent point process is Poisson withintensity , 5
daughter points are spread independently around each pargnpoint in a
square of side length @3. (b) Evolution of the global statistics based on
the mean value of p-values of individual statistics with respect to tested
distances, together with its individual con dence band. (c) Evolution of
Kolmogorov-Smirnov statistics of p-values individual statistics with respect
to tested distances, together with its individual con dence band. (d) Distri-
bution of the block-bootstrap estimates of the interaction radius. (e) Pair
correlation function for the Neyman-Scott model de ned in (a).

Figure 3: Test of the estimation procedure based on an hard-core model
(a) Simulated data set of a Strauss model with hard-core radis 0.025 and
intensity 200. (b)Evolution of the global statistics based on the mean value
of p-values of individual statistics with respect to tested digances, together
with its individual con dence band. (c) Evolution of Kolmog orov-Smirnov
statistics of p-values individual statistics with respect to tested distances,
together with its individual con dence band. (d)distribut ion of the block-



bootstrap estimates of the interaction radius.

Figure 4: Estimation of the interaction radius between trees in a tige
bush forest. (a) Trees distribution in a 50m 50m area. (b) Evolution of
the global statistics based on the mean value op-values of individual statis-
tics with respect to tested distances, together with its indvidual con dence
band. (c) Evolution of Kolmogorov-Smirnov statistics of p-values individ-
ual statistics with respect to tested distances, together \ith its individual
con dence band. (d)distribution of the block-bootstrap estimates of the in-
teraction radius. (e) Nearest neighbour distance distribuion computed on
map (a), together with its individual con dence band under i ndependance
assumption.

Figure 5: Estimation of the interaction radius between pterocarpus ucens
in a Burkina-Fasso forest. (a) Trees distribution in a 320m 320m area. (b)
Evolution of the global statistics based on the mean value ofp-values of
individual statistics with respect to tested distances, together with its indi-

vidual con dence band. (c) Evolution of kolmogorov-smirnov statistics of
p-values individual statistics with respect to tested distances, together with
its individual con dence band. (d) Nearest neighbour distance distribution

computed on map (ap, together with its individual con dence gand under
independance assumption.

Figure 6: Estimation of the interaction radius between gannet sightings in
the Bay of Biscaye. (a) Spatial distribution of sightings observed in January
2002. (b)Evolution of the global statistics based on the mea value of p-
values of individual statistics with respect to tested distances, together with
its individual con dence band. (c) Evolution of Kolmogorov -Smirnov statis-
tics of p-values individual statistics with respect to tested distances, together
with its individual con dence band. (d) Distribution of the block-bootstrap



estimates of the interaction radius. (e) variogram of the individual p-values
p; together with its individual con dence band under independance. (f) var-
iogram ofj p;  0:5 j with its individual con dence band under independance.
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Distribution, abondance et stratégies  de recherche alimentaires chez les

prédateurs supérieurs du golfe de  Gascogne : Une approche spatialisée.

Cette étude propose de jeter un regard saufune communauté d’animaux mal connue et
etudiée, la communauté des @talirs supérieurs (oiseauximaiferes marins) du golfe de
Gascogne. Sur la base de transects réalisé®ia ken avion et en bateau, et en nous appuyant
sur les outils de I'analyse spdisg&e, nous caractérisopsur la premiére fois la distribution et
I'abondance de ces prédateurs Isuplateau continenttatlantique francais, offrant ainsi des
outils supplémentaires de gestion dans le eodatde la mise en place des aires marines
protégées. Apres une étude approfondie desdmamsciés aux échantiinages aérien en mer,
notre travail s’articule autours deois axes principaux : distribution spatiale et variabilité
temporelle, abondance et consommation derritate, enfin stratégies de recherche
alimentaires. Du point de vue fondamentabus proposons une approche novatrice pour
mesurer la variabilité temporelte la distribution spatiale deanimaux. Cette approche nous
a permis de mettre en évidence les zones lesfabtes et les plus variables de la distribution
des oiseaux marins du golfe de Gascogmiesi que les échelles spatiales auxquelles
s’exprime cette variabilité. Nous avons égadaimmodélisé les habitats a large échelle des
mammiféres marins, mettant en évidence leszteweplus importantgsour leur distribution.
Nos estimations d’abondance, couplées aux traphusxanciens sur le régime alimentaire des
prédateurs nous a également permis d’estiguer leurs consommatioren proies était du
méme ordre de grandeur, en biomasse, gsevédumes prélevés pdactivité de péche.
Enfin, en nous appuyant sur le modéle d’étudeu de bassan », nous mettons en évidence
une organisation spatiale a fine échelle réseau qui permet aux oiseaux de collecter
efficacement l'information publique provenant tirs congéneres, augmentant ainsi leur

chance de trouver de la nourriture au seimdhilieu marin hautement variable, dynamique

et imprévisible. Ces résultats montrent I'importance de I'utilisation des outils et des concepts

de I'écologie spatiale pour répardc des questions a la fomtlamentale et appliquées sur la

structure, le fonctionnemeat la gestion des populations.





