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Monsieur et cher éléphant, il n'est pas douteux plois que votre disparition
signifiera le commencement d’'un monde entiérenagnpdur I’'hnomme. Mais laissez-moi
vous dire ceci, mon vieil ami : dans un monde estient fait pour I’homme, il se pourrait
bien qu’il n’y edt pas non plus place pour 'lhomr@é&est ainsi, monsieur et cher éléphant,
gue nous nous retrouvons, vous et moi, sur le nbateau, poussé vers I'oubli par le méme
vent puissant du rationalisme absolu. Dans uneétécvraiment matérialiste et réaliste,

poétes, écrivains, artistes, réveurs et éléphaatsamt plus que des géneurs.

Romain Gary

Lettre a I'éléphant (1968)
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A- Cadre, objectifs et structure de la these

1. L’écologie alimentaire : un lien entre les fluctuaions climatiques et

la démographie des populations

Les conditions environnementales présentent d'itaptes variations a différentes
échelles spatiales et temporelles. Notre enviromménconnait, de plus, depuis quelques
décennies des changements climatiques majeurst. 3l grésent reconnu que ces fluctuations
environnementales affectent la plupart des élémemnpsocessus écologiques (Stenseth et al.
2002). Les écologues se sont intéresseés tres ltbiflaence des variations des parametres
abiotiques locaux (température, précipitation, yestr les parametres démographiques des
populations, puis des processus a plus large échgiltio-temporelle ont été considérés. Les
oscillations El Nifio — La Nifla ont ainsi été reiéaux fluctuations des communautés
floristiques et faunistiques terrestres (Holmgreale2001, Jaksic et al. 1997) mais également
aux principales composantes de I'écosysteme m&ambér & Chavez 1983). Des séries
chronologiques a long terme ont également permisredier les récents changements
climatiques aux profondes modifications de la déraphie de certaines populations (Walther
et al. 2002, Weimerskirch et al. 2003, Atkinsomle004). De nombreuses corrélations entre
les variations des facteurs environnementaux phbgsiget les variations de certaines
populations ont ainsi été décrites a différentdsekbes spatio-temporelles (Stenseth et al.
2002).

Les facteurs abiotiques peuvent agir de maniéecwirsur les populations, mais ils les
affectent, le plus souvent, de maniere indirects, lpur influence sur la disponibilité des
ressources alimentaires (Figure 1). Les conditadistiques et trophiques d’un milieu dans
lesquelles évoluent les animaux fagonnent, en,déettraits d’histoire de vie des individus ;
ils déterminent I'énergie disponible pouvant éttogte a différentes fonctions (survie,
croissance, reproduction) (Stearn 1992). Cetteisitipm et allocation d’énergie influencent
donc la fécondité et la survie des individus (agBilet immatures) et en conséquence le
recrutement et la taille des populations (Stea®219 es conditions trophiques d’'un milieu
n'influencent pas de maniere linéaire les poputetiacar en réponse aux fluctuations
environnementales, les individus ont mis en plags stratégies alimentaires (Stephens &

Krebs 1986). Les variations relevées au niveau pasametres démographiques des

12
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populations sont donc la résultante des différeatgi®ns directes et indirectes des facteurs
physiques sur 'ensemble de I'écosystéme et depoderments alimentaires mis en place par
ces populations (Figure 1, Boggs 1992).

Des especes aux stratégies alimentaires distinobesront répondre de maniére
différente a des fluctuations climatiques similgir@ar exemple, en péninsule Antarctique, les
eaux océaniques présentent des variations anngelldsnsités en krilHuphausia superba
et en salpesSalpa thompsohiselon I'étendue de la glace de mer de I'hivec@dént (Loeb
et al. 1997). Les années a forte étendue de glecekrill domine la communauté
zooplanctonique car ses larves peuvent se nourrabendance des diatomées qui poussent
sur la glace. Le recrutement et 'abondance du &aht donc meilleurs les années a forte
étendue de glace de mer. Les salpes, au contsmirg, des organismes filtreurs et sont
favorisés en mer ouverte lorsque I'étendue de gistdaible (Loeb et al. 1997Tonnaitre

comment les organismes exploitent leur milieu, c’eés-dire leur écologie alimentaire, est

donc une étape essentielle dans la compréhensiors ggocessus reliant environnement et

populations (Boogs 1992). Pour reprendre I'exemple précédsams la connaissance des
habitudes alimentaires des salpes et des juvéddekrill, les processus sous-jacents aux
corrélations observées entre étendue de glace deetmleurs densités n’auraient pu étre
élucideés.

Fluctuations Climatiques

Naturelles Anthropiques

A

Disponibilité des ressources

Abondance Distribution

Ecologie alimentaire et allocation des ressources

v

Démographie

Fécondité Survie immature Survie adulte

L2 / PR
Recrutement
N\

Taille de la population

Figure 1 Place de I'écologie alimentaire a I'interface eftéeude des facteurs abiotiques et I'étude des
populations
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2. Les objectifs de la these

Un nombre croissant d'études a fait état de cdivék entre les variations de la
démographie de certaines populations d’oiseauxmae 'océan Austral et les variations de
leur environnement physique a différentes échd#esporelles (Barbraud & Weimerskirch
20014, b, Wilson et al. 2001, Jenouvrier et al.0eimerskirch et al. 2003, Jenouvrier et
al. 2005). Par exemple, a court terme, le sucgedecteur et la condition corporelle du
pétrel bleu KHalobaena carulepont été corrélés a la température des eaux dacsude
I'hiver précédent (Guinet et al. 1998). A long texrd’'importantes variations de la population
de manchots empereurs de Terre Adépténodytes forsteriont été relevées et corrélées a
des variations de I'étendue de la glace de merbfBad & Weimerskirch 2001b). Les
processus sous-jacents responsables de ces vaidiopopulations demeurent, néanmoins,

hypothétiques.Un_obstacle _majeur_a une meilleure_compréhension _uaale des liens

existant entre variations environnementales et déngpaphies des populations de

prédateurs marins est le mangque d'informations dispnibles sur leur écologie

alimentaire a ces deux échelles temporelles (cowat long terme).

Les méthodes « classiques » ou « directes » dedéétle I'écologie alimentaire des
oiseaux marins se sont focalisées sur la périodemteduction. Les oiseaux marins sont, en
effet, plus facilement accessibles a I'observatien I'échantillonnage lorsqu’ils se
reproduisent car ils se regroupent en grandes ieslda long des cbtes de certaines iles de
I'océan Austral ou le long du continent antarctigG&st ainsi que leurs contenus stomacaux
ont été prélevés pour étudier leur régime alimeat@idoux 1994), qu’ils ont été équipés de
balises Argos ou GPS, de capteurs de plongéespnides stomacales pour étudier leur
distribution en mer et leur zone d’alimentation udentin & Weimerskirch 1990,
Weimerskirch et al. 1993, Weimerskirch et al. 1984gelier et al. 2008). Néanmoins, a la
fin de la reproduction, les oiseaux marins désersn colonies et se dispersent en milieu
océaniqgue jusqu’au prochain épisode de reproductiens oiseaux de I'océan Austral ont
d’'importantes capacités de dispersion et leur dérie repos sexuel est généralement longue.
En conséquence, les techniques directes se sagtetops révélées inefficaces pour étudier
leurs stratégies alimentaires en dehors de la gerie reproductionPeu d’informations
sont donc disponibles sur I'écologie alimentaire deoiseaux marins de I'océan Austral en
période de repos sexueDe nombreuses études ont pourtant mis en éviderédel clé de la

période de repos sexuel dans la dynamique des giamd d’oiseaux marins (Guinet et al.

14
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1998, Barbraud & Weimerskirch 2003, Grosbois & Tipgon 2005, Sandvik et al. 2005,
Jenouvrier et al. 2006, Rolland et al. 2008). Faneple, le succés reproducteur de I'albatros
a sourcils noirs est négativement corrélé a la &atpre océanique de surface de leur zone
d’hivernage (Rolland et al. 2008).

Devant lI'enjeu que constitue I'approfondissemens dennaissances de I'écologie
alimentaire pendant la période de repos sexuelnkthodes d’étude se sont diversifiées et
des techniques dites «indirectes » ont été dépékyp L'une dellesla méthode des
isotopes stables, s’est avérée particulierement lgipour étudier I'écologie alimentaire
des oiseaux marins hors de la saison de reproduatiqCherel et al. 2000a, 2006). Elle
repose sur le principe que la composition isotopigm carbone et en azote des tissus
d’animaux reflete de maniere prédictible celle derlalimentation au moment de leur
synthese (Hobson & Clark 1992a). La compositiomoigigjue en carbone des animaux est, en
effet, similaire a celle de leurs proies alors ueomposition en azote varie mais de maniere
prévisible a chaque niveau trophigue (Minagawa &d#/4984, Wada et al. 1987, DeNiro &
Epstein 1978). A la base du réseau trophique ogaanles ratios isotopiques présentent des
variations spatiales preévisibles, les isotopesatbane ont ainsi été utilisés pour caractériser
leur aire d’alimentation et les isotopes de l'azafim de déterminer leur niveau trophique
(Newsome et al. 2007). En choisissant un élémenthélisé hors de la période de
reproduction, comme les plumes, I'habitat et leimé&g alimentaires des oiseaux marins

peuvent ainsi étre étudiés durant cette périoder@llet al. 2006)Le premier_objectif de

cette thése est ainsi d'étudier les variations sasniéres de I'écologie alimentaire des

oiseaux de I'océan Austral en se focalisant sur [@riode de repos sexuel par le biais de

la méthode des isotopes stables.

Il demeure également, encore aujourd’hui, un mandjugormations sur I'écologie
alimentaire des oiseaux marins de l'océan Austvant les années 1980. Les premiers
albatros ont été suivis par satellite en 1990 (8otim & Weimerskirch 1990), ces techniques
d’étude se sont développées de maniére accrudefaasnées qui suivirent grace aux progres
de l'informatique et de I'électronique. Avant cela, connaissance de la distribution des
oiseaux se limitait aux observations faites en depuis les bateaux (Griffiths et al. 1982,
Hyrenbach et al. 2007) et aux relectures de ba@Wesmerskirch et al. 1985). En paralléle,
I'étude du régime alimentaire de ces oiseaux deeha Austral a débuté dans les années 80
(Croxall & Prince 1980, Ridoux 1994). D’importanteariations de la température de I'air

accompagnées de profondes modifications de la déxpbig des prédateurs marins de

15
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'océan Austral dans les années 1970 ont été n@medvidence récemment (Barbraud &
Weimerskirch 2001b, Weimerskirch et al. 2003). lt&atiion d’informations plus anciennes
sur I'écologie alimentaire de ces prédateurs pataiic essentielle pour comprendre les
mécanismes sous-jacents a ces profonds boulevarsenienatiques, voire écosystémiques.
La méthode des isotopes stables s’est la encoéérseétre un bon outil grace a I'étude des
ratios isotopiques de tissus de spécimens consdarésles musées (Thompson et al. 1995,
Chamberlain et al. 2005, Becker & Beissinger 20ipn et al. 2006)Le _second objectif

de cette these est donc d’étudier les variationslang terme des ratios isotopiques des

oiseaux de l'océan Austral afin d’élucider les progssus sous-jacents aux variations de

leurs populations.

3. Structure de la thése

L'une des critiques récurrentes adressée a la miétdes isotopes stables est que les
conditions d’application de cette méthode font &@pdes hypothéses parfois mal maitrisées.
L’objectif premier de cette these est biologiquaisna part méthodologique y tient donc

eégalement une place importankes résultats de ce_ mémoire sont ainsi_divisés eruk

parties, 'une méthodologique, I'autre biologique.

Dans la partie méthodologiqueleux postulats non vérifiés jusqu’a présent sestes
pour éviter certains biais dans l'interprétatiors diennées biologiques. Le premier postulat
part du principe que, étant donné que les ratio®sques a la base du réseau trophique
présentent des signatures isotopiques en carbatiacties suivant les différentes masses
d’eau de I'océan Austral, les ratios isotopiquescdibone des tissus de prédateurs devraient
refléter ces variations et permettre de retracaersleones d’alimentation. Néanmoins, de
nombreuses sources de variations des ratios isptepidu carbone le long du réseau
trophique pourraient étre a l'origine de biais dales positionnement de ces aires

d’'alimentation.Le premier objectif de la partie méthodologigue estionc de donner des

valeurs de référence des ratios isotopiques de campe des différentes masses d’eau de

'océan Austral a partir des tissus d’'oiseaux (artile 1). Le second postulat repose sur le

principe que les plumes d’oiseaux reflétant la aigre isotopique de leur alimentation au
moment de leur synthese, généralement en dehols jp€riode de reproduction, I'analyse
isotopique des plumes d'oiseaux apporterait desrnmdtions essentielles sur cette période

peu connue de repos sexuel. Néanmoins, aucune Bldencore évalué I'importance des

16



variations intra-individuelles des ratios isotopqules différents types de plumes (primaires
versusplumes de couverture) ou au sein d’'un méme typplume (plumes de couverture
versusplumes de couverture), ni leurs impacts sur lfiptétation des résultatie _second

objectif de la partie méthodologique est donc de niee en place un protocole d’analyse

des plumes d'oiseaux avant d’entamer toute analyssotopique a grande échelle (article

2).

La partie biologiqueest également divisée en deux sections suivarddas objectifs

majeurs de cette theskea premiere section s’attarde sur les variations daonniéres de

I'’écologie alimentaire des oiseaux marins de l'oc@éaAustral en se focalisant sur la

période peu connue de repos sexudlette section est elle-méme subdivisée en deumtspo

le premier portant sur I'étude des variations saigeres de I'écologie alimentaires de ces

oiseaux a_l'échelle d'une communauté (article 3) et le seconda l'échelle de

métapopulations (article 4) La seconde section de cette partie biologigue ca@roe

I'’étude des variations de I'écologie alimentaire deoiseaux marins de I'océan Austral a

plus large échelle temporelle, en utilisant des spignens de musées (article 5).

Suivant la tendance actuelle, le présent travaibse sur la présentation d’'une série
d’articles scientifiques rédigés en anglais et gmé&s sous leur structure classique. Pour
éviter toute redondance dans la présentation destats et pour une meilleure lisibilité, les
différentes publications ont été insérées a lah®gd et non reléguées en annexes, et un
résumeé en francais des principaux résultats précedque article. Avant de passer aux
parties suivantes, les différentes composantesedsufet de these (I'océan Austral, les
oiseaux marins de I'océan Austral et la méthod®jsEque) sont décrites dans la fin de cette
introduction générale pour une meilleure compréioende la suite du mémoire. Enfin, aprés
la présentation des différents articles, une dsonsgénérale suivie d’'une conclusion closent
ce travail en intégrant les principaux résultatisdaine synthese, et en proposant des
perspectives de recherche.
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B- L'océan Austral

1. Les limites de I'océan Austral et ses terres

Pendant longtemps, I'océan Austral n'eut pas ddtdenocéanographiques autres
gu’arbitraires. Certains le caractérisaient parliletes sud des océans Atlantique, Indien et
Pacifique, d’autres au contraire le considéraiemme le coeur de I'océan mondial qui se
prolongeait par trois « baies » : les océans Atlaet Indien et Pacifique. Alors que les
frontiéres des océans sont habituellement défpaesles continents, la véritable individualité
de I'océan Austral est hydrologique (Deacon 198h) des plus grands courants au monde, le
courant circumpolaire antarctique, ceinture, eetete continent antarctique qui se retrouve
encerclé par une large bande d’eau froide (Orsb)L3ette structure hydrologique forme une
véritable frontiére naturelle avec les autres osdaaws 1985). Plutdt qu’'une définition qui
reposerait sur ces caractéristigues océanogramhiglil®rganisation Hydrographique
Internationale (OHI, 2000) a préféré une limiteefiXocéan Austral représentant toutes les
eaux au sud de 60° de latitude. Cette définitiestrpourtant pas universelle ; en Australie par
exemple, I'océan Austral comprend non seulemerbie définie par 'OHI, mais englobe
aussi toute I'étendue maritime située entre I'Anigue et les cotes sud de I'Australie et de la
Nouvelle-Zélande. Les scientifiques préférent, quareux, utiliser les limites sud (Knox
1994) ou nord (Laws 1985) du courant circumpolacemme frontieres car ce courant
structure toutes les composantes physiques etgpies de I'écosysteme austi@ahns cette
these, I'océan Austral est constitué de toutes lesasses d’eau situées au sud de la limite
nord du courant circumpolaire car cette limite est caractérisée par dimportants
gradients de température et de salinité (front sulybpical) séparant les eaux
subantarctiques et antarctiques des eaux plus chaed et salées de la circulation
subtropicale (Orsi 1995).

L'océan Austral est une zone presque exclusivemetdnique, les terres australes sont
composeées d’une vingtaine d’iles ou groupe d'liagess entre 37° et 60° de latitude sud.
Elles appartiennent en majorité au domaine subetigae, sauf les plus nordiques au climat
tempéré, et les plus australes que leurs caraai@tashent a I’Antarctique. Ces terres sont
minuscules (de 7 a 12173 km?2) a I'échelle de l'ac@astral (76 millions de km?2). La

caractéristique de toutes ces iles est I'extréniferamté du climat avec une faible amplitude
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thermique (climat de type océanique). La nébulositéest importante ainsi que les
précipitations. Ces iles sont soumises au régimegoinds vents d'ouest, d’'une permanence
et d’une violence rares, limitant au maximum lanuerrestre. Aucun n’arbre n’y pousse
hormis quelques arbrisseaux pour les iles lesg@psentrionales. Elles sont, en revanche, le
refuge d’une abondante faune marine qui vienteg)yaduire en colonies assez denses.

Ces terres australes se répartissent en troisusgedf€igure 2), un secteur atlantique :
fles Tristan da Cunha, Gough, Falkland, Géorgi&dd, Sandwich du Sud, Orcades du Sud
(Grande-Bretagne) et ile Bouvet (Norvege) ; unesgcindien : illes Amsterdam, Saint Paul,
Crozet, Kerguelen (France), iles Marion et du RriBdward (Afrique du Sud) et ile Heard
(Australie) ; un secteur pacifique : Tles Bountyjtidodes, Auckland, Campbell (Nouvelle-
Zélande) et ille Macquarie (Australie). La Francesgale donc 4 iles australes dans le secteur
indien, et revendique également la souverainetéladeerre Adélie sur le continent
antarctique ; ces terres sont regroupées sous rte do Terres Australes et Antarctiques
Francaises (TAAF). Des bases scientifiques y swttllées depuis les années 1950 et grace
au soutien logistique et financier de I'InstituaRcais Polaire Paul Emile Victor (IPEV), un
suivi des populations d'oiseaux marins de ces semst effectué permettant un acces
relativement aisé a ces oiseaux en période de degtion.Le présent travail s’est ainsi
focalisé sur les territoires francais, mais, grace des collaborations étrangéres, d’autres
localités ont pu étre échantillonnées dans les seats indien et atlantique(cf. section B.2

de la partie biologique).
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Figure 2 Carte représentant les terres et iles de I'océatrallainsi que ces principaux fonts océaniques. (PF
front polaire, SAF : front subantarctique, STForfr subtropical).

2. L’hydrologie de I'océan Austral

La calotte glaciaire antarctique déverse dans #inc&ustral des masses importantes de
glaces et d’eaux de fonte qui modifient sensibleimam voisinage du littoral, les propriétés

de I'eau de mer. Les eaux littorales antarctiqued slonc tres froides et relativement peu
salées. Leur basse température tend a les al@odsr que leur faible salinité les allege. Selon
les saisons, I'un ou l'autre de ces facteurs amiistgs I'emporte. Pendant I'été austral, I'eau
littorale est moins froide et salée car les appditsau de fonte sont importants, de sorte

gu’elle reste en surface et se répand vers le mdedf I'eau antarctique de surface (EAS).
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Elle rencontre au nord une eau plus chaude et dalégine tempérée, I'eau subantarctique

de surface (ESaS). Le mélange de ces deux eaue doreneau de température et de salinité
intermédiaires, plus dense que les deux autregjuies’enfonce ; c’est I'eau antarctique
intermédiaire (EAI), et le phénoméne qui lui donnaissance est appelé convergence
antarctique créant ainsi un front de températweefrdnt polaire. Le méme phénoméne se
forme plus au nord entre I'eau subantarctique déase et I'eau subtropicale de surface
(EStS), c’est la convergence subtropicale ou fearitropical (Figure 3). Pendant I'hiver
austral, au contraire, I'eau littorale antarctigseé tres froide et fortement salée en raison de la
congélation de la banquise qui expulse du sel.eCsdt littorale est donc trés dense et va
plonger le long de I'escarpement continental seamdpnt sur le plancher océanique, c’est
I'eau antarctique de fond (EAF) qui va alimentertés les eaux de fond des autres océans par
le biais de la circulation thermohaline. L'eau acdtigue de surface a un mouvement net vers
le nord (dérive d’ouest) alors que le courant céigarctique va vers le sud (dérive d’est), ce
qui donne naissance a la divergence antarctigue ame ascension compensatrice d’eau
profonde a son niveau, I'eau circumpolaire profqrgle s’insinue entre les eaux antarctiques
de surface et de fond (Figure 3).

Cette thése portera en partie sur la distributioBanique des oiseaux marins. Ces
derniers, méme pour ceux qui exploitent plus erfomateur les ressources marines, ne se
trouvent que dans les eaux de surfaceys nous limiterons donc a un plan en deux
dimensions(Figure 4). Au vu des précédentes définitionsserfiace, I'océan Austral est un
océan annulaire ceinturant le continent antarctefuses eaux de surface forment des bandes
concentrigues autour de ce continent (Figure 2.eEWes sont au nombre de troies eaux
subtropicales, subantarctiqueslato sensu et antarctiques délimitées respectivement par
les fronts subtropical et polaire Les eaux subantarctiques de surfete sensupeuvent
néanmoins étre divisées en deux parties par ld fobantarctique qui délimite au sud les
eaux de la zone polaire frontale et au nord leg daua zone subantarctigagicto sensulLa
position latitudinale du front subantarctique préseal’importantes variations jusqu’a froler la
convergence subtropicale si bien qu’en certainsaitsdes eaux subantarctiquesicto sensu
ne se limitent qu’a une fine bande. C’est le cassda secteur Indien des Terres Australes et
Antarctiques Francaises ou nous ne considereramt do’'une seule masse d’eau, les eaux
subantarctiques de surfatzo sensuentre le front polaire et la convergence subtalpi
(Figure 4).
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Figure 3 Bloc diagramme présentant les différentes masssaidt structures océaniques de I'océan Austral (en
coupe nord-sud jusqu’au continent antarctique). EA&u antarctique de fond, EAS : eau antarctigqueudface,
EAI : eau antarctique intermédiaire, ESaS : eaamstatoctique de surface, EStS : eau subtropicaseidace.
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Figure 4 Carte du secteur indien de I'océan Austral avgaokition des quatre districts des Terres Austrates
Antarctiques Francaises (noir) et des autres tlesedteur (gris). La position des principaux framtéaniques et
les zones considérées dans la suite du mémoiraasesitindiquées (PF : front polaire, SAF : front
subantarctique, STF : front subtropical, AZ : zaméarctique, SAZ : zone subantarctique, STZ : zone
subtropicale).
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C- Les oiseaux de I'océan Austral

1. Une biomasse et une diversité parmi les plus riche la planéete

L'océan Austral supporte une forte biomasse degtetns dont une avifaune marine
parmi les plus riches et diversifiées de la plan&tgalisant plus 360 millions d’individus
reproducteurs (Van Franeker et al. 1997), ces wisesbnt répartis en quatre ordres
principaux : les sphénisciformes (manchots), lexcgtariiformes (albatros, pétrels, pétrels
plongeurs et océanites), les charadriiformes (skatasnes et goélands) et les pélécaniformes
(cormorans). Les deux premiers ordres dominent taégement la communauté, les
procellariiformes en terme de diversité spécifigéarham 1990) et les sphénisciformes en
terme de biomasse (Williams 1995). Le présent tratest donc limité a ces deux ordres. Les
procellariformes étant une famille tres diversfiéseules les plus grandes espéces aux
stratégies alimentaires proches (albatros et patmelenton blanc) ont été considérdess

modeles d’étude de cette these sont donc les gramqscellariiformes et les manchots.

2. Des contraintes variées selon le cycle de vie anhue

2.1.Reproduction, mue et migration

La théorie des traits d'histoire de vie prédit ¢pse organismes adoptent des décisions
leur permettant d'optimiser leur valeur sélectivest-a-dire leur capacité a transmettre leur
patrimoine génétique aux générations suivantesa(®el992). Les individus sont ainsi
contraints de réaliser les meilleurs compromis iptess pour répartir I'énergie entre différents
budgets : maintenance, croissance, reproductisarete (Stearns 1992). Les oiseaux, lors de
leur cycle de vie annuel, sont contraints par tgysnds processus exigeant des demandes
énergétiques tres importantes : ils doivent seodgpre, muer et migrer (King 1974). Afin
d’optimiser la dépense énergétique (Stearns 1982%alisation de ces différents processus
est généralement séparée dans le temps (King 1B@4eproduction est bien évidemment
essentielle au maintien des populations. La mue&gaiement primordiale pour les oiseaux
car ils doivent pallier 'usure des plumes poumaintien de leur isolation thermique et la

maintenance d'une bonne voilure. lls renouvelleirtsiarégulierement une partie ou
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'ensemble de leur plumage. Les stratégies migegrisont tres variables d'une espece a
l'autre, l'interprétation écologique de leur réatisn réside dans I'assurance d’'un maintien
des ressources énergétiques suffisant pour adearéifférents traits d’histoire de vie tout au
long de I'année (Lack 1954).

Chez les oiseaux marins de I'océan Austral, la @gcgl de réalisation de ces différentes
fonctions est variable selon leur milieu de vies Imleanchots sont secondairement retournés
au milieu aquatique, la conductivité de I'eau étaribis supérieure a celle de l'air, ils ne
peuvent muer dans I'eau. Les manchots muent doeeet jeinent pendant une période de

3 a 4 semaines juste avant ou juste aprés la negtiod (Williams 1995). Leur cycle de vie

est donc divisé en trois phases distinctes, laockmtion, la mue et la migratiorPar

opposition, les oiseaux marins volants de l'océasrstfal se reproduisent, puis migrent et

muent en paralléle (Warham 1990, 1996). Leur cgelevie est donc divisé en deux périodes

majeures, la reproduction et la période de repgaetela mue des manchots est compléte

d’'une année sur l'autre alors qu’elle peut s’éterslir deux ou trois cycles de repos sexuel
pour les albatros (Brooke 1981). Le plumage de desiiers est composé de plumes
impliquées dans le vol (primaires, secondairesiategs et rectrices), et d’autres qui ont un
réle d’isolant (plumes de couverture). La mue diesnpgs de vol des procellariiformes est
relativement bien documentée et se réalise en ddrois cycles de repos sexuel en raison de
leur taille, du colt énergétique et du temps nédessa leur synthese (Langston & Rohwer
1996).La mue des plumes de couverture a été moins éetudiébez ces especes, le peu
d’'informations disponibles indiquent cependant qu'dle a également lieu pendant la
période de repos sexuel et qu’elle semble compledain cycle sur l'autre (Marchand &
Higgins 1991).

2.2.La reproduction et le « central place foraging »

Le milieu offrant des ressources en quantité lienigt présentant une distribution
spatiale et temporelle hétérogenes, la sélectiburelbe favorisera les organismes adoptant
des stratégies qui optimisent I'utilisation de pessources (Stearns 1992). Ces stratégies sont
prédites par la théorie de I'approvisionnementrogti(Stephens & Krebs 1986). Un certain
nombre de décisions seront prises par les indiwikent a maximiser leur taux net de gains
énergétiques en augmentant le rapport bénéfice(&bephens & Krebs 1986). Ces décisions

peuvent porter aussi bien sur la répartition spatmoporelle de I'effort de prospection et de la
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zone d’alimentation que sur le choix du type etadguantité de proies ingérées (Stephens &
Krebs 1986), ou méme sur I'évitement des phénomeéleesompétition ou de prédation
(Brown 1988).

Pour les oiseaux marins s’'ajoute une contraintgléugentaire durant la période de
reproduction, celle de devoir retourner régulierstréeterre pour assurer les soins parentaux
tout en se nourrissant en mer («central place fogag Orians & Pearson 1979). Dans le
cadre d'un approvisionnement optimal, un animakattent sa nourriture a partir d'un lieu
central (colonie) doit intégrer cette contrainterelurs réguliers a la colonie, énergiquement
colteuse. Il doit faire face a des décisions cotepmgntales comme concentrer son effort de
recherche sur un possible « patch » ou continuss déplacer rapidement pour trouver un
meilleur « patch », en fonction de la distancecuddie il se trouve par rapport a sa colonie
(Schoener 1979). La disponibilité des ressourcest mas spatialement uniforme, mais
relative a la distance du lieu central, ce qui séite d'intégrer cette contrainte de distance
selon la période d’étudd=n période de reproduction, les oiseaux marins aurd donc
tendance a rester a une distance « raisonnée » d@edolonie, fonction des capacités de
dispersion des individus, alors qu’en dehors de leeproduction, ils auront le loisir de se

disperser sans la contrainte de retours fréquents a colonie.

3. Des stratégies alimentaires variées

3.1.Niche trophigue et ségrégation alimentaire

Partant du postulat que les ressources alimentafileses sont limitantes, le principe
d’exclusion compétitive repose sur le principe aniv. «deux ou plusieurs espéces
présentant des modes d’utilisation des ressoudeggifues ne peuvent continuer a coexister
dans un environnement stable, la plus apte élimitautre » (Hardin 1960)Le concept de
niche écologiques’adapte particulierement bien a ce principe diesion. Elle est définie
comme «l'ensemble des conditions dans lesqueliesetvse maintient la population »
(Hutchinson 1957). Elle représente donc un hypelume a n-dimensionsla niche
trophique est la partie de ce volume qui fait référence @te® les dimensions liées a
I'utilisation des ressources. Selon le principe xdlesion compétitive, deux espéces
coexistantes ne peuvent donc avoir la méme niabhghigue. Cette ségrégation trophique

entre especes au sein d'une méme communauté sseré&alon lestrois dimensions
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principales (Hutchinson 1957). La premiére dimension est dfiatiale elle correspond a

I'habitat dans lequel I'espéce exploite ses resssurselon l'axe horizontal (latitude,
longitude) ou l'axe vertical (profondeur, hautewfitude). La seconde dimension est
temporelle, elle concerne la chronologie du cycle reprodugtieuvariabilité saisonniére des
effectifs de la population, le cycle journalier ket durée des trajets alimentaires qui
déterminent les pics de demande alimentaire. Hafiroisieme dimension eBbphique, elle

concerne les différences de régime alimentairéé@ihce spécifique ou de taille des proies).

3.2.Les deux quildes d'oiseaux de I'océan Austral

Répondant au principe d’exclusion compétitive, temnbreuses especes d’oiseaux
marins de I'océan Austral se sont adaptées a fbgédéité de ce milieu en développant des
stratégies alimentaires variées limitant la contipétipour leurs ressources. Il apparait tout
d’abord deux grands types de stratégies pour petepie milieu océanique ce qui discrimine
ces oiseaux en deux guildes. Au sein de ces guittiférentes stratégies alimentaires ont

également été adoptées. La premiere guilde, cekeoiseaux plongeurs, s’est adaptée de

facon a prospecter dans la colonne d’eau en prefaradors que la seconde guilde, celle des

oiseaux volants, prospecte la surface océaniqu@reémiére est composée de cormorans, de
pétrels plongeurs et des manchots. Les manchoisprgaentent les adaptations les plus

poussées a la prospection en profondeur, ont gardapacité au vol et ont développé de

remarguables adaptations a la nage et a I'apnéecdpacités de dispersion avec la nage étant
réduites par rapport au vol (Hedenstrom 2003)plssaux plongeurs auront un déplacement
horizontal plus restreint. Par opposition, les aisevolants sont limités dans leur capacité a
atteindre les proies en profondeur, ils doiventadparcourir de plus grandes distances pour

prospecter un volume d’eau comparable. Les alba&trgetrels, par exemple, ont acquis de

remarquables capacités au vol avec une dépensergieéminimale lors du valArnould et

al. 1996) par le biais d’adaptations comportemestalWeimerskirch et al. 2000), et
physiologiques (Pennycuick 1982). lls auraient égant la capacité de percevoir certains
produits de décomposition du phytoplancton pouerdéar leur recherche alimentaire (Nevitt
et al. 2008). Cette seconde guilde est composdieatias, de pétrels, d’océanites, de sternes,

de skuas et d'une espece de goéland.
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D- La méthode des isotopes stables

« It takes sometime and practice to learn how &is@topes just as it takes time and practice
to learn how to use a taxonomic key or to usestiesi »
« Learning to work with isotopes provides a diffgre/ay to view ecological connections »
(Fry 2006)

La premiere citation reflete la nécessité de sdli@miser avec la méthode isotopique
qui fait appel a des notions de chimie, thermodyigam biochimie et physiologie rarement
utilisées en écologie des prédateurs supériewsarfaiquant a elle, généralement référence a
des niveaux d’intégration biologiques supérieuran®cette section, les notions de base de la
méthode isotopique sont donc reprises pour uneeboompréhension de la suite du mémoire.
La seconde citation refléte le fait que les chaagwgonnaissance ouverts par cette méthode
sont souvent nouveaux et apportent une visionréif@ des techniques classiques d’étude en
écologie. Elle n’a pu ainsi éviter de recueillir certain scepticisme de la part de quelques
scientifiques. Dans toute la suite de la synthgsme suis efforcée de présenter les avantages
de la méthode isotopique tout en critiguant et ametten avant ces limites rarement
disponibles dans la littérature scientifique et npant indispensables a une bonne

interprétation des résultats.

1. Principe de la méthode

1.1. Définitions

Les isotopes sont des types d’atomes d’'un mémeeéliéchimique qui different par leur
nombre de neutrons. lls se divisent en deux caggocertains présentent une structure
instable et émettent des radiations en revenamt atat énergétique inférieur, ce sont les
isotopes radioactifs. D’autres sont eénergétiquemstatbles et ne subissent aucune
modification de leur structure nucléaire, ce destisotopes stablefls ne représentent donc
aucun danger pour la santé humaine en terme daticadi). Les isotopes radioactifs
permettent par exemple de dater des événementils @ant un taux de dégradation constant
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(Becker et al. 1991), en revanche les isotopedestagervent de traceurs dans le cycle des
différents éléments permettant de résoudre de reumiproblemes en écologie (Fry 2006).

1.2.Le fractionnement

Les propriétés chimiques des isotopes
d'un méme élément sont identiques car ils ont 126
le méme nombre d'électrons. En revanche, ’3
comme le noyau ne comporte pas le méme c
nombre de neutronsa masse des isotopes

d’'un méme élément varie(Figure 5) ce qui

SOMETIMES THE EXTRA NEUTRON MAKES

engendre des séparations partielles entre A DIFFERENCE. IT'S HARDER TO PUSH THE
HEAVY MOLECULES UP AN ENERGY HILL...

isotopes légers et lourds lors des réactic
cinétiques ou d’équilibre. Ce processus |

appelé le fractionnement. Lors des reactlc
cinétiques, les isotopes lourds reag|SS1
moins vite que les légers, ils saccumule

dans les substrats, il y a enrichissement

substrat et, par opposition, déplétion ¢ ... SO THAT PRODUCTS HAVE MORE OF THE
LIGHT ISOTOPE AND LESS OF THE HEAVY

produit en isotopes lourds (Figure 5). Lo ISOTOPE.

des reactions dequilibre, il Yy éFigure 5 Dessin illustrant la différence de massere
deux isotopes et les conséquences sur les réc
enzymatiques (Fry 2006)

phase ou les énergies de liaison sont les plus

enrichissement des isotopes lourds dans

fortes.

Le fractionnement est le processus qui contrdle ldistribution des isotopes dans

notre_environnement Sans ce phénomeéne, il n'y aurait qu'une distridsuuniforme des

isotopes sans grand intérét scientifique. Connaidsarapport isotopique initial du systeme
étudié et les lois mathématiques des phénomenesicphshimiques, on peut prévoir
I'évolution de ce rapport isotopique au cours aopg c'est-a-dire au cours de l'avancement
du processus physico-chimique. La mesure de la ositign isotopique dans I'état actuel du
systeme permet également d'identifier le processsonsable du fractionnement isotopique

observé.
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2. Application a I'étude de I'écologie alimentaire de®iseaux marins

Les récentes avancées dans le domaine de la gpéttie de masse ont permis de
développer le dosage isotopique en série. Lescghiains de la méthode des isotopes stables
se sont ainsi diversifiées (hydrologie, géologialépclimatologie, physiologie, astronomie,
médecine, écologie...). Depuis les années 70, un reoarbissant de publications a démontré
I'utilité des isotopes stables du carbone et deota dans I'étude de I'écologie alimentaire des
prédateurs (Kelly 2000). Elle repose sur le faié ucomposition en isotopes stables des
tissus des consommateurs est reliee de maniere picitble a la composition isotopique
de leur nourriture (DeNiro & Epstein 1978). Le taux d’enrichissemesudtopique entre le
prédateur et sa proie est déterminé et differensé@ément chimique considéré, ce qui

pourra fournir différents types d’'informations $atimentation du prédateur.
2.1.Le carbone

Les isotopes du carbone les plus courants sowotdjie léger°C (98.9% du carbone
atmosphérique) et I'isotope loufdC qui est plus rare (1.1%). L'enrichissement eroise
lourd (*C) le long du réseau trophique, lié principalemankexcrétion préférentielle en
12C0, lors de la respiration, est relativement faibl&%o) (DeNiro & Epstein 1978, Fry et al.
1984, Hobson et al. 1993)Les principales sources de fractionnement des isiydes du

carbone se produisent a la base du réseau trophigust sont liées aux processus de

photosynthese(Kelly 2000). Les plantes terrestres de typeeCC, possedent ainsi des ratios

isotopiques propres car elles utilisent deux enzynuistinctes pour fixer le GO
atmosphérique qui discriminent les isotopes de emandlifférente (O’Leary 1988, Boutton
1991). Bien que le phytoplancton soit de typeilOposseéde une signature propre par rapport
aux plantes terrestres; @n liaison avec l'utilisation du bicarbonate comsmeirce de C®
(O’Leary 1988, Boutton 1991). Les sources d’alinatioh terrestres ou marines peuvent ainsi
étre déterminées en dosant le ratio isotopiquetidegss d’'un consommateur. De la méme
maniere, en milieu marin, les sources benthiquas/qgre étre différenciées des sources
pélagiques (Fry 1983, Boutton 1991, Hobson et @94) et en milieu pélagique les masses
d’eau peuvent présenter des signatures isotopignesarbone distinctes (Kroopnick 1985,
Lynch-Stieglitz 1995). En milieu océanique, lesiagtisotopiques du carbone permettent

29



)

[

\

g

e

donc de fournir 'origine géographique de la soud® nourriture d'un consommateur
(Hobson et al. 1994, Thompson & Furness 1995).

2.2.’azote
Les isotopes de l'azote les plus courants sonbtbise léger’N (99.6% dans

I'atmosphére) et Iisotope lourt!fN qui est plus rare (0.4%). Contrairement au caebkn

principale source de variations des ratios isotopuges de l'azote est liée a un

enrichissement en™N d’environ 3 & 4 %o d’un niveau trophique & l'autre (Minagawa &

Wada 1984, Wada et al. 1987, Fry 1988). Ce phénerpeurrait étre relié aux enzymes
responsables de la désamination et de la transaomrdes acides aminés qui favorisent les
groupes aminés “légers" (contenafit) (Macko et al. 1986). Cela a pour conséquence un
enrichissement des tissus €N du fait de I'excrétion préférentielle dfN sous forme de
déchets azotés (ammoniaque, urée, et acide uridiepgawa & Wada 1984). Le taux
d’enrichissement efPN étant fixe d’un niveau trophique a l'autre, legios isotopiques de
I'azote d’un consommateur permettent donc de caorenaon niveau trophique au sein d’un
réseau trophique et ainsi d’obtenir des informatisar le type de proies qu’il consomme
(Rau et al. 1992, Schoeninger et al. 1997, Hobsah 2007).

2.3.La niche isotopigue

L’étude des ratios isotopiques des tissus Habitat

d’oiseaux marins permet d’estimer leur zone
d’alimentation pour le carbone et leur niveau
trophique pour I'azote (Figure 6, Hobson et alu?
1994, Thompson & Furness 1995, Cherel ekt)
al. 2000a, 2005). La matiére organique

anbiydon neasrN

particulaire des différentes masses d’eau de

1

'océan Austral posséde, en effet, une o1BC

signature isotopique en carbone dIS'["‘I(Figure 6 Graphique a deux dimensions représent:

(Trull & Armand 2001). Le ratio isotopique eniche isotopique définie par Ies_ ratios isotopiqde
carbone et de l'azote décrivant respectivel
carbone des tissus d’'oiseaux permet ainsil’habitat et le régime alimentaire.

localiser leur zone de nutrition (Quillfeldt e
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al. 2005, Cherel & Hobson 2007, Phillips et al. 200A l'inverse, le ratio isotopique de
I'azote dans I'océan Austral varie peu spatialemerais présente un enrichissement le long
du réseau trophique qui permet de connaitre laipodrophique du prédateur (Cherel et al.
2000a, Cherel 2008). Ces deux ratios isotopiquemgitent donc d’identifier deux des
dimensions de la niche trophique : I'habitat d’amation et les proies consommérsr
assimilation du concept de niche trophique, la niahl isotopique a récemment été définie
(Newsome et al. 2007). C’est un espace a n-dimessdont les axes représentent les

différents ratios isotopiqueBans cette étude, les ratios isotopiques en carbo(itabitat

d’alimentation) et en azote (le niveau trophique) dcrivent une niche isotopiqgue a deux

dimensions(Figure 6).

Les variations des ratios isotopique~
peuvent étre utilisées pour évaluer la tai
de la niche trophique d’'une espéce ou d’
individu (Figure 7, Bolnick et al. 2003). L:

variance des ratios isotopiques d'ui

population est ainsi assimilée a la tail

totale de la niche trophique de cet

B

population(« trophic niche width »TNW).

Resource use frequency

Cette TNW est décomposée en u

BIC

YAV L= Wi

Niche axis

composante _intra-individuelle (« within-

individual component »WVIC , moyenne des

variances entre individus) et en_ ur
composante inter-individuellg(« between-

individual component »BIC, variance des Figure 7Les deux cas de figure d'une population
généraliste: (A) individus généralistes et (B) wndliis
moyennes entre individus) (Bolnick et & spécialistes sur différentes ressources. (TNWetail
] ) _ totale de la niche trohique, WIC: composante intra-
2002). La taille totale de la niche trophigt individuelle et BIC: composante inter-individuelle)

est ainsi la somme de sa composante intra- etimderduelle (TNW = WIC + BIC). Une

population est isotopiquement spécialiste si sa TéBNfaible (<1%o), et inversement si sa
TNW est importante, la population est isotopiquetrggméraliste. Dans ce dernier cas, le
généralisme d’'une population peut étre di a dasitha isotopiquement généralistes (Figure
7 A, forte WIC) ou a des individus isotopiquemengédalistes qui présentent des

comportements différents (Figure 7 B, forte BIC).
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3. Taux de renouvellement des protéines

L'analyse isotopique de différents tissus issus duméme consommateur peut
fournir, a partir d'un unique évenement d’échantillonnage de I'animal, une intégration
temporelle variable de I'écologie alimentaire de ¢endividu (Tieszen et al. 1983, Hobson
& Clark 1992a). Ceci est di au fait que le turnfades isotopes stables dans un tissu est relié
a l'activité métabolique dans ce tissu (Hobson &KIL992a). Il existe deux grands types de
tissus, ceux qui sont métaboliguement inertes eix agui sont actifs (Tableau 1). La
composition isotopique d’utissu métaboliquement inertetel que les plumes reflétera la
nourriture ingérée par I'oiseau uniqguement durargdriode de synthése du tissu (Mizutani et
al. 1990, 1992, Hobson & Clark 1992a, Thompson &nEss 1995). En effet, durant leur
période de croissance, les plumes sont conneatéggsme sanguin et les isotopes assimilés
par I'alimentation sont incorporés dans la struetprotéique de la plume. Une fois que les
plumes ont été totalement synthétisées, leurs otione vasculaires s’atrophient et elles
deviennent métaboliquement inertes (Mizutani et B990). Etant constituées quasi
exclusivement de protéines pures (principalemenis sitorme de kératine), les plumes
constituent un indicateur fiable de la compositisnotopique des protéines alimentaires
(Mizutani et al.1992).

Les tissus métaboliguement actifsintegrent l'alimentation d’un individu sur une
période temporelle variable selon le taux de reatbement des protéines de ce tissu, plus le
taux de renouvellement est rapide, plus la fertétrgorelle d’enregistrement et d’intégration
de l'alimentation sera faible (Tableau 1, HobsolClgrk 1992a, 1993). Le plasma intégrera,
par exemple, la signature isotopique de I'aliméatati’'un individu sur une période d’environ
7 jours alors gue les cellules sanguines, dorgreuvellement des protéines est plus lent, sur
une période d’environ deux mois (Hobson & Clark 289

Les différentes fractions du sang et les plumesétdiargement utilisées pour décrire
I'écologie alimentaire des oiseaux marins (Chetelle2000a, Cherel et al. 2005b, Cherel et
al. 2006, Cherel 2008, Philips et al. 2009). Eflest, en effet, facilement échantillonnées sur
le terrain avec un impact minimum sur les oiseawne(quantité infime est nécessaire pour
I'analyse isotopique) tout en décrivant I'alimerdatdes oiseaux sur des échelles temporelles

variables Dans cette étude, les plumes ont largement été igdes Reflétant I'alimentation

de l'animal au moment de leur synthese, elles gamticulierement utiles pour étudier

I’écologie alimentaire des grands procellariifornpesdant la période de repos sexuel puisque
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c'est a ce moment qu’ils renouvellent leur plumageticles 2, 3 et 4). Les plumes
représentent également un bon moyen de remontwmnips, elles sont métaboliquement
inertes aprés leur synthése et se conservent dmgtelnps apres leur formation. De
nombreux spécimens d’oiseaux étant conservés demsmiusées, d’importantes seéries
temporelles de plumes sont disponibles pour étudgevariations a long terme de I'écologie
alimentaire des oiseaux (article 5). Les différenteactions du sang ont également été

utilisées durant ce travail pour des raisons medloggiques (article 1).

Tableau 1Intégration temporelle des ratios isotopiquesalarientation par différents tissus d’un oiseau.

Intégration temporelle

Tissus métaboliguement actifs

plasma 1 semaine
sang total 2 a 4 semaines
cellules sanguines 2 mois
collagéne des os vie entiere

Tissus métaboliguement inertes

plumes / ongles période de croissance

4. Dosage isotopique et notation

Le principe du dosage des isotopes repose sudl&arence de masse. Méme infime
(1,67 10°" kg entre’C et'°C), cette propriété va permettre grace a un aanéktre et un
aimant de séparer les différents isotopes d’'un éhénc’estla spectrométrie de masse
isotopique Tout au long de cette thése, la spectrométrimasse de rapports isotopigues a
flux continu a été utilisée (IsoPrime, MicroMass)gleterre et Delta V Advantage, Thermo

Fischer Scientific, Allemagne).

4.1.La spectrométrie de masse

Avant toute analyse, les échantillons subissentéiape de préparation, variable selon
le type de tissu. Il a été démontré que la quandtitdipides contenus dans un tissu pouvait
influencer la valeur du ratio isotopique en carbaeece tissu (DeNiro & Epstein 1977,

Tieszen et al. 1983, Cherel et al. 2005a). Cominaént aux acides aminés qui proviennent en
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majorité directement de la nourriture et ne sulbissEnsi que peu de transformations
métaboliques, les lipides ont de nombreuses voeé@bsynthese. Des fractionnements
isotopiques difficilement quantifiables peuventsaise produire lors de certaines étapes de
synthésede novode ces lipides contribuant & les appauvrir-i&h(DeNiro & Epstein 1977).
Les mesures des ratios isotopiques des tissusisedac sur les protéines et non sur le tissu
entier dont les lipides diminueraient le ratio egojue en carbone. Les plumes sont
recouvertes d’'une fine pellicule de cire, princgmaént constituée de lipides, dont les oiseaux
s’enduisent pour leur imperméabilité et leur igolat La quantité de lipides sanguins est non
négligeable, elle influence les ratios isotopigdeplasma, mais pas du sang total (Cherel et
al. 2005a). Pour les plumes et le plasma, une étapdélipidation est donc indispensable,
alors qu’elle ne l'est pas pour le sang total. pegnes sont ainsi lavées dans des bains de
chloroforme et méthanol et les lipides plasmatiggest extraits dans du cyclohexane
(Thompson & Furness 1995). Une fois délipidésglgsantillons sont séchés a I'étuve puis le
plasma est pilé et les plumes coupées en petitseaox a I'aide de ciseaux (Jaeger et al.
2009). Les tissus réduits en poudre sont ensugésp@.3 a 0.5 mg) grace a une microbalance
et conservés a I'abri de 'air dans une capsuléadiéultrapropre. Cette étape de préparation
finie, les capsules d’étain sont prétes pour letspmetre de masse isotopique.

Le principe de la spectrométrie de masse a fluximorse résume en 4 étapes qui sont la
combustion, la réduction, la séparation et enfamdlyse. Lors de I'étape de combustion, les
capsules d’étain sont brllées grace a de 'oxygazeux et une température élevée (1800°C)
pour libérer le carbone et 'azote de I'échantilbbranalyser en gaz G@t Nb. La phase de
réduction consiste a éliminer I'eau et #@u flux gazeux par le passage dans un tube de
cuivre. La troisieme étape a pour but de sépar@dedu N, produits lors de la combustion
par le principe de la chromatographie en phaseugaz&ne fois sépares, I'azote et le carbone
seront ionisés et passeront a travers un champriélexqui va les accélérer. Les isotopes du
carbone ou de I'azote seront ensuite différentiediet déviés par un champ magnétique en
fonction de leur masse. Le champ magnétique didenp électrique sont réglés de facon a ce
que la trajectoire des différents isotopes reneodis collecteurs qui recoivent un signal
électrique d'intensité proportionnelle a la quantie molécules recues. Ce signal est ensuite
amplifié et traduit en tension électriqgue dans nnpléicateur d'électrométrie, puis mesuré par
un voltmeétre qui retransmet l'information a un owteur. Ce dernier recalcule a partir de la
tension recue au voltmetre, 'abondance des isstdpe précision des mesures est de

'ordre de 0.15%. pour le carbone et 0.20%. pour l'aate. Le spectrométre de masse
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isotopique est couplé a un analyseur élémentaite3@4, EuroVector, Italie et Flash EA
1112, Thermo Fisher Scientific, Allemagne) qui petme calculer les abondances en carbone
et azote de I'échantillon. Le rapport C/N a étdisticomme un indicateur de la qualité des
délipidations effectuées et donc comme controléadéabilité de la mesure isotopique. Le
ratio en C/N des lipides étant plus élevé que cadis protéines, plus ce rapport est faible
moins I'échantillon analysé contient de lipides.

4.2.Expression des abondances isotopiques

Les abondances isotopiques peuvent étre exprim@estia de leurs rapports (R), par
exemple*C/?C ou™N/*N, ou de leurs taux de fractionnemergntre 2 phases. Ces valeurs
sont généralement proches de 1 avec de faibleatioas. Pour faciliter les comparaisons
entre différents échantillons, on préfére utilisenotationd qui exprime I'écart (en %o) par

rapport a un standar@X = [(RéchantillonRstandard)-131000. Les composés _enrichis_en

isotopes lourds auront undX supérieur, inversement s’il y a déplétion ledX sera

inférieur. Les standards sont utilisés internationalementymalisés par I'Agence
Internationale de 'Energie Atomique et choisis slénréservoir terrestre le plus abondant de
I'élément mesuré. Pour le carbone, il s’agit du MBP(Vienna Pee-Dee Belemnite), rostre de
bélemnite fossileBelemnita americanales teneurs isotopiques en azote sont, qualtesy e
exprimées par rapport a I'azote atmosphérigue Ns standards du carbone sont tres enrichis
en®C, les valeurs d&"C mesurées sont donc généralement négatives. velsr, I'azote
atmosphérique est appauvri EN par rapport aux tissus d’animaux, leurs valeles'dN

sont donc positives.
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A- Introduction

L'utilisation des analyses isotopiques du carbdroed’azote des tissus d’animaux et de
leurs proies pour étudier leur écologie alimentatdes relations trophiques au sein des
communautés offre de nombreux avantages par rapparapproches conventionnelles. (
Discussion générale, Peterson & Fry 1987, Fry 200@pendant, la fiabilité de I'approche
isotopique dépend directement de notre compréhensies processus contribuant a
I'abondance des isotopes stables dans les tissusodsommateurs (Hobson & Clark 1992b).
La connaissance de I'ensemble des facteurs dédinaeiment dans les systémes biologiques
complexes est difficile, les scientifiques utiliselonc généralement la méthode isotopique de
maniere empirique (Fry 2006).

L’ensemble des auteurs ayant étudié les différeandSN entre les tissus d’animaux et
leurs proies s'accordent sur un taux d’enrichissene® >N entre 3 & 5% (Minagawa &
Wada 1984, Owens 1987, Mizutani et al. 1991, 1@9&rel 2005a, b), les ratios isotopiques
des tissus de prédateurs sont ainsi courammeigégtipour étudier leur régime alimentaire
(Kelly 2000). Par opposition, le taux d’enrichissemen®C est plus variable, de 0 & 4 %o
(Tieszen et al. 1983, Mizutani et al.1992, Hobsokkark 1992b). Présentant des variations
spatiales prévisibles & la base du réseau trophiesigaleurs ef**C des tissus de prédateurs
sont utilisées pour retracer I'origine géographigigeleurs proies (Kelly 2000). Cependant,
sans maitrise de toutes les sources de variatftetdant les ratios isotopiques en carbone des
oiseaux marins depuis la base du réseau trophigest, indispensable d’obtenir des valeurs
de référence e&'°C des différentes masses d’eau du systéme & étugiartir des tissus de
ces prédateurs et non de la base du réseau trepHpns I'océan Austral, la signature
isotopique en carbone de la matiére organiquecpdatire présente des variations spatiales
caractéristiques (Trull & Armand 2001), peu d’étsidmt toutefois tenté de caractériser ces
variations a partir des tissus de prédateurs (CBermbson 2007, Phillips et al. 2009).

La premiére problématique d'ordre méthodologigue gu s’est donc posée était

d’obtenir des valeurs de référence ed*C (« isoscapes ») pour les différentes masses

d’eau_de l'océan Austral a partir des tissus d'oissux. Deux méthodes peuvent étre

utilisées pour décrire des isoscapes a partir idsgst d’'oiseaux, une validation spatiale des
valeurs isotopiques ou l'utilisation d’espéces dlantistribution est connue. La validation
spatiale semble la plus correcte, la pose de lsaiatellitaires ou d’appareils enregistreurs
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(«loggers ») sur les oiseaux permet d’obtenir detnajets alimentaires qui sont ensuite
comparés aux signatures isotopiques de leurs tissat le début de ce doctorat, en 2003,
une campagne de terrain a Crozet avait été orgarsgé le grand albatros a cette fin.
Malheureusement, tous les oiseaux eéquipés (N=1Btaisht alimentés en zone
subantarctique, ce qui n'a pas permis de caraetéles valeurs isotopiques des différentes
masses d’eau de I'océan Austral. A défaut, la daugiméthode de description d’'isoscapes a
éte utilisée pour les premieres études biologiquescette thése (article 3). Les ratios
isotopiques d’oiseaux dont les aires d’alimentat&aient connues ont servi a définir les
valeurs isotopiques de référence des différentessesad’eau. En 2008, une deuxiéme
campagne de terrain a été organisée a Crozetpprinais de caractériser I'évolution spatiale
dess™C de I'océan Austral & partir du suivi satellitad@n plus grand nombre de grands
albatros (N=45). Les résultats de cette campagne @m@sentés dans le premier article de
cette partie méthodologique (article 1).

La seconde problématique consistait en la mise edage d’'un protocole d’analyse

pour le dosage isotopique des plumes d’oiseaux masi de I'océan Austral I'essentiel de

cette thése reposant, en effet, sur le dosagepigo®® de ce tissucf. section D.3. de
I'Introduction générale). Dans la littérature, anquotocole d’analyse fixe et fiable n’était
disponible pour I'analyse isotopique des plumess@aux alors que le choix d'un type de
protocole peut influencer les résultats des analys&opiques. Certains auteurs ont préféré
I'utilisation de rémiges pour le dosage isotopidBearhop et al. 1999, Cherel et al. 2000a,
Hedd & Montevecchi 2006, Cherel et al. 2008b), tfesr de plumes de couverture
(Thompson & Furness 1995, Bearhop et al. 2000, &Tle¢al. 2006, Phillips et al. 2009), sans
savoir si le type de plumes a une influence suv#ddsurs isotopiques calculées. Par exemple,
la mue des plumes de couverture pourrait étre déqadr rapport a celle de vol et les deux
types de plumes présenter ainsi des signaturespigoes distinctes si elles sont synthétisées
dans des masses d'eau différentes. Peu d’infornmaté&iant disponibles sur la mue des
plumes de couverture et sur la séquence de reremeit des différents types de plumes, il
était important de comparer les ratios isotopiqies primaires et des plumes de couverture.
Une autre source de biais dans l'interprétationrdesltats est qu’il est possible de doser le
ratio isotopique d’'une seule plume ou d’un lot hgémeisé de plumes (Phillips et al. 2009).
La mue des plumes de procellariiformes étant séaglien ce choix influencera la fenétre
temporelle d’intégration de I'alimentation et ddacvariance calculée. Une plume refléte, en

effet, I'alimentation sur une période temporellespkourte qu’'un lot de plumes. Les ratios
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isotopiques des plumes de couverture et des pemau grand albatros ont ainsi été
comparés et des simulations d’analyse avec unendot wle plumes ont été réalisées dans le
deuxieme article de cette partie afin de définipustocole d’analyse (article 2).

Le grand albatros a été choisi comme modele d’éededeux articles méthodologiques
car il parcourt de grandes distances en périoaeubiation et de repos sexuel (Weimerskirch
et al. 1993, Weimerskirch & Wilson 2000). Il conamsi d'importants gradients isotopiques
permettant potentiellement de définir les valesatdpiques de référence de toutes les masses
d’eau de I'océan Austral (article 1), et de présede fortes variations intra-individuelles des
ratios isotopiques de ses plumes nécessaires paluieé 'importance de ces variations sur le
choix d’'un protocole d’analyse (article 2).
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B- Article 1: &5C de référence des masses deau de l'océan

Austral

Trois auteurs avaient précédemment essayé de aldesr valeurs isotopiques de
référence en carbone des masses d'eau de l'océattah@ partir des tissus d’oiseaux.
Quillfeldt et al. (2005) n’ont malheureusement pasu compte de l'effet tissu ce qui biaise
les valeurs obtenues, les ratios isotopiques eponar d’un individu variant d’'un tissu a
I'autre. Cherel & Hobson (2007) ont utilisé desastisotopiques d’espéces inféodées a des
masses d’eau données, mais sans connaitre prénisénms zones d’alimentation. Phillips et
al. (2009) ont enfin compareé la distribution spatisivernale d’oiseaux aux ratios isotopiques
de leurs plumes. La comparaison ne pouvait mallieeraent étre correctement validée car il
est impossible de savoir a quel moment du trajetesltaire la plume a été synthétisée.

Aucune étude a ce jour n'avait donc encore validépatialement les isoscapes de I'océan

Austral (et aucune jusqu’ici n’avait utilisé la méthode directe de suivi des déplacements

des prédateurs pour valider leurs signatures isotagues).

Dans cette étude, 45 grands albatros ont été spasissatellite (balises Argos) en
période d’incubation lors d’'un voyage alimentaifai retour de ce trajet alimentaire, des
prises de sang ont été réalisées sur ces mémaoalbale plasma a été récupéré. Le plasma
a un temps d’intégration de 7 a 10 jours (Hildenlrat al. 1996) qui correspond environ a la
durée des voyages alimentaires des grands altatrpériode d’'incubation (Weimerskirch et.
al 1993). Une comparaison directe entre les traisentaires fournis par les satellites et les
zones d’alimentation fournis par la méthode isajopi a donc pu étre réalisée. Cette
comparaison nécessitait differentes étapes préslala transformation des données satellites.
Les ratios isotopiques décrivent les zones d’altat@n et non la distribution globale de
I'individu, les données Argos ont donc été transfées en temps passé par secteur qui est un
bon indice des zones d’intensification de recheadimeentaire (Figure 1.1). La longitude et la
latitude du secteur ou chaque individu avait pdss@lus de temps ont été relevées et
comparées a led>C plasmatique.

Les longitudes ou les individus passent le plustel®ps ne présentent aucune
corrélation avec leus™*C alors que les latitudes y sont positivement dééest Néanmoins, les
albatros se nourrissent tout au long de leur tedjetentaire (Weimerskirch et al. 2005) et les

ratios isotopiques en carbone refletent toutespleses ingérées lors de ce trajet. Une
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deuxiéme analyse a donc été realisée en calcutentatitude moyenne d’alimentation pour
chaque albatroscf, article 1) qui se trouve également corrélée aesd°C plasmatiques
(Figure 1.2). La precision de la méthode isotopigukes sources de variations possibles sont
telles qu’il est préférable de décrire des mas&sudd’alimentation plutét que des latitudes
bien définies. La droite de régression issue de @etrrélation a permis de calculer 3C

de référence des fronts polaire et subtropicaldglimitent les trois grandes masses d’eau de
'océan Austral dans le secteur Indien. Ces valesemblent cohérentes, une fois le
fractionnement différentiel entre tissus corrigee@les précédentes isoscapes définies sur
d’autres tissus et espéces de I'océan Australamg sotal de manchots (Cherel & Hobson
2007) et les plumes de manchots et procellariifar(agicle 3).

En conclusion, les ratios isotopiques en carbone gldissus d’oiseaux de l'océan

Austral permettent de définir latitudinalement leurs masses d’eau d’alimentation, sans

caractérisation longitudinale possible Les protéines du sang, du plasma et des plunzed ay

des taux de renouvellement différents. (section D.3. de I'Introduction générale), les
isoscapes décrites a partir de ces differentsstipsumettent I'étude de I'écologie alimentaire

des oiseaux de I'océan Austmldifférentes échelles temporelles et spatiales. £ealeurs

de référence semblent, enfin, applicables aux difféntes espéces d’'oiseaux de I'océan

Austral.
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1. Abstract

Stable isotopes are increasingly used to tracelifgeilanovements. A fundamental
prerequisite of animal isotopic tracking is a gdawwledge of spatial isotopic variations in
the environment. No readily accessible referencesnoéthe isotopic landscape (“isoscapes”)
are available for marine predators. Here, we vdidiar the first time an isotopic gradient for
higher trophic levels by using a unique combinatbm large number of satellite-tracks and
subsequent blood isotopic signatures from a wideirg oceanic predator. Plasmi&’C
values of wandering albatrosses (n=45) were highly positively correlated to the Southern
Ocean latitudes at which satellite-tracked indigilduforaged. The well-defined Iatitudinal
baseline carbon isoscapes in the Southern Ocaandggseflected in the tissue of consumers,
but with a positive shift due to the cumulativeeeffof a slight*C-enrichment at each trophic
level. The data allowed us to estimate the isotppgition of the main oceanic fronts in the
area, and thus to delineate robust isoscapes ohd#ire foraging zones for top predators. The
combination of device deployments with samplingrelevant tissues for isotopic analysis
appears a powerful tool to investigate consumssadapes at various spatio-temporal scales.

Key words: Antarctica, latitude, plasma, stable isotope, wandealbatross
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2. Introduction

Stable isotopes are increasingly used to deterrtiee habitat, feeding zones and
migratory connectivity of animals. Isotopic traclinf consumers relies on the assimilation
and fixation of intrinsic isotopic markers from théood into their tissues. The power of
isotopes as markers of animal feeding habitatse®l® the extent and pattern of their spatial
variations in the environment. A fundamental preisige of animal isotopic tracking is a
good knowledge of landscape spatial isotopic viamnat(hereafter “isoscapes”). In terrestrial
systems, the geographical origins and migratoryepa of animals can be inferred from
reference isoscape continental maps depicting duspatial distribution of the underlying
environmental isotopes (Bowen et al. 2005). In negystems, baseline gradients in stable
carbon isotopes occur at very large spatial sq&tes et al. 1982), but no detailed maps of
isoscapes are available, being thus a main liroitatif the isotopic method (Cherel et al.
2008b). Hence, a call was recently made for dewetpapproaches that combine the tracking
of marine consumers using electronic devices wahtopic analysis of relevant tissues
(Phillips et al. 2009).

Here we report the isotopic carbon signature ofpgmlators that were simultaneously
satellite-tracked, our main goal being to validaied quantify the relationship between
predatord™*C values and latitudes in the Southern Ocean (CKer®obson 2007). We chose
a large seabird, the wandering albatrbgsmedea exulansas a predator model, because the
species forages widely from Antarctic to subtropima@ters during the incubation period
(Weimerskirch et al. 1993). The geographical ranigezandering albatrosses therefore spans
baseline gradients in carbon isotopic compositibnoganic waters (Trull & Armand 2001),
thus potentially inducing large inter-individualriations in birdd'*C values. We used plasma
collected at the end of the trips as a relevarsuésto investigate the albatross foraging
habitat, because the turnover of carbon in plasnhigh with half-lives of about 4 days
(Hilderbrand et al. 1996), a shorter period tham diaration of incubating trips that average
10-14 days (Weimerskirch et al. 1993).
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3. Materials and Methods

Field study was carried out on Possession Islan@’3QtS, 51°45’E), Crozet
Archipelago, during the incubation period from l&ndary to 13 March 2008. Using the
Argos system, 45 wandering albatrosses were datalicked for a single foraging trip. Birds
were fitted with solar panel-powered satellite sraitters (PTTs-100, Microwave Telemetry
Inc. Columbia, USA). From satellite locations, thmes spent by sector (resolution: 1°
square) (see Figure 1.1 for three representataeks) were estimated for each individual
albatross and used as a proxy of its main foragnegs (Bost et al. 1997). The latitude and
longitude of the 1° square where the bird spentdhgest period of time were noted for each
trip. Since no significant correlation was foundtviieen longitude and plasma isotopic
signature (see results), mean foraging latitudeéwh bird was also calculated by multiplying
each 1° latitude band by the proportion of timenspa this latitude (longitude integrated),
and the ratios were then summed. As the westeriarin@cean is marked by the strong
confluence of the Subantarctic and Subtropical &r¢8TF) (Park & Gambéroni 1997), the
Subantarctic Zone (SAZ, where Crozet Islands acaténl) is defined as the area between the
STF and the Polar Front (PF). The Subtropical Z&EZ) is the area north of STF and the
Antarctic Zone (AZ) as the area south of PF (Fidufg.

Blood was collected from the 45 tracked birds atrtheturn to the colony. Whole blood
was centrifuged and plasma samples were subsegiemi at -20°C until isotopic analysis.
Since lipids can affect plasn&’C values (Cherel et al. 2005a), they were removerh f
plasma using cyclohexane. Samples were then aeddmpowdered, weighed with a
microbalance, and packed in tin containers. Caibmtope ratios§:°C) were determined by a
continuous flow mass spectrometer (Thermo FisheltaDV Advantage) coupled to an
elemental analyser (Thermo Fisher, Flash EA 11R&%ults are presented in the conventional
0 notation relative to PeeDee belemnite marine fdssestone. Data were analyzed using

Matlab (7.0). Values are mean * SD.
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4. Results

The duration of foraging trips of incubating wandgralbatrosses averaged 10.8+6.0
days. As expected, their satellite tracks encongubadarge latitudinal area, from Antarctic to
subtropical waters (Figure 1.1), and their corresiing plasma*>C values ranged widely,
from -25.0 to -19.1%. (average: -21.2+1.3%o).

In a first analysis, the latitude and longitudeled sector where each albatross spent the
longest period of time during its single trip we@mpared to its plasmi#’C value. Plasma
carbon signature was positively correlated to ddgt (Spearman’s correlatiofR=0.60,
p<0.0001), but not to longitudé&€0.02,p=0.878) of that sector. In a second analysis, mean
feeding latitudes of the 45 albatrosses were coetp&w their plasma™C values (Figure
1.2). Plasma carbon signature was again highly paositively correlated to latitude
(Spearman’s correlatiork=0.67, p<0.0001). The corresponding calculated regressyon (
0.28x-8.36) allowed estimating the isotopic positiaf the main fronts for plasma, i.e. ~-
22.7%o for PF at ~51°S, and ~-20.2%o for STF at ~42°S

Figure 1.1 Representative satellite tracks of 3 wandering
albatross trips during incubation that illustrate foraging in
the Subtropical (STZ), Subantarctic (SAZ) and Antarctic
(AZ) zones. Upper panel showed the rough tracks and
lower panel the amount of time spent by albatrosses in a
17% 1° grid all along their trips (dot sizes are proportional
to the time spent by sector relative to the whole trip).
Abbreviations, PF: Polar Front: STF. Subtropical Front.

Figure 1.2 Plasma 8"C values of wandering albatrosses
versus their mean foraging latitudes calculated from their
satellite tracking.
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5. Discussion

Here we validate for the first time an isotopic djesat on top consumers by using a
unique combination of satellite-tracks and isotogignatures from a wide-ranging oceanic
predator. The assumption that gradient in masii€ values at the base of the food web
should also be reflected in organisms at highgahimlevels was previously investigated, but
either there was no control for organisms and éisspes (Quillfeldt et al. 2005), animals
were not tracked (Cherel & Hobson 2007), or sangplias made on feathers (Phillips et al.
2009). Feathers did not allow an accurate compa$aevice and isotopic tracking, because
the precise timing of their synthesis during théeaged seabird moulting period is not
known. As expected, the well-defined latitudinalit mot longitudinal (Cherel & Hobson
2007), baseline carbon isoscapes in the SouthegarDallows estimating the latitudes at
which consumers forage. However, the overall Idtital 3*°C decrease between subtropical
and Antarctic waters is lower in predators thathatbase of the food web (~5-6 versus ~8%o)
and, at a given latitude, predators &f€-enriched over baseline levels (Trull & Armand
2001; Cherel & Hobson 2007; this study). Theseedéifices reflect the cumulative effect of a
slight **C-enrichment at each trophic level (McCutchan e@D3), together with different
life history traits between short-lived phytoplamktand long-lived predators that integrate
and buffer all along the food web short-term vaoias in baseline isotopic levels.

Relationship between foraging latitude and isotagpgmature can be partially hindered
by at least one intrinsic methodological limitatiomandering albatrosses are known to feed
all along their foraging trips on both prey patctza®l isolated prey (Weimerskirch et al.
2005). Hence, the single plasma signature peirtggrated not only prey taken at the “mean
foraging latitude” but also elsewhere during thip.tFor example§*°C values of prey caught
in subantarctic waters near the colony loweredréased) the carbon signature of albatrosses
that also fed in subtropical (Antarctic) waters. thifi that context, the highly positive
correlation between the “diluted” plas@=C values and mean foraging latitudes (Figure 1.2)
is particularly relevant, underlining the strength the latitudinal isoscapes within the
Southern Ocean.

The spatial accuracy of the determination of corenshforaging areas using théi’C
values operates more at a large geographical sitele,of water masses and fronts, than
latitudesper se(Cherel & Hobson 2007; Phillips et al. 2009). Té&opic positions of PF and
STF were estimated at -22.7 and -22.5%0 and -2002-89.7%o, using albatross plasma and
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penguin blood, respectively (Cherel & Hobson 2a8i5 study). The 0.2-0.5%. more positive
values for whole blood than plasma is probablyteeldo tissue-specific characteristics (e.g.
metabolic routing, turn-over rates and discrimimatfactors). In the same way, feathers are
consistently ~1.2%c>C-enriched over blood components (Quillfeldt et 2008a), and,
accordingly, the feather isotopic positions of Bfe and STF was estimated at -21.2%o and -
18.3%o0, respectively (authors’ unpublished data)esehisotopic locations of fronts can be
used as reference isoscape values to estimate otlagirfg zones of Southern Ocean
consumers using blood and keratin-based tissu¢sateacommonly and non-destructively
sampled in the field. Whole blood and feathers ragtabolically active and inert tissues,
respectively, enabling investigating different tinperiods corresponding to the seabird
breeding and poorly known inter-nesting periodpeesively (Cherel et al. 2008b).

In summary, tracking animals offer us an excellepportunity to describe marine
iIsoscapes within their foraging areas. We conctin whillips et al. (2009) to recommend this
approach by combining on the same individuals anthe same time device deployments
with sampling of relevant tissues to increase aunvedge of the marine environment at
various spatio-temporal scales. The primary adggntaf the stable isotope method is that
initial marking of individuals is not necessary ahdt every capture provides information on
origin. In this sense, every capture becomes gtama (Hobson 2008), and the method also
reduces both animal stress and field work. Oncelatdd with tracking investigations, the
isotopic method can be successfully applied atdosts on a large number of individuals and
species, thus complementing the use of more experbectronic devices at the population

and community levels, respectively.
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C- Article 2 : Protocole pour les analyses isotopiquedes plumes

de procellariiformes

Le dosage des ratios isotopiques de plumes doisedest révelé une meéthode
particulierement efficace pour décrire I'écologiémantaire des oiseaux marins durant la
période peu connue et pourtant cruciale de repasebéCherel et al. 2000a, 2006, Quillfeldt
et al. 2005, Phillips et al. 2009). Malgré cet ratécroissantpeu_d’études ont évalué

I'importance des variations intra-individuelles desratios isotopiques des différents types

de plumes ou au sein des plumes d’'un_ méme tyfEhompson & Furness 1995, Becker et

al. 2007)et_aucune étude, & notre connaissance, ne s'estéissée a l'impact de ces

variations sur l'interprétation des résultats. Le but de cet article était donc d’évaluer ces

variations intra-individuelles et de proposer upntpcole pour les analyses isotopiques des
plumes de procellariiformes.

Les ratios isotopiques de quatre plumes de coueertiune nouvelle et d’'une ancienne
primaires de 23 grands albatros de Crozet ont &trmdinés et comparés. Les trois types de
plumes présentent des signatures isotopiques s#silace qui signifie, que les grands
albatros présentent d’'une année sur l'autre la mé@otee isotopique en période de repos et
gue le type de plumes a peu d’influence sur lasgasotopiques en carbone et en azote. Les
primaires étant essentielles pour le vol de cesaois (Weimerskirch et al. 1995),serait

préférable de généraliser I'utilisation des plumesle couverture, non impliguées dans le

vol, pour les oiseaux présentant un méme type de myue le grand albatros

Deux types de protocoles précédemment utiliséepsitite été simulés afin d’évaluer
I'impact du choix de protocoles sur le résultat deslyses isotopiques. Dans un premier
temps, la moyenne des ratios isotopiques des qpiatrees de couverture dosées pour chaque
individu a été considérée, simulant ainsi le prolede plus couramment utilisé, a savoir une
analyse isotopique réalisée sur un lot de plumesolgénéisées (Bearhop et al. 1999, Cherel
et al. 2000a, Hedd & Montevecchi 2006, Cherel e28D8b). Dans un second temps, les
ratios isotopiques d’'une seule plume par indivici été conservés simulant un protocole
d’analyse ou une seule plume par individu est ddsg&eariance observée entre échantillons
(individus) est beaucoup plus faible avec le prempietocole (Figure 2.1). En effet, les
plumes étant synthétisées de maniere successs/edadia période de repos sexuel, un lot de

plumes intégrera l'alimentation sur une périodeeataps beaucoup plus importante qu’avec
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une seule plume, ce premier protocole gomme dorévedtuelles variations intra-
individuelles (WIC). Lors du calcul de la variandes différentes populations, seule la
composante inter-individuelle (BIC) de la nicheptnague (TNW) pourra alors étre évaluée.
Un biais potentiel peut apparaitre avec ce protocean intégrant une plus grande période
temporelle, les ratios isotopiques d'un lot de pdsnpeuvent décrire une moyenne de
plusieurs zones d’alimentation et ne pas correggord une réalitécf. article 3). Par
opposition, le dosage d'une seule plume par indivigermet d’évaluer la TNW sans
distinction possible entre la BIC et la WIC. L’évation des variations intra-individuelles
dans l'utilisation des ressources étant primordéebiologie évolutive et de la conservation
(Bolnick et al. 2003), l'idéal serait de doser gépaent plusieurs plumes pour un méme
individu ce qui permettrait d’évaluer et de distieg les BIC et WIC. Cependant, ce genre de
protocole accroit considérablement le nombre d%itlhans a préparer et a doser, ainsi que le

co(t total de I'étudeNous avons donc proposé un protocole en deux étagmsmettant de

minimiser le colt d'une étude tout en maximisant Ig informations récoltéeg(Figure 2.2).

La premiere étape consiste a doser une seule ppanendividu. Si la variance entre
échantillons (TNW) est faible, la WIC est minimeefprocessus peut s’arréter, la population
et les individus étant isotopiquement spécialiskgs.revanche, si la variance observée est
importante (la population est isotopiquement géisded, il est nécessaire de doser plusieurs
plumes par individu pour calculer la WIC et déteremi si cette variance est liée a des
différences inter-individuelles (individus isotop@ment spécialistes) ou intra-individuelles
(individus isotopiquement généralistes) de compoet& alimentaire.

Enfin, cette étude, bien que méthodologique, a Eewiapporter des informations
biologiques sur I'écologie alimentaire des grandlsateos en période de repos sexuel.
Premierement, pendant la mue, les albatros se isgemt majoritairement dans les eaux
subtropicales a un haut niveau trophique, probaderaux dépens de céphalopodes, comme
en période de reproduction (Ridoux 1994). Deuxieewmil apparait des différences
sexuelles dans le comportement alimentaire en ggide repos sexuel. Comme en période de
reproduction (Weimerskirch et al. 1993), les m&esourrissent a des latitudes plus australes
que les femelles. Troisiemement des différencemeditaires apparaissent au sein des
femelles (Figure 2.1) ; il apparait deux groupes, premiéres se nourrissent au peu plus au
nord mais dans la méme masse d’eau que les méalssjale les secondes se nourrissent dans
un secteur aux ratios isotopiques en carbone etazote plus élevés correspondant

probablement a une zone néritique productive (ggtiera déterminer).
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1. Abstract

To determine whether stable isotope measurementsdy feathers can be used to
investigate the isotopic niche of moulting (intesting) adult seabirds, we examined the
stable-carbond*C) and nitrogen &°N) isotopic composition of body feathers of breegin
wandering albatrosse®ipmedea exulansrom Crozet Islands, southern Indian Ocean. We
first showed that the isotopic composition of bddgthers was not significantly different
from that of wing feathers, being thus a safe a#sve to flight feathers whose collection
impairs the birds’ flying ability. Second, we loakat the variances i6*°C and3™N values
resulting from the isotopic measurement of a sifegegher, four different feathers, and a pool
of four feathers per bird, to delineate the bestoigic analytical procedure. A two-step
protocol is proposed that allows investigating bibid intra- and inter-individual components
of the niche width of the species. In a fist sisptopic measurements on a single feather per
bird are used to define isotopic specialist fromtapic generalist populations. In a second
step and for generalist populations only, measunésnen additional (three) feathers per bird
are used to delineate type A from type B isotomoegalists (Bearhop et al. 2004). Third,
from a biological point of view, our data showedfatient moulting isotopic niches for adult
males and females, and also within female wandealmatrosses. Since the isotopic
composition of body feathers in this species réflelcat of wing feathers, our results suggest
that, after validation, body feathers have the miodé for investigating the foraging ecology

of other Procellariiforms and seabirds during therpy known inter-nesting period.
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2. Introduction

There is increasing evidence that both environnherdaability and human factors
during the inter-nesting period shape populatiomatlyics of seabirds (Barbraud and
Weimerskirch 2003; Grosbois and Thompson 2005;aRdllet al. 2008). A major obstacle in
identifying the underlying biological mechanisms tlee lack of information on seabird
distribution and ecology during the non-breedingse®, when individuals migrate far from
their breeding grounds. This is particularly reletvéor the conservation of highly pelagic
Procellariiforms (albatrosses and petrels), whighamong the most threatened taxa of birds
(BirdLife International 2008). The stable isoto@oalysis of their feathers has become a
powerful method to investigate the inter-nestingémng ecology of adult seabirds (Cherel et
al. 2000a, 2006; Quillfeldt et al. 2005). Sincetliea keratin is metabolically inert after
synthesis, the isotopic composition of featherteot$ diet during moult (Hobson and Clark
1992a; Bearhop et al. 2002), which occurs primatiying the non-breeding period (Warham
1990, 1996; Bridge 2006). Stable carbbiC{“C, 3°C) and nitrogen*tN/**N, 5*°N) isotope
ratios of consumers define their isotopic nichengléwo dimensions, witl**C and &N
values reflecting the consumers’ foraging habitett &ophic position, respectively (Newsome
et al. 2007). Despite the increasing use of theletzotope method on seabird feathers over
recent years, only a few studies investigated ttten¢ to which isotopic signatures vary
among and within feather types and no work lookédhair consequences on isotopic
interpretations.

Most isotopic studies on seabird feathers focusedwong (i.e. primaries and
secondaries) and body feathers (Thompson and FRul8&5; Bearhop et al. 2000, Cherel et
al. 2006). Wing feathers are sampled either onedilbirds (Hebert et al. 2008), on
opportunistically-collected dead birds (Bearhomket1999; Cherel et al. 2002b; Davoren et
al. 2002), or, more commonly, on live birds (Cheetl al. 2000a, 2008; Hedd and
Montevecchi 2006). In many cases, the killing ofidviirds cannot be morally defensible, and
sampling of wing feathers on live birds is questiole from an ethical point of view because
of the resulting impairment of flying ability (Weemnskirch et al. 1995). Also, wing feathers
from museum specimens are difficult to procure, laviiiody feathers are generally more
readily obtained (Thompson et al. 1995; Norrisle2@07). Within this context, body feathers
offer an alternative to the use of wing feathetse Thronology of body feather moult is often

poorly understood however and few studies tested'tic and3*°N values of both body and
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wing feathers from the same individual seabirdsaiidate their use (Thompson and Furness
1995; Becker et al. 2007).

Stable isotopes are also well suited to investight intra- and inter-individual
components of niche width, with variancedispace among individuals being a useful proxy
for niche width (Bearhop et al. 2004; Newsome eR@07). The total niche width (TNW) of
a population can be partitioned into two componeies within (intra)-individual component
(WIC) and the between (inter)-individual compon@BtC), such that TNW = WIC + BIC
(Bolnick et al. 2003). In most studies using bodgthers (Thompson et al. 1995; Bearhop et
al. 2000; Cherel et al. 2006), stable isotope measents were performed on a homogenised
pool of several feathers, thus integrating theiddials’ feeding ecology across the entire
moult cycle and blurring its spatio-temporal vaaas. This procedure focuses on the BIC,
but not on the WIC component of TNW, while WIC hatso important ecological,
evolutionary and conservation implications (Bolnetkal. 2003).

The main goal of the present study was to testiffeeof body feathers of adult seabirds
for investigating their foraging ecology during niiouNVe focused on two methodological
considerations to recommend best practices, narhhre thed*C and3™N values of body
feathers identical to those of wing feathers? 2atwh the appropriate feather sampling and
analytical protocol to investigate inter- and intiradividual variations of the isotopic niche?
We chose the wandering albatr@@®medea exulanas a seabird model because the species
disperses widely during the non-breeding periodymfrtropical to Antarctic waters
(Weimerskirch and Wilson 2000). The geographicalgeof moulting albatrosses therefore
spans natural gradients and discontinuities inaraibotopic composition of oceanic waters
that are reflected in the isotopic signatures afbgd tissues (Quillfeldt et al. 2005, Cherel
and Hobson 2007), thus potentially inducing lamgfear and inter-individual variations in the
featherd™C values of wandering albatrosses. We also lookeueaisotopic niches of female
and male wandering albatrosses, because they awenkto differ in their feeding ecology,
with females favouring foraging in warmer (northewaters and males in colder (southern)
waters (Weimerskirch et al. 1993, 1997; Weimerskiemd Wilson 2000). Since lower-
plankton food bases tend to be enriched®@ relative to higher-latitude waters (Francois et
al. 1993; Trull and Armand 2001), we expected higkatherd**C values in females than in

males of wandering albatrosses.
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3. Materials and methods

Field study was carried out during the wanderingatibss 2003 incubation period
(January-March) on Possession Island (46°30’S, BE)4 which is located in the south-
western Indian Ocean. According to physical oceeaqay, the archipelago lies in the middle
of the Polar Frontal Zone, between the SubantaFebat in the north and the Polar Front in
the south. The western Indian Ocean is marked &\stiong confluence of the Subantarctic
and Subtropical Fronts in the north of the arclagel with subtropical waters being located
north of this broad frontal structure (Park and ®aroni 1997).

Wandering albatrosses are biennal breeders, witenfs successful in rearing their
single chick breeding in alternate years, whilesthéailing during incubation or during the
early stages of the chick-rearing period breediggira the next year (Tickell 1968). In
albatrosses, including the wandering albatross fWeskirch 1991), all wing, body and tail
moult has been at sea between nesting episodef@war990, 1996). Moult of wing feathers
is a long-term process with up to three generatioih$eathers being present among the
primaries (Warham 1990; Weimerskirch 1991). Data mwult of body feathers of
Procellariiform seabirds are few, but contour feathare replaced gradually over several
months, and not all necessarily changed each y¢arham 1996).

Feathers were sampled from 23 breeding wanderibgtrakses (11 females and 12
males). The tip of two primaries from two genemasiqgone brown old feather and one black
newly-moulted feather) and four whole body featHeamdomly sampled on the birds’ back)
were collected from each individual albatross. Piasotopic analysis, feathers were cleaned
of surface lipids and contaminants using a 2:1rdfidem:methanol solution following by two
successive methanol rinses. Tips of primaries amalevbody feathers were then air dried and
cut into small fragments. Sub-samples were therghesl (from 0.3 to 0.4 mg) with a
microbalance, packed in tin containers, and nitnoged carbon isotope ratios were
subsequently determined by a continuous flow mg&steometer (Micromass Isoprime)
coupled to an elemental analyser (Euro Vector E2430Results are presented in the ugual
notation relative to PeeDee Belemnite and atmosgpier for 5°C ands™N, respectively.
Replicate measurements of internal laboratory staisd(acetanilide) indicate measurement
errors < 0.15%. and < 0.20%o f61°C andd™N, respectively.

Data were analyzed using Matlab (7.0), except gdized linear models (GLM) that

were performed using Statistica (7.0). Values agamt SD.
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4. Results

The isotopic signatures of body feathers and ofasld new primaries are showed in
Table 2.1. A generalized linear model with threpety of feathers as explanatory variables
and individuals as random variables indicated therte was no effect of feather typessotC
andd™N distributions P = 0.452 and 0.216, respectively).

The isotopic composition of one body feather antbaf (pooled or not) body feathers
for each individual bird was measured to assessviraering albatross niche width and its
intra- and inter-individual components (followingolBick et al. 2003), and to compare
different analytical protocols (Table 2.1 and Feg®.1). Using one body feather per bird,
isotopic variances allowed calculating TNW that amted to 0.8 and 0.7%. fér°C ands™N
respectively. Using a pool of four body feathers |bird, isotopic variances allowed
calculating BIC that amounted to 0.4 and 0.3%.40€ ands™N, respectively. Accordingly,
repeatability (a measure describing the proportwbrvariance in a character that occurs
among rather than within individuals; Lessels amdd 1987) between four body feathers of
each individual was low (0.4 and 0.3%. ®FC ands™N, respectively). Finally, the use of
four (not pooled) body feathers per bird indicatieat \WIC amounted to 0.4%. for bo#°C
and3™N values.

Using one randomly selected body feather per ferdales (n = 11) and males (n = 12)
had significantly differen$**C but nots*°N values (two-sampletestst = 3.60 and 1.84 =
0.017 and 0.080, respectively). Pooling the daiemfthe four feathers for each bird and using
the resulting average value per bird decreasecairvegs (Table 2.1 and Figure 2.1), thus
leading again to statistically significant sexuiifedences in5'*C but not ind*°N values (=
6.61 and 1.72P < 0.0001 and = 0.103). Further analysis showedfémaale birds can be split
into two distinct groups according to the isotogignatures of their feathers (Table 2.1,
Figure 2.1). Indeed, three groups of birds weratifled by a hierarchical clustering analysis
(simple linkage method) using three variables (seaad the averagé®C ands™N values of
four feathers per bird): females (groups 1 anda®y males (group 3). The three groups
segregated by both thei*C and5™N values (ANOVA, F» 2= 59.93 and 19.47, both <
0.0001) (Figure 2.1, lower panel). Post hoc Tuk&DHmultiple comparison tests indicated
that the three groups had statistically differéhiC values, and thai*°N values differed
between group 1 females and the two other groupgh® other handi*®N values were not

significantly different between group 2 females gnoup 3 males (statistics not shown).
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Since variances in isotopic values were higher whemg one body feather per
individual than with a pool of body feathers (séewe), we modelled the minimum number
of birds that must be sampled in the field to reatdtistical significance (P < 0.05; two-
sample t tests) between sexes. Males and femalesedha carbon isotopic difference
amounting to 1.1%.. Such a moderate value is highan analytical errors (Jardine and
Cunjak 2005; Mill et al. 2008) and within the rangkeenrichment factors in 13C between
consumers and their diet (McCutchan et al. 2008nd thus about the minimal difference
that can be confidently interpreted in terms ofldgacal variations among groups. We
considered two different sampling and analyticdlestules: firstly the isotopic value of one
randomly selected body feather (amongst the foathéxs available per bird), and secondly
the averag®13C value of the four body feathers of each biatr@sponding to the sampling
of several body feathers in the field that were ssgjoently pooled before isotopic
measurements). Repetitive t tests showed that timémiad sample sizes to significantly
differentiate females from males were eight and fords in each group when using @$E3C

values of one body feather and four pooled bodth&ra, respectively (Figure 2.2).

Figure 2.1 Body feather 8°C and 8"N values of
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Table 2.1 Feather 3"°C and 8N values of wandering albatross females and males from
Crozet Islands. Values are mean = SD

Feather type Females Males Females and males
Group | Group 2 All females Group 3 All birds
(n=735) (n=6) n=11) (n=12) n=23)
8'3C (%)
Body feathers (n =4 pooled —162+02 —-17.0+02 16604 —17.7+£03 —172407
feathers per bird)
Body feathers (n = 1 per bird) =162 x£04 169+ 05 —16.6 £ 0.6 —17.6 £ 0.8 —-17.1 £ 09
New primaries (n= 1 per bird) —167£04 =169 £ 05 —169x04 —174 %13 —-172x£10
Old primaries (2 = 1 per bird) —169 1+ 06 —176£08 —172£08 —179 049 —17.6 £09
35N (%)
Body feathers (1 = 4 pooled 1654+ 03 153404 159407 155+ 04 156 £ 0.6
feathers per bird)
Body feathers (n = | per bird) 165+ 05 1544+07 150+ 08 1544+ 06 157+ 08
New primaries (n = | per bird) IS8+ 00 149412 1534 1.1 150 £ 00 156+£1.1
Old primaries (n = 1 per bird) 16.1 4+ 1.0 156409 158409 1554+ 06 157+ 0.8

5. Discussion

5.1.Body feathers, wing feathers and the non-breedisotopic niche of

albatrosses

The extent to which isotopic signatures vary amtrg feathers of an individual has
clear implications for the use of feathers for ag@ measurements. Feathers synthesized at
different times of the moult cycle have been usedédpict temporal changes in the isotopic
niche of adult seabirds during the inter-nestinggaeand, in rare cases, between the non-
breeding and breeding periods (Bearhop et al. 2@@jlfeldt et al. 2005; Hedd and
Montevecchi 2006). Few methodological studies caegbathe isotopic composition of
different feather types from the same individudlegmpson and Furness 1995; Becker et al.
2007). In a single experimental investigation optis@ seabirds kept on a constant diet, no
significant variation occurred in ti#°N values of wing and body feathers, but, for anlesrc
reason, slightly lowet*C values were found in wing than in body feathd@scker et al.
2007). As expected in wandering albatrosses, thtepsc composition of wing (both old and
new feathers) and body feathers were not statilstiddferent, which is in agreement with all
wing, body and tail moult occurring at sea betweesting episodes in albatrosses (Warham
1990, 1996). Hence, body feathers provide a promislternative to wing feathers to
investigate the isotopic niche of moulting albasexs

A general prerequisite of the use of body featleseabirds is that the overall timings
of body and wing feather replacements overlapafdd time scales, seabirds have a range of
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moulting patterns with wing and body feather geleraccurring during the inter-nesting

period, but some species also moult during thedammgeseason (Warham 1996; Bridge 2006).
Consequently, the use of body feathers should haated for each particular species / group
of species. At small time scales, it is likely thlfferent feathers integrate the birds’ feeding
ecology during different time periods because nbosty feathers do not grow in synchrony
and feather types differ greatly in size (e.g. wiregsus body feathers). Within this context,
the collection of several body feathers is probatbly best non-destructive way to gain
isotopic information on the plumage of live birds @whole (Thompson and Furness 1995,
present study). However, moult of body featherasrly understood relative to moult of wing

feathers (e.g. primaries), thus underlining thednekadditional work on the chronology of

body feather replacement in seabirds, including@&tariiforms.

5.2.Body feathers and inter- and intra-individual nichariations

In seabirds, the usual procedure is to analyse mogenized sample from several
pooled body feathers for each individual (Thompsbal. 1995; Bearhop et al. 2000; Cherel
et al. 2006). Indeed, it can be advantageous ttysma single sample from feathers that is
indicative of the isotopic signature of the plumage a whole for a given individual
(Thompson and Furness 1995). From a proceduragbg@etige, this reduces both the time and
cost of preparing and analysing samples. From ansfic perspective, the isotopic
information of each individual is effectively integed over the long term. The negative
aspects of pooling feathers are however twofoldstlyi a single average isotopic signature
for the whole plumage cannot indicate possiblerdisisotopic foraging areas during moult.
In the extreme, an average isotopic signature eanseless, with no birds moulting in the
corresponding isotopic area. Secondly, the witmtrg)-individual component (WIC) of the
total niche width (TNW) cannot be investigated Isyng a single average value for the whole
plumage. Alternatively, as showed in the presamiystmeasuring th&8'*C ands*N values
of several body feathers for each individual alldvdetermining both WIC and the between
(BIC) individual components of TNW for a given pdaiion (Bearhop et al. 2004). The
procedure, however, increases the number of saniplssconsuming both more time and
money. A third possibility in analysing feathergasuse the isotopic composition of one body
feather per bird only, thus decreasing the sampteber. The procedure allows estimating

TNW, but with no discrimination between the poo€ and WIC. Another disadvantage of
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analysing a single feather per individual is thatiances ir5*3C andd™N values are higher
than when working on a sample of pooled feathersipdividual, thus partially blurring
isotopic segregation between groups (Table 2.yrEig.1, middle and lower panels). Indeed,
modelling showed that the number of wandering atisaes that needed to be sampled before
significant differencesR < 0.05) between females and males was higher wheasuning
813C values on a single body feather than on a pofdffeathers (Figure 2.2).

In summary, neither analysing a pool of body feath® several body feathers or a
single feather for a single individual allow an a@te determination of both BIC and WIC of
TNW at low time and money costs. In theory, thecproure must depict the three groups of
populations that can be defined from their WIC &1€. First, low and high BIC values
indicate specialist and generalist populationgyeesvely. Second, generalist populations can
be split into type A and type B generalists markgda low and a high WIC, i.e. individuals
all having a wide range of foraging habitats/fegdimabits (generalist individuals) and
individuals each specializing on a different butroa range of foraging habitats/feeding
habits (specialist individuals), respectively (Bokhet al. 2003; Bearhop et al. 2004). We
consequently suggest the following two-step protéaanvestigate both BIC and WIC, and
thus TNW of populations of seabirds with a moultipgttern identical to that of the
wandering albatross (Figure 2.3). The first anedftistep involves the measurement of the
isotopic composition of a single feather per bisdquantify TNW of the population. §-C
and 5N variances are small, indicating an isotopic sgésti population, no more
measurements are needed, because WIC is almogjibleglA crude limit between small and
large variances could be about 1%., a value highan tanalytical errors and that can be
confidently interpreted in terms of biological mewgs. If 5*°C ands™N variances are large,
indicating an isotopic generalist population, WIGQishbe quantified to characterize type A
and type B generalists. This can be achieved bysuomniggy the isotopic composition of more
feathers per bird, each body feather representisgparate sample (here three additional
feathers, thus giving a total of four feathers #ngs four separate isotopic measurements per
individual). The protocol thus minimizes both thembers of sampled birds and isotopic
measurements, and it maximises the amount of hadbgformation collected from a few

feathers only.
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One bedy feather per individual
first step)

T

Small inter-individual variance Large inter-individual variance
{5pecialist population) {Generalist population)

|

Several body feathers per individual

second step)

S

Small imtra-individual variance
(Generalist population Type B) Large intra-individual variance
{Generalist population Type A)

Figure 2.3 Two-step analytical procedure enabling the use of stable
isotope variance in whole body feathers to infer inter- and intra-
individual variation in seabird isotopic niche during moult. The
procedure allows to discriminate between isotopic specialist and
generalist populations (first step). and between type A and type B
generalists (second step). Specialist and generalist populations (types A
and B) follow the definitions in Bearhop et al. (2004)

5.3.Non- breeding isotopic niche of the wandering albss

Overall, the5C values of wandering albatrosses indicate thay thainly foraged
outside the Southern Ocean during the non-brequinigd. Only a few individual feathers (n
= 14, about 15%, for a total of 92 feathers) hadsatopic signature indicating moulting in
waters south or at the Subtropical Front, and athgr had a very low Antarctic signature (<
-23%o0; Quillfeldt et al. 2005; Cherel et al. 2008)he isotopic data are thus in general
agreement with the few birds tracked during therimesting period (Nicholls et al. 1995;
Prince et al. 1998), but not with some individuspending most of the time in subantarctic
and Antarctic waters (Weimerskirch and Wilson 20089 expected, males had low&rC
values than females and all (but one) feathers wigubantarctic origin were from males.
Such a sexual spatial segregation agrees with rdekihg and observations at sea of
wandering albatrosses during both the breedingnamdbreeding periods (Weimerskirch and
Jouventin 1987; Weimerskirch et al. 1993, 1997; méskirch and Wilson 2000).
Interestingly, the3**C values of male wandering albatrosses were noifigntly different

from those of the subtropical control group, i.bicks of yellow-nosed albatrosses (Figure
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2.1, middle panel), indicating foraging mainly ineanic subtropical waters during the inter-
nesting period.

A new finding from the present study is that fersat@an be split into two groups
according to both the&™C ands™N values. The isotopic signature of some females weay
close to those of adult yellow-nosed albatrossas fAmsterdam Island and of black-browed
albatrosses from Kerguelen Islands (Cherel et 8002, authors’ unpublished data),
suggesting an overall identical moulting area. éujebanding recoveries of the three
albatross populations showed that some birds smitthern Australian waters during the
inter-nesting period (Weimerskirch et al. 1985; @hest al. 2000a). The second group of
females had high**C and5™N values, suggesting they fed in productive neritaters with
different isotopic baseline levels. Overall, feats€C values thus support the hypothesis that
two types of dispersal occur in wandering albagessuring the non-breeding season, with
some birds visiting neritic waters and others faugyuthe oceanic domain (Weimerskirch et
al. 1985). They furthermore suggest that the forstetegy is more common in females and
the latter in males. Clearly, however, more infatiora is needed to be precise about the
foraging patterns of moulting albatrosses eitheccbmparing the isotopic niches of various
populations and species (Cherel et al. 2007) oflgnaksing geolocation loggers over the long
term (Grémillet et al. 2000; Croxall et al. 2005).
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D- Conclusion

Ces deux articles méthodologiques ont permis aitade vérifier certaines hypotheses
d’application de la méthode isotopique qui étaimal maitrisées jusqu’a présent et pouvant
étre a l'origine d’erreurs dans linterprétationsdeésultats, mais aussi de poser les bases
d’une réflexion plus globale sur les biais et aaget de cette méthode indirecte.

Le premier article a permis de valider les valeursisotopigues en carbone des

différentes masses d’eau de I'océan Austral grace auivi satellitaire de grands albatros

Connaissant, les taux d’enrichissement différemtéel°*C des différents tissus d’un oiseau,
nous avons pu définir des isoscapes pour chacuwegsigypes de tissus (plasma, sang total et
plumes). De plus, par comparaison avec d'autrescigmes décrites sur d’autres especes
(manchots, autres albatros et pétrels), ces valbeingférence semblent généralisables aux
différentes espéces d’oiseaux marins de l'océartrdlud.a comparaison des méthodes de
suivi satellitaire et isotopique a nécessité I'adapn des données fournies par les balises
Argos aux données isotopiques ce qui a conduitearafiexion sur le type d’informations
gu’'apportaient 'une et l'autre méthodes, sur leamplémentarité, leur biais et avantages
respectifs. Ces réflexions n’étaient pas I'objetl'ddicle et seront donc présentées dans la
discussion générale de ce mémaoire.

Le second article a permis de définir un protocolal’analyse isotopique pour les

plumes de procellariiformes, protocole inexistantusqu’a présent Les ratios isotopiques

des plumes de couverture étant similaires a ceaxpdmaires, pour des raisons éthiques et
pratiques, le reste des analyses isotopiques dbéke a été effectué sur les plumes de
couverture. La variation intra- individuelle de qoontement alimentaire étant une
composante rarement étudiée et pourtant esser{ialleick et al. 2003), nous avons proposé
un protocole en deux étapes permettant d'étudisrveseiations ¢f. Figure 2.3). Certaines
critiqgues ont été émises lors de I'application di#ecméthode a I'étude d’'un groupe d’especes
de procellariiformes, critiques qui ne remettens pa cause ce protocole mais en limitent
cependant les interprétatiordd. @rticle 3).

Le choix du modéle d’étude (le grand albatros)ts'égélé particulierement utile pour
définir les différentes isoscapes de I'océan Algaicle 1), alors que les conclusions du
second article requiérent plus de nuances. Laetd#l la niche trophique (TNW) du grand
albatros, calculée a partir des ratios isotopiqies plumes, est relativement faible (0.8%o

pour le carbone et 0.7%. pour I'azote), c’est done espéce isotopiguement spécialiste en
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période de repos sexuel. Il serait possible poaraspece isotopiqguement généraliste comme
I'albatros fuligineux a dos claircf. article 3 et 4), que les variations intra-indivetlas des
ratios isotopiques des différentes plumes soiemd phportantes. Sans connaissance precise
de la séquence de mue des difféerentes plumes @wzspéces, il serait donc utile de
comparer a nouveau la signature isotopique deseqdume couverture et de vol pour une
espeéce isotopiquement généraliste.

Le protocole d’analyse isotopique décrit dans leosd article est applicable aux
especes présentant le méme type de mue que le ghaaios.Les manchotsqui feront
I'objet du dernier article de cette thése présdnt@nmodeéle de mue tout a fait différent. lls
restent a terre pour muer jedinant pendant toufgetende de mue (2 a 4 semaines). Cette
période est anticipée par une longue période dipyaie en mer (20 a 40 jours) durant
laquelle les manchots constituent d'importanteermés énergétiques. Comme les ratios
isotopiques des plumes d'oiseaux refletent I'alitadaon pendant la mue, chez les manchots,
ils refléteront I'alimentation pendant ce voyagemé-mue. Les plumes d’'un méme oiseau
sont donc censées présenter des ratios isotopiggessimilaires reflétant I'alimentation
durant toute la période d’hyperphagie. Nous avangi@ cette hypothése en dosant les ratios
isotopiques du carbone et de l'azote des plumesegé manchots royaux (4 plumes par
individu). La moyenne des écart-types des différémdividus est trés faible, 0.17%o pour le
carbone et 0.14%. pour l'azote, ce qui est en deeala précision des mesures
spectrométriques. A la différence des procellamiifes, doser une plume ou un lot de plumes
de manchots apportera donc le méme type d’infoonatie protocole d’analyse mis en place
pour les plumes de manchots était ainsi de dosar gmaque oiseau un homogénat de deux
plumes (article 5).
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PARTIE BIOLOGIQUE




A- Introduction

Des corrélations entre les variables environnenentaet démographiques des
populations d’oiseaux marins de lI'océan Austral été mises en évidence a différentes
échelles temporelles (annuelle, saisonniere etng kerme) (Barbraud & Weimerskirch
2001b, Wilson et al. 2001, Jenouvrier et al. 20B305, Weimerskirch et al. 2003). La
compréhension des mécanismes sous-jacents resteuralsement limitée en raison du
manque de connaissances de I'écologie alimentagrec&bs prédateurs a ces échelles
temporelles ¢f. section A de [l'Introduction générale). Les deuxngipaux objectifs
biologiques de cette these étaient ainsi d'utilisee méthode indirecte, celle des isotopes
stables, la ou les techniques directes faisaiefautiéc'est-a-dire dans I'étude des variations
saisonnieres et a plus long terme de I'écologienaiitaire de ces oiseaux. Des études
isotopiques annexes ont également été développg&antcte doctorat, elles devraient faire
I'objet d’articles scientifiques, mais par manquetdmps dans ce mémoire, seuls les résultats

préliminaires sont présentés en franc@istte partie biologique sera donc divisée en trois

sections : les études portant sur (B) les variati@gnsaisonniéeres, (C) les variations a long

terme et (D) des sujets annexes de I'écologie alimaire des oiseaux de I'océan Austral.

L’objectif majeur de la premiére section était d’apporter de nouveaux éléments
dans la connaissance de I'écologie alimentaire desseaux marins de I'océan Austral
durant la période peu connue de repos sexuel’étude de I'écologie alimentaire des
manchots pendant cette période ayant déja faijefabune publication (Cherel et al. 2007),
seuls les grands procellariiformes ont été conéglélans cette partie. Les oiseaux volants,
tels que les procellariiformes, muent généraleneentiehors de la période de reproduction
(Warham 1990, 1996), les ratios isotopiques desygtud’adultes définiront donc leur niche
isotopique pendant la période de repos sexuel €Cleeral. 2000a, 2006). A l'inverse, les
plumes de poussins sont synthétisées a la colonpgikode d’élevage, les ratios isotopiques
des plumes de poussins définiront la niche isotapies parents lors de I'élevage du poussin.
Les plumes d’adultes et de poussins de différeesgeces de grands procellariiformes ont
ainsi été prélevées afin de caractériser les madszsl d’alimentation et les niveaux
trophiques des grands procellariiformes en pérel@eproduction et de repos sexuel, puis
pour chaque espece de comparer les deux périoded' @faluer 'importance des variations
saisonnieres. Les connaissances de I'écologie afaime de ces oiseaux étant bien plus

développées pendant la période de reproductiomaties isotopiques des plumes de poussins
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ont également servi de valeurs contréles pour adé&nterprétation des valeurs isotopiques
des plumes d’adultes. Enfin, les niches isotopigléxsites en période de reproduction et de
repos sexuel ont permis d’étudier la structuratimphique entre différentes especes de
grands procellariiformes pendant ces deux périades que les tailles des niches trophiques

et les spécialisations individuellad.(article 2).Ces études ont été réalisées a deux échelles

spatiales, a I'’échelle d’'une communauté (article 3®t a I'échelle de métapopulations

(article 4). N'ayant jamais été utilisé sur un cas biologiqaeaet, le protocole mis en place
dans l'article 2 a, en effet, d’abord été testéuse echelle réduite, I'écologie alimentaire et la
structuration trophique de quatre espéeces de paoidfermes se reproduisant a Crozet ont été
étudiées (le grand albatros, les albatros fuliginewlos clair et a dos sombre et le pétrel a
menton blanc). Une fois ce protocole validé, I'étwal été étendue a huit especes de grands
procellariiformes (le grand albatros, les albatlesTristan, d’Amsterdam, a sourcils noirs, a
bec jaune, a téte grise, fuligineux a dos clale gtétrel & menton blanc) se reproduisant dans
quatre localités du secteur Indien de l'océan Alist€rozet, Kerguelen, Amsterdam et
Marion) et deux du secteur Atlantique (Gough eGkorgie du Sud). Ces deux secteurs
présentent des conditions géographiques et océgriugues particulieres qui peuvent
engendrer, pour une méme espece d’oiseaux Mmaris, cdmportements alimentaires
distincts. Les variations de I'écologie alimentaites espéces de grands procellariiformes
selon leur origine ont ainsi pu étre appréhendées. comportements alimentaires de ces
especes de procellariiformes en période de repagkent enfin été reliés a leur fréquence de
reproduction, annuelle ou bisannuelle.

L'objectif de la seconde section était de fournir ds éléments sur d’éventuelles
modifications a long terme de I'écologie alimentag des oiseaux marins et de leur
environnement biologique.De profondes modifications de I'écosystéme dedlat Austral
ont été relevées (de la Mare 1997, Gille 2002, mskn et al. 2004) et associées a
d'importants changements de la démographie de cédateurs marins (Barbraud &
Weimerskirch 2001b, Weimerskirch et al. 2003). Lm&canismes sous-jacents a ces
variations restent mal connus du fait du manquedaienées a long terme des variables
physiques et biologiques de l'environnement maidles changements écosystémiques
majeurs sembleraient, néanmoins, étre a l'origieeces variations de populations car des
espéeces aux écologies alimentaires et sites déicatdin variés sont affectées de la méme
maniere. En bout de chaine trophique, les oiseaannmsont influencés par 'ensemble des

modifications affectant le réseau trophique et diBBnnement physique. Les ratios
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isotopiques des tissus d’oiseaux seront donc infiég par les variations isotopiques affectant
les différents maillons de I'écosystéme. C’est iaine la méthode isotopique a été utilisée
pour étudier les variations affectant les écosystemt par la tenter d’expliquer les
modifications de la démographie de ces populatienprédateurs (Hirons et al. 2001, Becker
& Beissinger 2006, Hilton et al. 2006, Norris et2007). Les ratios isotopiques du carbone et
de I'azote ont respectivement servi d’indicatewgs thodifications de productivité primaire et

de niveau trophique des proies qu’ils consommees relations ont ainsi été utilisées pour

une meilleure compréhension des mécanismes sousgats des variations de

démographie des oiseaux marins de I'océan Austraduticle 5). Seules les variations a long

terme de I'écologie alimentaire des manchots antaidiées dans cette section car les grands
procellariiformes conservés dans les musées som@mabreux (N=48 pour 7 especes depuis
1874) alors que les manchots y sont présents engosdind nombre permettant des répliquas
pour une méme année. De plus, le rayon d’'actiomaexhots lors du voyage alimentaire de
pré-mue étant limité, il est peu probable qu’ilsraichangé de masses d’eau pour s’alimenter
et que d’éventuelles modifications du ratio isotp@ en carbone des plumes de manchots
soient dues a la fois a des changements de prodégrimaire et d’aires d’alimentation. Ces
deux sources de variations sont, en revanche, #oufait envisageables pour les
procellariiformes ; quantifier la part de 'une papport a celle 'autre deviendrait impossible
ce qui limiterait les interprétations sur d’éveries variations de$'C. Enfin, seules les
plumes de manchots adultes ont été analysées canlbre de poussins conservés dans les
museées est tres faible (22 poussins contre 13Q@em)ldt la période de mue est une période
cruciale pour la démographie de ces prédateurséCéieal. 1994).

Dans la troisieme section, deux études isotopianegxes sont présentées, la premiére

permet de définirpendant la période de repos sexuel, les mécanismids ségrégation

trophigue de deux espéces jumelletes albatros fuligineux a dos clair et a dos sombae

seconde étude porte sur les variations intra-ptipal@elles du mode d'utilisation des
ressources des grands albatros, elle s’intéresseparticulier d'influence du sexe et du

statut reproducteur sur I’écologie alimentaire desndividus en période de reproduction
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B- Article 3 et 4 : variations saisonniéres de I'écolpe alimentaire

des grands procellariiformes de I'océan Austral

1.Article 3: Cas de quatre especes de procellarifones se

reproduisant a Crozet

Le protocole pour I'analyse isotopique des plumespdbcellariiformes mis en place
dans l'article 2 a été appliqué a un échantillodadeommunauté de grands procellariiformes

des iles Crozet afin d'étudiét) leurs niches isotopiques et leur ségrégation paant les

périodes de reproduction et de repos sexuel, (2sl®ariations saisonnieres de |'écologie

alimentaire de chague espece et (3) la taille deuks niches trophigues et leurs

spécialisations _individuelles Des plumes d’adultes et de poussins de grandredb@/NVA),

d’albatros fuligineux a dos clair (LMSA) et a dasmsbre (SA) et de pétrel a menton blanc
(WCP) ont ainsi été prélevées en 2005-2006.

(1) Les plumes de poussins ont permis de décriredaenisotopique des adultes en
période d’élevage du poussin (Figure 3.2). Il espartant de rappeler que cette niche
isotopique integre l'alimentation des deux parents plusieurs de leurs trajets alimentaires.
Elle ne reflete donc pas la distribution globale delividus ni le spectre total de leur proie
mais révele une moyenne des habitats d’alimentaitidiaés par les adultes pour nourrir leurs
poussins en période d'élevage. BEE des poussins de WA et de SA révélent que lesesdul
s'alimentent majoritairement dans les eaux subetigaes et leurs*>N que les WA se
nourrissent a un niveau trophique supérieur a daiSA. Ces résultats sont cohérents avec
ce que I'on connait de leur régime alimentaire, W& se nourrissent essentiellement de
céphalopodes alors que les SA d’'un mélange de @ydtes, poissons et carcasses d’autres
oiseaux (Ridoux 1994) qui ont des niveaux trophsguéerieurs aux céphalopodes (Cherel et
al. 2002a, 2007, 2008a). Les valeurs isotopiquegdassins de LMSA et de WCP présentent
des signatures isotopiques intermédiaires entralimentation antarctique et subantarctique.
Ces especes sont effectivement connues pour effedtux types de trajets alimentaires, des
trajets courts autour de la colonie et des trajetgys en Antarctique (Ridoux 1994,
Weimerskirch 1998, Catard et al. 2000). Les powgssont donc nourris a partir des proies

récupérées sur les deux types de trajets (Cheadl 2005b), et leurs signatures isotopiques
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en carbone se retrouvent de ce fait intermédia@meise des signatures antarctiques et
subantarctiques.

Les plumes d’'adultes montrent que le WA et le SA®arrissent en secteur océanique
subtropical alors que le LMSA reste dans I'océastfal (Figure 3.2). Comme en période de
reproduction, les WA se nourrissent sur un niveaphique supérieur de celui des SA. Les
WCP présentent des signatures isotopiques en aadtoen azote élevées qui sont typiques
de masses d’eau particulierement riches commedesesznéritiques. Quelques reprises de
bagues de WCP de Crozet confirment, en effet, gtite population visite les zones néritiques
(Weimerskirch et al. 1985). Ces reprises de bagoas permettent également de caractériser
cette zone néritique qui semble étre le plateatimamtal ouest sud-africain (Weimerskirch et
al. 1985).

Les niches isotopiques des adultes et des pousiess différentes espéces de

procellariiformes décrites ici sont significativemelistinctes, ceci soulignéne_importante

séqgrégation trophigue tout au long de I'année de seespecesgFigure 3.2). Seuls les WCP

et les LMSA en période de reproduction présentestridches isotopiques similaires ce qui
révele une des limites de la méthode isotopiqus.déex especes se nourrissent certainement
dans les mémes masses d'eau mais aux dépens @s pifierentes (Ridoux 1994). La
signature isotopique en azote de leurs proies étanainement proches, les niches
isotopiques de ces deux espéces sont identiquesdoie leurs niches trophiques soient
différentes ¢f. Discussion générale).

(2) En comparant les niches isotopiques des poussideseadultes, on peut évaluer
I'importance des variations saisonnieres de I'égi@l@alimentaire de ces oiseaux et décrire

pour la premiére fois trois grandes tendancd®utes les espéces nourrissent

majoritairement leur poussin a partir de proies pétées dans I'océan Austral, mais elles

présentent trois types différents de migration pendnt la mue, les oiseaux migrant dans

les eaux océanigues subtropicales (WA et SA), les@aux migrant en secteur néritigue

(WCP) et les oiseaux « résidents » de I'océan Auat{LMSA).

(3) Le protocole décrit dans larticle 2 a été mispéace pour I'analyse isotopique des
plumes d’adultes. Il est impossible de comparerTI#8V calculées a partir des plumes de
poussins et d’adultes car la mue des poussinsuesti-gynchrone. Toutes les plumes d'un
méme poussin présenteraient donc approximativelaeaneéme signature isotopique (W4C
0), la TNW mesurée a partir des plumes de poussinsorrespondrait qu'a d’éventuelles

différences isotopiques entre poussins (BIC). Selds TNW des adultes ont donc été
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calculées. Les écart-types de2C etd'°N des différents poussins ont néanmoins été observé
car ils pourraient révélés des différences de cotapmnt alimentaire entre les paires qui
nourrissent leur poussin pendant la période dessaoce des plumes de poussaissection
A.2 de la Discussion générale). Les ratios isotopsqdes poussins de WCP présentent, en
effet, un écart-type plus important. L&SC et5™°N de trois plumes supplémentaires ont été
determinées afin de vérifier notre prédiction, tBférentes plumes d’'un méme poussin
présentent bien des ratios isotopiques quasi-sSreslgFigure 3.4). Les paires ou adultes de
WCP présentent des spécialisations de leurs aif@éndntation, certaines paires se
nourrissent essentiellement en secteur antarctigleytres exclusivement en secteur
subantarctique et enfin pour certaines paires,auarph se nourrit en zone antarctique et l'autre
en subantarctique, le poussin présente ainsi graatsire isotopique intermédiaire (Figure
3.4). Les adultes de WCP présenteraient donc désiadigations alimentaires en période
d’élevage du poussin.

Le calcul des TNW a partir des plumes d’adultes tneorgue I'essentiel des

populations est isotopiguement spécialiste duranalpériode de repos sexudilable 3.1).

Il apparait cependant une population isotopiguemengénéraliste : les LMSA (adultes)

pour lesquelles trois plumes supplémentaires o@tagtalysées afin de déterminer si ce
généralisme est lié a des individus isotopiquenggmiéralistes ou des différences entre
individus isotopiquement spécialistesf.( article 2). Les individus LMSA sont

isotopiguement généralistes en péeriode de myEigure 3.3). Les plumes de ces derniers se

ségréguent en trois groupes (Figure 3.3). Le pregnaipe présente des ratios isotopiques en
carbone typigue des eaux antarctiques accompagnegtids isotopiques en azote proche de
ceux de manchots Adélie qui se nourrissent majogiteent aux dépens de krill (Cherel
2008). Le troisitme groupe présente @é¥C des eaux subantarctiques avec &E®
similaires a ceux des SA en période de reproducii®doivent donc se nourrir d’'un meélange
de poissons et céphalopodes. Le second groupenteédes valeurs intermédiaires entre les
groupes 1 et 3, ces plumes doivent donc étre sysdleé pendant la migration d’une zone a
l'autre et ainsi intégrer 1e8°C et 3'°N des groupes 1 et 3. Ce point a été confirmé gar |
dosage de trois parties distinctes d’'une plumerdupe 2, la partie basale et médiane de la
plume présente des signatures isotopiques du gr8upe la partie distale (la premiere
synthétisée) du groupe 1 (Figure 3.3). Les indisida LMSA se nourrissent donc dans deux

zones et deux niveaux trophiques distincts en géride repos sexuel, en Antarctique de
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crustacés certainement du krill antarctigue et ectesir subantarctique certainement de
poisson et céphalopodes.

Le protocole établi dans l'article 2 a ainsi perufiespporter des informations totalement
nouvelles sur les stratégies alimentaires des WiQsegode de reproduction et des LMSA en
période de repos sexuel. Cette derniére populdtistre, de plus, la limitation du protocole
d’analyse consistant a doser le ratio isotopiquendot de plumes homogénéisées pour
chaque individu df. article 2). Les ratios isotopiques mesurés surlatnde plumes
donneraient une seule zone d’alimentation au nivdadront polaire (Figure 3.3) qui ne
correspondrait a aucune réalité biologiqgue maisaintégration arithmétique des deux zones

d’alimentation antarctique et subantarctique.
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1.1. Abstract

Niche variation is a widespread phenomenon that ihgsortant implications for
ecological interactions and conservation biology, flew studies have quantified the trophic
niche width (TNW) and its within- and between- widual components. We used stable
isotopes of body feathers to firstly investigateassmal isotopic niche changes of four
southern Procellariiforms and secondly the degveghich individuals is specialized relative
to their population. Firstly3**C ands™®N values of chicks and adults indicated a well-uiei
trophic segregation within the seabird assemblagmgl both the breeding and poorly-known
moulting (inter-nesting) periods, and they undedinmarked species-specific seasonal
changes. One species (light-mantled sooty albagtmessained within the Southern Ocean
both during breeding and body feather moult, wthikethree others migrated either to oceanic
subtropical waters (wandering and sooty albatrgseeshigh isotopic marine areas (e.g.
productive neritic waters; white-chinned petrel)ridg the moulting period. Secondly,
isotopic variances and TNW were generally low, d¢ating that birds belong to isotopic
specialist populations within a given period. Vadas and TNW were larger for white-
chinned petrel chicks and light-mantled sooty atixs adults, respectively, indicating
isotopic generalist populations and revealing twea rioraging behaviours. Individual WCP
chicks segregate by their feather isotopic sigmsturthus indicating individual/pair
specialization of parent birds during the chickdmg period. The light-mantled sooty
albatross population includes mostly isotopic gelr individuals during the moulting
period, with individuals using different habitatsdadiets. The study highlights the utility of
feather isotopic signature for determining TNW gaihts out the necessity to develop such

new approaches to better depict niche variatioh®#t the population and individual levels.

Keywords: Body feather, Generalist, Inter-nesting periodgceHariiform, Southern Ocean,

Specialist
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1.2.Introduction

Stable isotope analysis has emerged as a key do@cblogists, and the concept of
isotopic niche is a powerful way to investigate lega@al niches (Newsome et al. 2007).
Stable carbond*C) and nitrogen&°N) isotope ratios of consumers define the isotojibe
along two dimensions, with**C and3™N values reflecting the consumers’ foraging habitat
and trophic position, respectively. Consumer tissaie stepwise-enriched 1N relative to
their food and consequentdy®N measurements serve as indicators of a consurnephic
level (McCutchan et al. 2003). By contra8t°C values vary little along the food chain and
are mainly used to determine carbon sources ioghic network (McCutchan et al. 2003)
and foraging habitats in the marine environmentb@tm et al. 1994, Cherel & Hobson
2007).

Isotopic analysis of feathers is beginning to yiettbortant insights into ecology of
birds, including resource partitioning within commiies (Cherel et al. 2008b) and
determination of migratory connectivity and seasdngeractions (Rubenstein & Hobson
2004). The basic underlying principle is that thetopic composition of feathers reflects diet
at the time of feather growth, because keratin istabolically inert after synthesis
(Rubenstein & Hobson 2004). Feat®&IC andd™N values of chicks are representative of the
species isotopic niche during breeding. In contrdst stable isotopic signature of adult
feathers is a powerful tool to investigate poormekn inter-nesting seabird foraging habitats
and diets (Cherel et al. 2006, Hedd & Montevec€fi& Gladbach et al. 2007), because adult
moult occurs primarily during the non-breeding pdr(Warham 1990, 1996, Bridge 2006).
Chick and adult feathers therefore allow the deteation of seasonal changes in species
isotopic niche (Cherel et al. 2000a). Characteinpabf seasonal niche variations in seabirds
is of paramount importance, because environmendalability and human factors (e.qg.
fisheries) during the inter-nesting period shapeirtipopulation dynamics (Barbraud &
Weimerskirch 2003, Grosbois & Thompson 2005, Rallab al. 2008). This is particularly
relevant for the highly pelagic Procellariiformsb@rosses and petrels), which are among the
most threatened taxa of birds (BirdLife InternaibR008).

Niche variation is a widespread phenomenon amoagiag. A bias in most studies is
that conspecific individuals are considered as agioally equivalent, while there is
increasing evidence that individuals within a p@pioin vary considerably in the way they use

habitats and resources. Documenting the incidemz degree of niche variation and
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individual specialization is therefore a first stépwvards understanding their basis and
implication for community ecology and conservatioiology (Durell 2000, Bolnick et al.
2003). Stable isotopes are well suited for quaimiifyoraging strategies at both the individual
and population levels, with variance in isotopitag among individuals being a useful proxy
for trophic niche width (Bearhop et al. 2004). Hena preliminary feather isotopic
investigation described diverse species-specifitiadividual foraging strategies in seabirds
(Cherel et al. 2006), but the procedure did naivalh quantification of the within-(WIC) and
between-(BIC) individual components of trophic raclidth (TNW) (Bolnick et al. 2003).
We consequently developed a two-step proceduregy@si€ ands™N values of adult body
feathers as continuous niches axes (Bolnick eR@02) to determine trophic niche at the
population and individual levels during the mouitiperiod (Jaeger et al. 2009).

Our main goal was to apply this recently descrilpedcedure on some threatened
species of albatrosses and petrels, focusing opabdy documented but crucial inter-nesting
period. The work was conducted on an assemblagargé Procellariiforms breeding at
Crozet Islands, southern Indian Ocean, includirmgwhite-chinned petrel (WCHProcellaria
aequinoctiali3 and three albatrosses (the wandering, Vidlgmedea exulanssooty, SA,
Phoebetria fuscaand light-mantled sooty, LMSAhoebetria palpebrataalbatrosses). The
species are impacted by both commercial fishemas environmental changes and recent
estimations revealed increase (LMSA), recoveringAjVir sharp decreases (SA, WCP) of
their breeding populations (Barbraud et al. 2008loR et al. 2008). We first determined the
species isotopic niche and trophic structure ofdbsemblage during breeding using chick
body feathers. In a second step, species isotoghes during moult were determined using
adult body feathers. Thirdly, breeding and moulis@opic niches were compared in order to
assess seasonal changes in species foraging ecélogsthly, adult TNW (and WIC and
BIC) were used to quantify the degree of speciibnaon habitat/diet at the population and

individual levels during the moulting period.
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1.3. Materials and Methods

Field study was carried out ol

Possession Island (46°30’'S, 51°45’E % )

Crozet Archipelago. The south-weste

Indian Ocean is marked by the stror g

confluence of the Subantarctic ar ¢

Subtropical Fronts; consequently, tf B

Subantarctic Zone includes here wat g

masses between the Subtropical Frc hzoﬂo!s TA0°0E 80°0'E 120°0'E

and the Polar Front (Park & rigure 3.1 Map showing the location of Crozet Archipelago (46°30°S, 51°45°E

and main Indian Southern Ocean oceanic structures: STE, Subtropical Fromt; PF
Gambéroni  1997), where  Croze Polar Froat: STZ Subtopical Zone: SAZ. Suosarsectic Zone: AZ, Antarctic Zone,
Islands are located (Fig. 1). The Southern Oceadefined as the ocean south of the
Subtropical Front, and the Subtropical and Antard@dpnes, as the zones north of the
Subtropical Front and south of the Polar Frontpeesvely (Fig. 1).

The assemblage of albatrosses breeding at Pogssdskad is mainly composed of
WA, SA, and LMSA with ~580, ~100 and ~1370 breedbags in 2005, respectively (Delord
et al. 2008). The WCP population at Possessiondsleas recently estimated at ~5800 pairs
(Barbraud et al. 2008). The four species belongatme guild of large Procellariiforms that
forage over wide ocean areas during the breedingdeThey breed sympatrically during
summer, but the long breeding cycle of WA also udels the winter months. The three
albatross species are biennial breeders if thegesstully raised their chicks, while WCP
breed annually (Warham 1990).

Body feathers grown during the inter-nesting peneete used because their isotopic
composition was not significantly different fromattof wing feathers in breeding albatrosses,
being thus a safe alternative to flight featheresehcollection impairs the birds’ flying ability
(Jaeger et al. 2009). Back body feathers were samfgbm 10 to 21 randomly chosen
individuals for each group of chicks and adultskf€al). All species were studied within the
same year (2005). Chick feathers were sampleceagrid of the chick-rearing period (March-
April for SA, LMSA & WCP, and September for WA) ardlult feathers during incubation
(October-December).

Following Jaeger et al. (2009):*C ands™N variations were used to define the level of

within season specialization on habitat and diespectively. Isotopic measurements were
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first made on a single whole body feather per ardlefine isotopic specialist populations
(low trophic niche width, TNW) from isotopic genésa populations (high TNW), with TNW
being the variance among all feathers of a givestisg. In a second step and for generalist
populations only, measurements on three addititeahers per bird were used to delineate
isotopic individual specialists (low within-indivihl component, WIC; high between-
individual component, BIC) from isotopic individugeneralists (high WIC, low BIC). WIC
is the average variance of four individual featreard BIC the variation among means of four
individual feathers (Bolnick et al. 2003). The tela degree of individual specialization was
subsequently measured as the proportion of TNWaaxgdl by within-individual variation,
WIC/TNW (WIC/TNW varies from 0 [maximum variationmeong individual] to 1 [no
variation among individuals]; Bolnick et al. 2002003). Using the isotopic method, an
individual specialist is here a bird with a dietiitat that does not differ in mean isotopic
value within a particular season, whereas an iddai generalist refers to a bird that shows
high within season-variability in diet/habitat.

Three important limitations linked to moult timiragnd chronologies need to be taken
into account. Firstly, the little information awaile about the moulting process of large
Procellariiforms indicates that body feathers agplaced gradually over several months,
probably during the whole inter-nesting period (Wan 1996). In the present work, the
duration of the inter-nesting period depends orspfexies, spanning one winter (WCP), a full
year (WA), and a full year plus a winter (SA and &/). Moreover, the precise timing of
synthesis of each body feather during the intetimggeriod is not known. Consequently, the
temporal window covered by analyzing one (or sdydrady feathers is probably different
between individuals and between species. We theredescribe isotopic niches for each
species' respective body feather moult period,raalize that those periods may not represent
the same proportion of the inter-nesting periodoranspecies. Future research needs to
determine whether the temporal extent of body fathoult is sufficient to appropriately
reflect the whole inter-nesting period.

Secondly, the duration of growth of one given bdéelgther of adults and chicks is not
known. In seabirds, flight feathers grow at an agpnate 6 mm daily (Bridge 2006), and, in
birds, body feathers grow at a slower rate thamaries (Widelitz et al. 2003). Consequently,
a 6-10 cm-long body feather takes at least 2-3 wéelgrow. Thirdly, the isotopic signature
of chick feathers represents that of food brougitkbat the colony by the two parents.

Moreover, chick body feathers grow during a morgrieted period (second part of chick-
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rearing period) than adult feathers. Hence, thengnof growth of body feathers overlaps
greatly during chick moult, thus precluding an aetel estimate of TNW, WIC and BIC.

TNW of chicks was therefore not calculated, but lweked carefully at their isotopic

variances, as they may indicate either individudhral pair specializations of the adults
during the chick-rearing period.

To help interpretation of th&"*C values of the wide-ranging Procellariiforms, Feat
isotopic values of three species spanning a latighdgradient in carbon stable isotopes
(Cherel & Hobson 2007) were used (Fig. 2 & 3). Thvegre chicks of the yellow-nosed
albatross (YNA) from Amsterdam Island (37°5’S) afdsnow petrel (SP) from Adélie Land
(66°4’S) that indicated foraging in the Subtropi¢Binaud et al. 2005) and high-Antarctic
Zones (Ridoux & Offredo 1989), respectively (autiempublished data, n = 12 and 38C
=-17.7 £ 0.4 and -23.4 + 0.2%0, respectively). Thied control species, the king penguin, is
known to forage at the Polar Front (Bost et al. 709@uthors’ unpublished data, n = 12
adults,3'°C = -21.2 + 0.4%o).

Prior to isotopic analysis, feathers were clearfezlicface lipids and contaminants using
a 2:1 chloroform:methanol solution during 2 minldaling by two successive methanol
rinses. Each whole body feather was air dried &aed homogenized by cutting it into very
small pieces that were pooled. One sub-sample ofi é@mogenized feather was then
weighed (~0.4 mg) with a microbalance, packed nncontainers, and nitrogen and carbon
isotope ratios were determined by a continuous flmass spectrometer (Micromass
Isoprime) coupled to an elemental analyser (EurotfeEA 3024). Results are presented in
the usuald notation relative to PeeDee Belemnite and atma#pié for 5*°C and 8™N,
respectively. Replicate measurements of internadriatory standards (acetanilide) indicate
measurement errors < 0.15%. and < 0.20%J0€ andd™N, respectively. All data were
analyzed statistically using Matlab (7.0). All aym related to species isotopic niche
description and segregation were performed withfeather per individual. Values are mean
+ SD.
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1.4.Results
Isotopic niches and segregation during the breedind inter-nesting periods

During breeding, sympatric albatrosses and WCP wegeegated by both t&°C and
8N values of their chicks (one single feather pefiviual; Kruskal-Wallis,Hs 47= 36.82
and 37.47, respectively, both p < 0.0001). CHitiC andd™N values characterized three
distinct isotopic niches that differed by at leasé isotopic axis. Feath&’C ands'°N values
of LMSA and WCP were not significantly different (Miple comparison tests of mean ranks,
both p = 1.000), but the&**C values differed by ~2%. from those of WA and SAckb (all p
< 0.001), with the two latter species segregatingheir 3N (0.8%o, p = 0.033) but not their
813C (p = 1.000) values (Table 3.1, Figure 3.2).

The species were also segregated by their featb&wpic signatures during the adult
moulting period (Kruskal-WallisHs 4,= 37.42 and 38.73, both p < 0.0001, §5iC ands™°N
values, respectively), which defined four distifszitopic niches. Th&*C values of WA and
SA adults were not statistically different (Mul&plcomparison tests of mean ranks, p =
1.000), but all the other feath&l’C values differed significantly (Multiple comparisoests
of mean ranks, all g 0.027). WA and SA however segregated by th€ values (Multiple
comparison tests of mean ranks, p = 0.042). Featfidrvalues of LMSA and SA, and of
WA and WCP were not statistically different (Mulgpcomparison tests of mean ranksz p
0.206), but the four other pair comparison testsevegynificant (Multiple comparison tests of
mean ranks, all g 0.042) (Table 3.1, Figure 3.2).

Seasonal variations i'°C and§'°N values within each species showed contrasting
patterns (Table 1, Figure 3.2). Isotopic signatafeeathers of LMSA adults and chicks were
not significantly different (Mann-Whitney, p = 037nd 0.597 fos™*C and&™N values,
respectively), while they differed greatly for ttieee other species (all p < 0.001). BtfFC
and 5™°N values of adult feathers were higher than incliéathers in SA, WA, and WCP.
WCP showed the largest isotopic increases betwieiek and adult feathers (7.0 and 4.5%o,
respectively) when comparing to WA and SA (2.3 ario, and 1.8 and 1.4%. féf>C and

8'°N values, respectively).
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Table 3.1 Stable carbon and nitrogen 1sotope values of body feathers of large Procellariiforms from Possession Island. ** and NS indicate a
significant difference and no statistical difference, respectively (Mann-Whitney U test, p < 0.001 and p > 0.05, respectively) between chick and
adult feathers of a given species. TNW, and BIC and WIC were calculated using one and four adult body feathers, respectively (see text).

Values are mean + SD

Species Status n 3%C (%) VN (%)  TNW (%) WIC (%0) BIC (%% WIC/TNW
=13~ ; =15 213~ 215, =13~ , =15 =13~ ;=15
(67C/6°N) (67°C/6°N) (°C/amn (6 C.-oiN)
Wandering albatross Chicks 21 -194+04 03
Adults 12 17107 5707 047/0.51 - - -
Ekk ook
Sooty albatross Chicks 10 -191+05 3 0.5
Adults 12 -170+£06 5205 044/025 - - -
Ekk ook
Light-mantled sooty albatross ~ Chicks 10 213+£05  124=04
Adults 10 -205+£21 11921  3.89/3.58 2.57/2.11 132/147 0.66/0.59
NS NS
White-chinned petrel Chicks 10 212+08  122=07
Adults 10 -142£02 T=0. 0.05/0.20 - - -
Ekk ok
aP KP FHA
18
Figure 3.2 Stable carbon and nitrogen 16 -
1sotope values of body feathers of large = WA
Procellariiforms from Possession Island. £ 44 -
Chick feathers (vpper panel) and adult E"'_ LMSA .%q
feathers (lower panel) show the species =44 | SA
isotopic niches during the breeding and & WCP
inter-nesting  periods,  respectively. 0 10
Estimated foraging zones are indicated _
between the two panels. The signature of Chicks
snow petrels (SP), king penguins (EP) 8 Anfarctic  Subanfarctic  Subtropica)
and wellow-nosed albatrosses [YIMA) Zons Zone Zong
illustrates the &7°C values of species 18
known to forage in the high-Anfarctic WA ?
Fome, at the Polar Front and in the 16 1 wep
Subtropical Zome, respectively (grey =
lines represent the species 5°C standard £ 14
deviations).  Abbreviations: LMSA, 2 L SA
light-mantled sooty albatross; SA, sooty 512 . "=
albatross; WA, wandering albatross; @
WCP, white-chinned petrel. Values are v i0 -
mean = SD
Adults
a8 T T T T T '
24 22 20 18 16 14

a13C (per mil)
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Isotopic variances and TNW during breeding and tiogilperiods

Two important features arose consideril

isotopic chick variances and adult TNW ¢ +
albatrosses and petrels (Table 3.1). Fir . "!"#
variances and TNW were generally lo

12 ¢
for both adults and chicks. Second, tv =

5

N (per mil)
] @#
——

O
®

exceptions were the very large TNW «
LMSA adults and the relatively higt ''[ ¥

variance of WCP chicks when compare 23 o2 21 =0

to other adult and chick groups 873G (per mil)

respectively. Following our two-stej
Figure 3.4 Stable carbon and nitrogen isotope values

protocol (Jaeger et al. 2009), the isotoy of ten chicks of white-chinned petrel (WCP) from
signature of three additional body feathe Ezd:;;:?]j;er“;:fb:;;me e mean = 8D from fowe
(for a total of four feathers per individual) wetteerefore measured on LMSA adults and
WCP chicks. Individual WCP chicks segregated byrtibeir5**C andd™N values (Kruskal-
Wallis, Ho3p = 37.25 and 35.37, both p < 0.0001), thus indicatindividual/pair
specialization (Figure 3.4). Interestingly, th€C andd™N values of all body feathers were
linearly and positively correlatesh & 40, General Linear Model with individuals asdam
factor, p < 0.0001).

The WIC/TNW ratio of LMSA adults was moderate, icating both significant intra-
and inter-individual variations in their moultingoitopic niche. Most individual birds showed
large variances, thus inducing large inter-indi@daverlaps in their isotopic niches (Figure
3.3, upper panel). A hierarchical clustering analy®Vvard’'s method) performed using the
83C and3™N values of all the 40 body feathers identifiedethigroups of feathers, which
segregated by their isotopic signatures (Kruskalkg/a, ;7= 25.29 and 21.75 fa&¥°C and
8N values, respectively, both p < 0.0001). Most tué feathers clustered within group 3
(70%), followed by group 1 (20%), with feathersnfrahe former group having much higher
813C andd™N values than those of the latter (Multiple comganmi tests of mean ranks, both p
= 0.001). A few feathers (group 2, 10%) had intatia& isotopic signatures (Table 3.2,
Figure 3.3, lower panel).
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Table 3.1 Stable carbon and mitrogen 1zotope values of individual body feathers of adults
of light-mantled sooty albatross from Possession Island. Body feathers were grouped
using a hierarchical clustering analysis (see text). Values in the same column not sharing
a commoen superscript letter are significantly different (p < 0.001; see text). Values are

mean = S0
Number of feathers a5 3PN
(%) (%0) (%0)
Group 1 8 (20.0) 237202 8205
Group 2 1(10.0) 212+03° 12.1+0.6°
Group 3 28 (70.0) 10.0=0.6° 129+05°
Total 40 (100.0) 220220 11919

Figure 3.3 Stable carbon and nitrogen
isotope  values of adults of light-
mantled scoty albatross (LMSA) from
Possession Island. Upper panel shows
the mean = 5D from four body feathers
per bird (n = 10). Lower panel shows
the isotopic signature of all  the
individual body feathers (n = 40
Black stars and black dot illustrate the
signature of three different parts of the
same body feather (a: distal, b: middle,
c: proximal), and the mean value for
that feather. respectively. Black
diamond represents the caleulated
mean (= 5D) with each individual
value resulting from the mean (= pool)
of 4 body feathers per bird. Estimated
foraging zones are indicated between
the two panels. The signature of snow
petrels (SP), king pengumins (EP) and
vellow-nosed  albatrosses  [YINA)
illustrates the 37C values of species
known te forage in the high-Antarctic
Fone, at the Polar Front and in the
Subtropical Zone, respectively (grey
lines represent the species aHc
standard deviations)
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5
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1.5.Discussion

Isotopic niches during the breeding and inter-nagtperiods

The mean isotopic signatures of chick and adultybfchthers highlighted trophic
segregation and contrasted seasonal strategiesuthe3n Ocean Procellariiforms. During
breeding, chicks®*C and §'°N values defined two foraging areas and two tropkicls,
respectively, thus allowing characterization ofethrdistinct isotopic niches for the four
species. The first segregating mechanism operdtdheaspatial scale. Using latitudinal
variations ind*3C values of marine organisms in the Southern Hemeisp(Cherel & Hobson
2007, Quillfeldt et al. 2008a), the data indicalatt LMSA and WCP foraged in more
southern waters than WA and SA. The second medhamierates through resource
partitioning, with WA feeding at a higher troph&vel than SA. Accordingly, WA chicks are
mainly fed with large squids (Cherel & Weimerskirdl999), while SA food is mostly
composed of smaller squids and carrion of planktive seabirds (Ridoux 1994), which have
lower nitrogen signatures (Cherel et al. 2002a,72@008a). In contrast, tHe°N values of
LMSA and WCP chicks were almost identical. Theietddiffered however, with LMSA
feeding more on cephalopods and WCP more on figto(R 1994), thus illustrating the limit
of the stable isotope method that is at its mostgrtul when combined with conventional
approaches (Bearhop et al. 2004).

The feather isotopic signature of chicks integrdtes feeding ecology of both parent
birds when they feed for their offspring. The chis&topic niche is thus potentially different
from the adult isotopic niche during the chick-regrperiod and it cannot detail sexual
foraging differences and the diet of adult birdsewlhey feed for themselves (Weimerskirch
et al. 1997, Cherel et al. 2005b). Nonetheless¢hhek isotopic niche pointed out the origin
of the food assimilated by the chicks, thus undertj the key habitats used by adult birds
when they forage for their offspring. WA and SA lsluwere satellite-tracked in the
Subantarctic and Subtropical Zones during the cheeking period (Weimerskirch 1998), but
the chick 8'°C values are subantarctic, showing little influerafe subtropical prey and
reflecting a diet primarily based on squids (andguens) taken by the adults in the vicinity of
the Crozet islands (Ridoux 1994, Weimerskirch etl807). Another strategy was used by
LMSA and WCP. The carbon signature of their chieks intermediate between subantarctic

and Antarctic values, suggesting that both subettaasnd Antarctic prey were important for
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the chick nutrition. Indeed, both satellite-trackimnd the presence of Antarctic krill
Euphausia superban food samples showed that birds forage within farctic and
Subantarctic Zones at that time (Ridoux 1994, Weskiech 1998, Catard et al. 2000).

In contrast to the breeding period, albatrossespatietls were all segregated during the
inter-nesting period, with mean adult feathifC and '°N values characterizing four
statistically distinct isotopic niches. Comparisafrthe §°C values with those of the control
species demonstrated that LMSA moulted within tbetBern Ocean, while both WA and SA
moulted in oceanic subtropical waters. The intesting isotopic niche of WA was identical
in 2003 (Jaeger et al. 2009) and 2005 (this stuslyggesting little inter-annual variations in
its feeding ecology. Interestingly, while WA and &#&aged in the same habitats during both
the breeding and inter-nesting periods, the sargeegating mechanism operates during the
two periods in two different water masses, with \&lvays feeding at a higher trophic level
than SA. Finally, the inter-nesting isotopic niclté WCP was very distinctive and
characterized by high*C andd™N values, which strongly suggest foraging in a pigive
area marked by hight>C and3™N baseline levels. Indeed, the few band recoverfi€rozet
birds showed that WCP visit the Benguela upwelbggtem in winter (Weimerskirch et al.
1985), and the carbon signature of WCP was iddrtddat of Cape gannets that forage over
the South African shelf (Jagquemet & McQuaid 200®ticeably, the winteb™N value of
WCP is higher than that of Cape gannets, which igreement with WCP feeding on larger
fish and cephalopods, and gannets preferring smafipelagic shoaling fish, both species
also relying on fishery discards (Jackson 198&h&lcu et al. 2007).

In conclusion, comparison of chick and adult isetopiches within each species
underline three different year-round strategiesdityatrosses and petrels. “Southern Ocean
resident” species, like LMSA, forage all year longhin the limits of the Southern Ocean.
Most species however migrate north of the Subtadgicont, with the “oceanic migrants”
(e.g. WA and SA) foraging predominantly in oceasubtropical waters, and the “neritic
migrants” (WCP) primarily wintering over productighelf waters. This classification is in
agreement with the few studies using geolocatoisaitk birds from South Georgia, which
showed that the grey-headed albatross can be fddsas a Southern Ocean resident, and
WCP and the black-browed albatross as neritic migréCroxall et al. 2005, Phillips et al.
2005b, 2006).
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Isotopic specialists and generalists

Despite the wide range of individual dietary spkzxaions, indices of the degree of
specialization are available for only a few speciasluding some seabirds (Bolnick et al.
2003, Woo et al. 2008). The present work shows TNtV of most adult Procellariiforms
was low, indicating that populations were isotoppecialists and that WIC was almost
negligible at that time. For example, the very [®NW of WCP adults indicates that the
population moults in an isotopically restricted aarghere all the birds had similar feeding
habits, as previously suggested for moulting blackwed albatrosses (Cherel et al. 2000a).
Larger variances of WCP chicks and larger TNW of 3Madults were two exceptions to
these general features.

The moderate variance of WCP chicks indicates @opsc generalist population during
the breeding period. Individual WCP chicks segreday their feather isotopic signatures,
thus indicating individual/pair specialization. $hinexpected finding raises new questions
about the summer biology of WCP. Our results indic@nsistent foraging behaviour of adult
individuals/pairs during chick moult (i.e. duringet mid- to late- chick—rearing period), an
issue that was rarely investigated in the pastl(f@ldgt et al. 2008a, Woo et al. 2008). The
linear and positive relationship between chitfC and8'>N values suggests a mixing of two
isotopically distinct sources (Fry 2006). Based tbe known feeding ecology of WCP
(Ridoux 1994, Catard et al. 2000), the two soukgeee likely to be Antarctic krill in high-
Antarctic waters and various fish and squid in sétic waters, the two kinds of prey
having lower and highe**C ands™N values, respectively (Cherel et al. 2008a).

LMSA adults presented a very large inter-nestihy\ with a higher WIC than BIC,
as illustrated by the high overlap among individisatopic niches. LMSA were thus isotopic
generalists both at the population and individeaeéls, and the method shed a new light about
their feeding ecology during moult. The large ramfes™*C values show that LMSA
dispersed widely, from the Antarctic to the Subgasiia Zones and, in rare cases, in the
Subtropical Zone (one feather). Two main foragingaa were nevertheless primarily used,
i.e. subantarctic waters (group 3 feathers) folldwg high-Antarctic waters (group 1). Since
latitudinal variation in baseling™N level is relatively low in the Southern Ocean (tey et
al. 2003), the largé™N difference between the two groups of LMSA feashardicates
feeding on different prey in the two foraging zansstly, in Antarctica (group 1), birds fed

most likely on Antarctic krill, their feather nitgen isotopic value (8.2%0) being close to the
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blood §*°N ratio of Adélie penguins when they prey upon ewstids (7.9%.Cherel 2008).
Secondly, LMSA fed on higher trophic level prey, sndikely fish and squid, when they
forage in northern subantarctic waters (group 3)iew LMSA feathers had intermediate
isotopic signatures (group 2), suggesting eithat some birds moulted in a latitudinal area
intermediate between the high-Antarctic and Subatita Zones (hypothesis 1), or,
alternatively, that feathers grew while the birdsfted from one zone to the other, thus
integrating the two different environments (hypaike2). To test the two hypotheses, we
measured thé'*C and &N values of three different parts (proximal, mediamd distal
parts) of six body feathers from six individualdsr Five feathers showed low intra-feather
813C variances (<0.5%o), indicating that their growtripd took place within a given water
mass (four and one in the Subantarctic and SulsBibpfones, respectively). Isotopic
variances within the remaining feather were muahéi (1.9 and 2.9%. fo3C and&™N,
respectively), with the resulting average valuemdpentermediate (-22.0 and 11.5%0) and
identical to those of feather group 2. A hierarahiclustering analysis (Ward’s method)
classified the distal (oldest) part with feathesugr 1 and the median and proximal (youngest)
parts with group 3 (Figure 3.3). Hence, the birdgnaied from the Antarctic to the
Subantarctic Zones and used the two well-definetiosc moulting areas and diet, thus
verifying hypothesis 2.

The moulting niche of LMSA illustrates well the liyi of measuring the isotopic
signature of several body feathers per bird in ¢hse of isotopic generalist populations
(Jaeger et al. 2009). The usual way of pooling s#vbody feathers cannot provide
information about one of the two contrasted mogl&mvironments of LMSA, i.e. feeding on
krill in Antarctica (Figure 3.3). The data also slea that using individual feathers can
exhibit the same negative integrative aspect, batsnaller time scale. From a practical point
of view, individual body feathers depicted well tfoegaging behaviour of moulting LMSA,
with group 2 (intermediate isotopic values thaegrate the signature of the two habitats and
diets) constituting no more than 10% of the totahber of feathers. Hence, analyzing several
whole body feathers for generalist populations goad compromise to maximize ecological
information, while minimizing the numbers of sanglbirds and isotopic measurements
(Jaeger et al. 2009). Future research needs tondetethe timing and temporal extent of
body feather moult during the inter-nesting periodacilitate interpretation of feather stable

isotope ratios at a higher temporal resolution.
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2. Article 4: Comparaisons de ['écologie alimentairede grands
procellariiformes a reproductions annuelle et bienale de différentes

localités

A la différence du milieu terrestre, les variabpdg/siques caractérisant les habitats des
organismes marins ne présentent pas de brusqu@siorss, mais varient de maniére plus
progressive. Les principales régions biogéogramsguarines et la répartition des espéces
sont ainsi principalement définies a partir defédéintes masses d’eau. Dans I'océan Austral,
la répartition des espéces est concentrigue entidonaes isothermes circumpolaires
(Mackintosh 1960). Les difféerences latitudinales amnportement alimentaire entre les
différentes especes d'oiseaux marins de I'océarir@lusnt été étudiées de maniere intensive
alors que les différences de comportement alimentiiine méme espéce dans différentes
localités I'ont été beaucoup moins et en particutigez les procellariiformes (Tremblay &
Cherel 2003). L'océan Austral est pourtant divise teis secteurs (pacifique, indien et
atlantiqgue) qui présentent des conditions océapbigaes physiques (Orsi 1995) et
biologiques (Atkinson et al. 2004) différentes pantvengendrer d'importantes variations de

I'écologie alimentaire de ces populations d'oiseamarins. Le premier_objectif de cet

article était donc de caractériser les niches isgbigues des principales espéces de grands

procellariiformes de I'océan Austral pendant la péiode de reproduction et de repos

sexuel et de comparer les niches isotopiques de especes dans différentes localités de

'océan Austral. Ces différences de conditions océanographiques al/éventuelles

conséquences sur I'écologie alimentaire d’oiseaaxima ont été utilisées pour caractériser
les points communs entre les stratégies alimestameses en place par les espéces se
reproduisant annuellement puis entre les espécepraduisant tous les deux ans. La finalité
étant d’évaluer si I'existe une relation entre temditions trophiques du milieu offertes

pendant la période de repos sexuel et la fréequaaceproductionLe deuxieme objectif de

cet article était donc de déterminer s'il existe de liens entre les comportements

alimentaires des oiseaux pendant la période de reposexuel et leur reproduction

annuelle ou bisannuelle.

Des plumes de poussins et d’adultes de huit esgiecgsands procellariiformes, cing a
reproduction bisannuelle (le grand albatros WA, d#satros de Tristan TA, d’Amsterdam

AA, a téte grise GHA et fuligineux a dos clair LMBAt trois a reproduction annuelle (les
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albatros a sourcils noirs BBA et a bec jaune YNAeepétrel a menton blanc WCP) se
reproduisant dans quatre localités du secteur indee I'océan Austral (Crozet, Kerguelen,
Amsterdam et Marion) et deux du secteur Atlanti@eugh et la Géorgie du Sud) ont été
prélevées.

Les trois grands types de comportement alimentairenis en évidence dans 'article

3 a I’échelle d’une localité (Crozet) peuvent étrétendus a une plus large échelle spatiale

(Figure 4.2). En période de reproduction, l'ensemhdes especes se nourrissent
majoritairement dans la masse d’'eau dans laquell&raive la colonie. Les especes se
reproduisant a Kerguelen, Marion, Crozet et en @éodu Sud alimentent leurs poussins
principalement de proies péchées dans I'océan &luators que celles se reproduisant a
Gough et Amsterdam de proies de la zone subtrapiEal période de repos sexuel, il y a trois
types de comportements, les oiseaux migrant ereweciceanique subtropical (WA), les
oiseaux migrant en secteur néritique (WCP, YNA BB®)les oiseaux «résidants » de
'océan Austral (LMSA et GHA).

Les variations de comportement alimentaire d’'unpees suivant les différentes
localités de I'océan Austral sont faibles en pézioe repos sexuel (Figure 4.4) alors qu’elles
sont plus importantes en période de reproductiagu(E 4.3). Les ratios isotopiques des
plumes de poussins sont similaires quelle queladibcalité en secteur Indien, mais elles
différent avec ceux de la Géorgie du Sud. En sedtelien, certaines especes présentent des
doubles stratégies, elles effectuent des trajetgsautour de la colonie et des trajets longs en
Antarctique ¢f. article 3). En Géorgie du Sud, ce type de compuete n’existe pas, les
especes effectuent exclusivement des trajets &igiaes ou exclusivement des trajets
subantarctiques, ce qui est certainement lié adeimité des masses d’eau antarctiques dans
ce secteur. Enfin, trois especes (BBA, GHA et W@ksentent un chevauchement inhabituel
de leur niche isotopique ce qui pourrait étre liea &duper-abondance de krill autour de la
Géorgie du Sud qui réduirait la compétition inté&dfiqgue en période estivale de
reproduction (Phillips et al. 2005a). Il est enfimportant de souligner que des espéces ayant
des ratios isotopiques en carbone similaires pmuntrdoutefois présenter des ségrégations
longitudinales de leur zone d’alimentation qui rexagent pas révélées avec la méthode
isotopique car 1e8'°C ne varient pas avec la longitudé érticle 1).

Enfin, en période de repos sexuel, la comparaissmithes isotopiques des différentes
especes bisannuelles puis des differentes espéueseli@s permet de révéler des

caractéristiques trophiques similaires au seinh@gge groupe. Les premieres muent dans des
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secteurs océaniques alors que les secondes prsgegesignatures isotopiques en carbone et
en azote élevées qui sont typiques des eaux ngrdtittés productives ou la disponibilité des
proies est plus élevée. Des relectures de baguecpsiwespeces ont en effet été réalisées sur

les plateaux patagonien, sud africain et australem conclusiones espéeces annuelles

migrent dans des secteurs productifs en comparaisates especes biennales qui restent

en_domaine_océanigue ou la_disponibilité des proiesst moindre. En période de repos

sexuel, le gain énergétique par intervalle de teegisdonc plus élevé chez les especes a
reproduction annuelle. L'énergie nécessaire tirées lde cette période par les especes
annuelles pour recouvrir une bonne condition cai®ret remplacer une partie ou
I'ensemble de son plumage se réalise dans un alterge temps suffisamment court pour

permettre des épisodes de reproduction annuels.
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2.1. Abstract

Large birds are particularly constrains to shareetand energy between rearing a large
chick during breeding and renew long flight feathéuring inter-nesting. Some southern
large Procellariiform have adopted an unusualegsato negotiate these different life-history
trade-offs, they defer their breeding every tworgghaiennial breeding). Surprisingly, others
species with similar body size breed every yeangah breeding). We investigated the
influence of inter-nesting foraging methods on @naual and biennial breeding thanks stable
isotope analysis of feathers of eight southernedpgocellariiform. In order to study the
feeding ecology of these seabirds in different nogeaphic contexts, each species was
sampled in different breeding localities in theidmdand Atlantic sectors of the Southern
Ocean. Three main year-round feeding strategieg Wigghlighted, some species remain in
the Southern Ocean during breeding and molt, ahdretare oceanic migrants or neritic
migrants. Species present generally similar inesting foraging methods in the different
breeding localities studied, annual breeders mowareas of high food availability or fed on
high trophic level prey although biennial breedesmain in oceanic water of lower food
availability. In other words, some species takeeartone to molt and recover body condition
and thus defer their breeding biennially althougfrecs forage in highly productive waters or

upon highly energetic diet during inter-nesting aad breed annually.

Key words: albatross, molt, petrel, Southern Ocean, stabtep®
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2.2.Introduction

Albatrosses and some petrels exhibit extremely Heproductive rates and long lives.
They only lay one egg and rear one chick per yatrowt laying a replacement egg if they
fail. Some species are, moreover, biennial breegaiss brood one chick only every other
year. Biennial breeding are unusual among animaktiep and several hypotheses were
offered in explanations, it should be due to phygjiwal or ecological constraints. As
albatrosses were extremely large birds and growvih larger size should require more time,
the albatross chick rearing is very long. Long dneg season reduces the energetic
recovering gap between raising one chick and retgrto the colony the following season.
This should impose breeding deferring. Although tke&ationship between bird size and
breeding frequency have been demonstrated (JonvéntiDobson 2002), large size and
breeding duration alone was not sufficient to expltaennial breeding. Species with similar
size or breeding season exhibit biennial and anorggdding (Weimerskirch et al.1986, Ryan
et al. 2007).

Another relationship has thus been established deiwhe distance of feeding zone
during the breeding season and breeding frequelmwéntin & Dobson 2002). The cost of
distant foraging trips during the breeding periadhsgantially lower the body condition of
parents after rearing, recovering their body cooditmight require biennial breeding
(Jouventin & Dobson 2002). The inter-breeding seaisoalso crucial in seabird biology
(Barbraud & Weimerskirch 2003; Grosbois & Thomp2805). It permits the restoration of a
convenient body condition to a following success@productive event (Chastel et al. 1995)
and the replacement of feathers necessary for emsnte of good flight, insulation,
protection and communication (Stettenheim 1976)thiAd hypothesis may be, thus, that
foraging methods and food availability could be artpnt factors influencing the duration of
the inter-breeding period and consequently the anaubiennial breeding (Weimerskirch et
al.1986; Ryan et al. 2007). This last assumptiomaias however largely untested principally
due to the lack of information on inter-nestingdieg ecology.

The stable isotopic analysis of seabird feathers lcome a powerful method to
investigate the poorly known inter-nesting foragegplogy of adult seabirds (Cherel et al.
2000a, 2006; Quillfeldt et al. 2005). Stable carlfbic/**C, 5°C) and nitrogen *eN/**N,
3"°N) isotope ratios of consumers define their isatapche along two dimensions, with°C

and "N values reflecting the consumers’ foraging hatdtad trophic position, respectively
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(Newsome et al. 2007). Feather keratin is metaalbfianert after synthesis, the isotopic
composition of adult feathers reflects diet dunmgult (Hobson and Clark 1992a; Bearhop et
al. 2002), which occurs primarily during the norduling period (Warham 1990, 1996;
Bridge 2006). Breeding feeding ecology of southegabirds was extensively studied
compared to inter-nesting. Chick feather stableoic ratios reflecting parent breeding
feeding ecology (Jaeger et al. in revision a), thveye used as control of isotopic values of
adult feather to help their interpretation. Our maim is thus thank the stable isotopic
analysis of adult feathers to compare foraging washof annual and biennial breeders during
the inter-nesting period.

We thus examined the adult and chick feather isotagiios of three annual breeders,
the white-chinned petrel (WCHBrocellaria aequinoctialiy and the yellow-nosed (YNA,
Thalassarche chlororhynchpand black-browed (BBADiomedea melanophisalbatrosses,
and of three biennial breeders, the light-mantieoktys (LMSA, Phoebetria palpebraba the
grey-headed (GHAThalassarche chrysostomand the complex of wandering albatrosses
(wandering albatross WADiomedea exulans exulanamsterdam albatrogsA, D. exulans
amsterdamensisand tristan albatross TA). exulans dabbenehaThe oceanic features as
position of fronts (Orsi 1995) and food availalyil{tAtkinson et al. 2003) are very different
between breeding localities of the Southern Oceamicplarly among Atlantic and Indian
sectors. As this might impact the feeding ecolofys@abirds (Weimerskirch et al.1986),
annual and biennial breeders were studied in dferdnt breeding localities in the Indian
(Amsterdam, Crozet, Kerguelen, Marion islands) Atldntic Southern Ocean (Gough Island
and South Georgia).

The different objectives of the present study isstho (1) characterize isotopic niches
during breeding and inter-nesting period of sixteetn large Procellariiforms focusing on the
poorly-known latter event, (2) study potential @t niche variations of these species
between different breeding localities and (3) regdre influence of inter-nesting foraging
methods on annual and biennial breeding.
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2.3.Materials and Methods

ST i wTe

Field study was carried out on six southe

islands, Marion (47°S, 37°E), Crozet (46° f ;;f‘ L
51°E), Kerguelen (49°S, 70°E) and Amsterde __;;j?f—?:""’_ﬂ:fﬁﬁ
] W eith ™ ez
(37°S, 77°E) in the Indian Southern Ocean & - 5?‘3 Rabuls | RN
. 1"""""!! I1. g s Hrnuﬁ;‘ﬂ .", *
South Georgia (54°S, 38°W) and Gough (40° | )2 o s !,Ir .lnmwmm'
15— | !
9°W) in the Atlantic Southern Ocean (Figui '.\ 'afi? | / /
4.1). The Southern Ocean was characterized x‘-\ E'J‘T._\ J,__ ,q;;f/ /
. A S
three frontal structures delineated four wal s ol e Py
e A & 3 a
masses. South of the Polar Front (PF) was terr 51z T
Antarctic zone (AZ); between the PF and tl raw = e

. Figure 4.1 Map showing the location of
Subantarctic Front (SAF) was termed pol atbatross and petrel breeding localities studied

and main Southern Ocean oceanic structures:
frontal zone (PFZ); between the SAF and t ¢ Sublzopieal Fromt; SAF, Subantarctic

Front; PF. Polar Front: STZ. Subtropical Zone;

Subtropical Front (STF) was termed subantarc SAZ. Subsntarctic Zone: AZ. Antarctic Zone.

zone (SAZ); north of the STF was termeu

subtropical zone (STZ) (Figure 4.1, Park & Gambéi®97). The Southern Ocean is defined
as the ocean south of the Subtropical Front (8951 Amsterdam and Gough islands are
characterized by subtropical flora and fauna algfioiour other islands are subantarctic.

Six body feathers were sampled randomly on the badk from 3 to 21 randomly
chosen individuals for each group of chicks andetireg adults (Table 4.1). Body feathers
were preferred because their isotopic compositias mot significantly different from that of
wing feathers in breeding albatrosses, being theafa alternative to flight feathers whose
collection impairs the birds’ flying ability (Jaeget al. 2009). Chick feathers were sampled at
the end of the chick-rearing period during the 20086 breeding event for Gough and
Marion islands and during the 2004-2005 breedirenefor all other localities. Adult feathers
were sampled during the 2005-2006 breeding evewtoff@r-May) except LMSA from
Kerguelen sampled during the 2007-2008 austral semiecember 2007).

Following Jaeger et al. (2009), adult feattéiC and5'°N variations were used to
define inter-nesting specialization on habitat aet, respectively. Isotopic measurements
were first made on a single whole adult body feathexr bird to define isotopic specialist
populations (low trophic niche width, TNW) from tspic generalist populations (high
TNW), TNW being simply the variance among all feathof a species (Bolnick et al. 2003).
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In a second step and for generalist populationg, aneasurements on three additional adult
feathers per bird were used to delineate individspécialists (low within-individual
component, WIC; high between-individual compon&i€) from individual generalists (high
WIC, low BIC). WIC is the average variance of fondividual feathers and BIC the variation
among means of four individual feathers. The reéatlegree of individual specialization was
subsequently measured as the proportion of TNWaaxgdl by within-individual variation,
WIC/TNW (WIC/TNW varies from 0 [maximum variationmong individual] to 1 [no
variation among individuals]; Bolnick et al. 2003s chick body feathers grow during an
unknown but probably a restricted period (second pfachick-rearing period) than adults,
intra-individual variances of chick body featherghmi be low (WIGO0). Analysing three
others chick body feather should thus induce inamaiple TNW, WIC or BIC values. TNW
were thus measured only on adult feathers.

Prior to isotopic analysis, feathers were clearfexidace lipids and contaminants using
a 2:1 chloroform:methanol solution during 2 minldaling by two successive methanol
rinses. Each whole body feather was air dried addaed in small pieces. Sub-samples were
then weighed (~0.4 mg) with a microbalance, packetin containers, and nitrogen and
carbon isotope ratios were determined by a contiadtow mass spectrometer (Micromass
Isoprime) coupled to an elemental analyser (EurotdfeEA 3024). Results are presented in
the usuald notation relative to PeeDee Belemnite and atma#pi for 5*°C and ™N,
respectively. Replicate measurements of internadriatory standards (acetanilide) indicate
measurement errors < 0.15% and < 0.20%. ®0IC and 3N, respectively. To help
interpretation of theé**C values of the wide-ranging Procellariiforms, ismses defined by
Jaeger et al. (in revision b) were used (Figurg. AR data were analyzed statistically using

Matlab (7.0). Values are mean * SD.
2.4.Results
Breeding and inter-nesting isotopic niches
Hierarchical cluster analysis (Ward’s method) perfed on carbon and nitrogen
isotopic ratios of chick feathers defined severtimtis isotopic niches among 19 seabird

populations during breeding (Figure 4.2 upper paWANOVA, P < 0.0001). Five groups
presented distinct carbon isotopic ratios (FiguB Fukey multiple comparison tests, alkP
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0.0001) and four groups distinct nitrogen isotapitos (Tukey multiple comparison tests, all
P < 0.0001), first AA and TA, second all WA and YNA mdations, third WCP from
Kerguelen and LMSA from South Georgia and fourthather populations. Hierarchical
cluster analysis (Ward’s method) on adult featsetapic ratios defined five distinct isotopic
niches during inter-breeding (Figure 4.2 lower paNANOVA, P < 0.0001). Three groups
presented distinct carbon isotopic ratios (Figure Fukey multiple comparison tests, alkP
0.0001) and three groups had distinct carbon isot@pios (Tukey multiple comparison tests,
all P<0.017), first GHA and LMSA populations, second Wit South Georgia and third
all other populations.

Seasonal variations i'°C and$™°N values within each species showed contrasting
patterns (Figure 4.2). LMSA and GHA feather isotopignatures of adults and chicks were
not significantly different (t-test, all ® 0.056) except LMSA from South Georgia (t-test, P =
0.001 ford**C), while they differed greatly for the other sgec{t-test, all & 0.001).

Figure 4.2 Stable carbeon and nitrogen 20 Wi B Ameterdsm
isctope values of chick and adult body 18 1 B g i;':ﬂ’:"mw
feathers of large Procellariform GHA * Gaugh
spectes from six southern breeding — 16 #_' S o
localities. Chick feathers (upper E
panel) and adult feathesrs (lower panel] @ 14 J sl
show the species isotopic niches =
during the breeding and inter-nesting =19
periods,  respectively.  Estimated ‘o
foraging zones are indicated between 10
the two panels. They were described Chicks
".‘..':it].l. i‘:D‘:CﬂpES I:J.ﬁEgEI’ et al in 8 Antarctic  Subantarctic Subtropical
revision b). grey lines represent the Zona Zone Zone
isoscapes &°C standard deviations. 20
Abbreviations: WA, wandering
albatross  complex; BBA,  black- 18 1
browed albatross; YNA, vellow-nosed }ﬁl
albatrosses; GHA, grev-headed E 16 1
albatross. LMSA, light-mantled sooty 14 - T oo
albatross; WCP, white-chinned petrel. 2
Values are mean = 5D Z 19 ] . e 1

7] : __ETL'

10 1 L=
Adults
8

-24 -22 -20 -18 -16 -14
A'3C (per mil)
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Figure 4.3 Histogram of stable carbon isotope values of chick body feathers of
large Procellariiform species from six southern breeding localities regrouping
along their breeding feeding areas. Abbreviations: WA, wandering albatross
complex; BBA, black-browed albatross; YNA, yellow-nosed albatrosses; GHA.
grey-headed albatross, LMSA, light-mantled sooty albatross; WCP, white-

chinned petrel

WCP Adults
BBA

WA
GHA

0'3C (per mil)
S
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Figure 4.4 Histogram of stable carbon isotope values of chick body feathers of
large Procellariiform species from six southern breeding localities regrouping
along the duration of their along their inter-nesting feeding areas. Abbreviations:
WA, wandering albatross complex; BBA, black-browed albatross; YNA, yellow-
nosed albatrosses; GHA, grey-headed albatross, LMSA, light-mantled sooty
albatross; WCP, white-chinned petrel.

Variances in adult feathér*C and5'°N values were used as proxies of the species
TNW during inter-nesting. Two important feature®s® considering TNW of chicks and
adults of albatrosses and petrels (Table 4.1 & &£R3t, TNW was generally low<(1.1%o).
Second, two exceptions were the very large TNW BfSIA and GHA adults from all
breeding localities. Following our two-step protb¢daeger et al. 2009), isotopic signatures
of three additional body feathers (for a total ofiff feathers per individual) were measured
only on GHA adults to measure their WIC and BICK[Ea4.3), individual specialization of

LMSA being already studied at Crozet (Jaeger ehakvision a).
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Table 4.1 Stable carbon isotopic ratios (%o, upper values) and trophic niche width (TNW, %o, lower values) of body feathers of six large Procellariiforms
from six southern breeding localities. Values of stable carbon i1sotopic ratios in the same lines not sharing a commeon superscript letter are significantly
different (P < 0.05). Values are mean + SD (sample size).

Species Status South Georgia Kerguelen Crozet Marion Amsterdam Gough
Wandering albatross Chicks -19.5=02(10)*"  -193+04(15)° -194+£0421)° 11990612 °
Aduls  -174=1.1(10)° 168+06(12)° 171+£07(12)° 175210010 °
1.1 03 0.5 0.9
Amsterdam albatross Chicks -17.7+03(16)
Adults -162+04(13)
0.1
Tristan albatross Chicks -172+04(12)
Adults -16.4+05(12)
02
Light-mantled sooty albatross ~ Chicks  -22.9=03(10)* 21.0=04(15)° 213=05(10)° 213205(M°
Adults 200£21(9)° 20627 (10)° 205+£21(10)° -199+25(M°
41 9.9 39 6.9
Grey-headed albatross Chicks -200=06(10)* 206+04(12)°
Adults  -189=17(10)*° S195+18(1D°
27 31
Black-browed albatross Chicks 20.1=08(10)° S18.5=08(18)°
Adults  -146=09(10)* A17.1=10(13)°
0.8 1.0
White-chinned petrel Chicks -198£08(3)° 22207 (14)° 212+08(10) ¢
Aduls  -133=08(10)° 15507 (14 ¢ -142=02(10)°
0.5 0.5 0.1
Yellow-nosed albatross Chicks S178£04012)° 1772030147
Adults 1690601007 156£04(12)°
03 0.1

Table 4.2 Stable nitrogen isotopic ratios (%o, upper valies) and trophic niche width (TNW, %.. lower values) of body feathers of six large Procellarniforms
from six southern breeding localities. Values of stable carbon 1sotopic ratios m the same lines not shanng a commeon superseript letter are sigmificantly
different (P < 0.05). Values are mean + SD (sample size).

Species Status South Georgia Kerguelen Crozet Marion Amsterdam Gough
Wandermg albatross Chucks 15003010y * 142+04(15)° 13.9=03(21)° 141=04(12)°
Adults 15406 (10)" 158=08(12)* 157=207(12)* 154=07(12)°
03 0.5 05 05
Amsterdam albatross Chicks 15.7x03(16)
Adults 16.9=0.3(15)
0.1
Tristan albatross Chicks 16.0x04(12)
Adults 165=07(12)
05
Light-mantled sooty albatross Chicks 1132060100 12.6=04(15)" 124=04(10)° 127£07(N"
Adults 122£19(5)" 125=19010)° 1192110 ° 121+£20(M*
31 5.2 36 39
Grey-headed albatross Chicks 121+040)" 11.8+£05(12)"°
Adults 1L5=12(10)° 11.7£14(1D)°
1.5 20
Black-browed albatross Chicks 126£07010)° 129£035(18)°
Adults 16108 (10)" 158=06(13)*
05 0.3
White-chinned petrel Clucks 129+10(3)° 11307 (14)° 122+07(10)*
Adults 178=1000"° 161=07(14H" 167=05(10)°
09 04 02
Yellow-nosed albatross Chicks 141x04(12)° 142=03(04°
Adults 15409 (10)" 158=05(12)°
0.7 03
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Table 4.3 Trophic miche width (TWW. %) and it within-individual component (WIC, %) and
berween mdividual component (BIC, %) for both stable carbon and nifrogen isotopic values of
feathers from two generalist population albatross species (see text for caleulation).

Species N THNW (%) WIC (%) BIC (%) “I-gc 1—-;\_“'
GUC/E°N) GUC/EN)  (EC/eN)  GUC/EYN)

Light-mantled sooty albatross

Crozet 10 39736 26/21 13715 07706
Grey-headed albatros:

South Georgia 10 27713 14713 13702 0.5/0.8

Marion 11 31720 1.5/13 16707 05706

Species isotopic niche variation between localified between annual and biennial breeder

For biennial and annual breeders, tow-way ANOVAsengsed to study the effects of
species and breeding localities on chick and a®d@ and3™N values. Firstly, during both
breeding and inter-nesting periods, species hagrafisant effect on biennial and annual
breeders**C andd™N values (tow-way ANOVA, all & 0.008). Secondly, localities did not
affect carbon and nitrogen isotopic values of bignbreeders during both seasons (tow-way
ANOVA, all P > 0.572) although they significantly affected carkand nitrogen values of
annual breeders during both the breeding and mésting periods (tow-way ANOVA, all £
0.042).

2.5.Discussion

Feather isotopic ratios of chick and adult seabindse used to investigate inter-
population variations of species isotopic niched tmexamine relations between annual or
biennal species and their inter-nesting isotopiches. Firstly, breeding and inter-nesting
isotopic niches were detailed for each speciesifierdnt localities. Secondly, potential
differences in feeding ecology of species betweeseding localities were investigated.

Thirdly, isotopic niches and feeding methods ohbial and annual breeders were compared.
Breeding isotopic niches

During breeding,8"°C and §°N values defined different foraging areas and tioph
levels thus allowing characterization of distinaotopic niches for species. The first

segregating mechanism operates at the spatial. 90alag latitudinal variations is*C
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values of marine organisms in the Southern Hemigp{@herel & Hobson 2007, Jaeger et al.
in revision b), data indicated that species useg fdistinct carbon isotopic sectors
corresponding to four main feeding areas: oceauhrgpical, subantarctic and antarctic
waters, and neritic waters (Figure 4.3). Firstlybtsopical species (YNA and AA/TA) fed
their chicks with prey caught in oceanic subtropmater. Secondly, there is one neritic
feeder. BBA from Kerguelen show&®’C values typical of Kerguelen shelf waters (autkior’
unpublished data); previous isotopic study hadaalyecharacterized this habitat (Cherel et al.
2000a). Thirdly, most species fed on subantarctiey fbetween the STF and PF, that
concerned all GHA and WA populations, and BBA an@®Vrom South Georgia. Fourthly,
8°C of LMSA from South Georgia and WCP from Kergueledicated main Antarctic
feeding grounds. Fifth, LMSA from Indian southerocdlities and WCP from Crozet
exhibited intermediate values between Antarctic anbdantarctic water that could indicate
polar front feeding. These species are, howeveaswknto perform a two-fold strategy, they
both fed in Antarctic during long trips and in sotmctic waters during short trips
(Weimerskirch 1998, Catard et al. 2000). Chick Heatisotopic values integrated therefore
both foraging areas and exhibited intermediateeslu

Breeding foraging habitats of southern Procellanifs were extensively studied
compared to inter-nesting period. Although chicitifer isotopic values integrate the feeding
ecology of pairs when they feed for their offspramgd thus potentially differ to adult isotopic
niche, chick carbon isotopic values are in agreemath previous tracking studies of adults
during the chick-rearing period. Subtropical specieyNA, AA and TA) foraged in
subtropical waters at the vicinity of the subtrgpiéront (Cuthbert et al. 2005, Pinaud &
Weirmerskirch 2007). BBA fed on the Kerguelen slti€lerel et al. 2000b). Most species fed
in sub-antarctic waters, GHA from Marion and SoGorgia (Nel et al. 2001, Xavier et al.
2003), all WA populations (Weimerskirch et al. 1998ince et al. 1998, Nel et al. 2002,
Pinaud & Weirmerskirch 2007), BBA and WCP from So@eorgia (Prince et al. 1998,
Phillips et al. 2006). Finally in our seabird pogtidn samples, two fed mainly in Antarctic
waters during chick rearing, LMSA from South Gearghd WCP from Kerguelen (Phillips
et al. 2005a, Peron et al. unpublished data).

The second mechanism during breeding operates ghroesource partitioning, with
WA/TA/AA feeding at a higher trophic level than ethalbatrosses and petrel. Accordingly,
WA chicks are mainly fed with large squids (ChefeKlages 1998), while other seabird
species food is mostly composed of smaller squidsfiah (Cherel & Klages 1998.) that have
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lower nitrogen signatures. Although they had higlaX values, TA/AA and YNA must feed
on similar trophic level to WA and other mollymawksspectively. These differences were
due to higheB™N baseline level in warmer subtropical waters wbempared to subantarctic
waters (Quillfeldt et al. 2005).

Inter-breeding isotopic niches

During inter-nestings'*C and3'°N values of adult feathers indicated that seatsitdes
exhibited various foraging areas and trophic levélsstly, stable carbon isotopic ratios
characterized three main feeding areas, Southeear@nd subtropical and neritic waters.
First, all WA populations fed in subtropical watesisnilarly to BBA from Kerguelen and
YNA from Amsterdam. Second, all WCP populations, Alfftom Gough and BBA from
South Georgia exhibited high*C andd™N values, suggesting foraging in productive neritic
waters marked by high**C and8™N baseline levels. Band recoveries of WCP from €roz
(Weimerskirch et al. 1985) and BBA from South Géar(lickell 1967) showed that they
visit the Benguela upwelling system in winter, dhelir carbon signature was identical to that
of Cape gannets that forage over the South Afrgtaaif (Jaquemet & McQuaid 2008). YNA
from Gough and WCP from Kerguelen have similar carbnd nitrogen isotopic values to
South Georgian BBA, they thus must feed also ardbodth African shelf in the Benguela
upwelling system. By contrast, WCP from South Georgave distinct isotopic niche
suggesting a distinct inter-nesting foraging habitaey fed also on neritic waters but around
the Patagonian shelf (Phillips et al. 2006). Thali,LMSA and GHA populations remain in
the Southern Ocean during inter-nesting that isgneement with a previous study using
geolocators on South Georgian GHA (Croxall et &0%). They presented however large
variances in isotopic values that supposed integifip variation in foraging areas. LMSA
from Crozet were, indeed, isotopic generalists kaitbthe population and individual levels.
Birds use two well-defined isotopic moulting aressd diet, they feed in Antarctic zone
mainly upon Antarctic krill and in subantarctic zonpon fish and squid (Jaeger et al. in
revision a). The large variance of other LMSA p@pioins suggested similar inter-nesting
feeding behaviour at South Georgia, Kerguelen aradidi. The isotopic values of three
additional body feathers (for a total of four feath per individual) were therefore measured
and WIC, BIC, WIC/TNW were calculated for GHA (Tab#.3) according to Jaeger et al.
(2009). GHA adults presented a very large intetingsTNW and WIC suggesting, as for
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LMSA, that both populations and individuals aretegoc generalists. GHA individuals
remain mainly in subantarctic zone and visited alstarctic and subtropical waters.

Secondly, nitrogen isotopic values are difficulctompare among systems because there
is considerable variation among water masses ir5'the of the base of the food web from
which organisms draw their nitrogen (Post 2002). Wes studied nitrogen values in each
system defined by carbon values. First, as adathég LMSA and GHA had simila§*°N
values than their chick feathers, they fed on a ofiksh, squid and crustaceans similarly to
the breeding season. Second, WA have similar valuehick of AA/TA, they thus fed as
during breeding on a high trophic level (mainlysofuids) on subtropical water during inter-
nesting. Surprisingly, adults of BBA from Kergueland YNA from Amsterdam have also
similar values to chick of AA/TA suggesting thaeyhhave a highe¥>N during inter-nesting
than breeding. There are two possible explanatibp8BA from Kerguelen and YNA from
Amsterdam fed on a higher trophic level during nntesting or (2) they fed on a distinct
water mass than WA with simil@™C values but differend'>N baseline levels suggesting
productive neritic water. As all species preserted seasonal variations of their trophic
level, we preferred the second hypothesis. Moreolanding recoveries of BBA from
Kerguelen and YNA from Amsterdam were exclusivelgd®a along australian coast; these
two albatross populations must thus fed on preyleain australian neritic water. Adult of
AA and TA exhibit unexpected higher nitrogen vathean WA. As they have also higher
carbon isotopic ratios, they probably fed in aetiéint system with different isotopic baseline
levels. Due to the lack of isoscapes (spatial tianapattern of isotopic ratios) in lower
latitudes, it was difficult to conclude about thaiter-nesting diet or foraging habitat. They
probably showed low seasonal variations of theiphic level as their closely related species
(WA) and fed on high trophic level during the intersting period but concerning their
foraging habitat, they could feed in lower latitudi@n WA or visit neritic waters. Further
investigations are required. Third, differences agh&outh African and Patagonian shelf
migrants did not reveal major changes of seabibghic level but also different isotopic
baseline. Inter-nesting WCP around southern Bfpedbably breeding at South Georgia) fed
on a mix of squid and fish (Colabuono & Vooren 200WCP, YNA from Gough and BBA
from South Georgia may show low seasonal variatmmtheir trophic level, they probably
feed on a mix of fish and squid as breeding event.

In conclusion, comparison of chick and adult carismtopic ratios within each species

confirmed three different year-round strategieendly defining (Jaeger et al. in revision a).
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“Southern Ocean resident” species (LMSA and GHApde predominantly all year long
within the limits of the Southern Ocean. Most spschowever migrate north of the
Subtropical Front, with the “oceanic migrants” (WAA, AA) foraging predominantly in
oceanic subtropical waters and visiting occasignatlastal water, and the “neritic migrants”
(WCP, BBA, YNA) primarily wintering over productivehelf waters. Although it is difficult
to compare3™N in various systems with different nitrogen isdtomtio at the base of their

food web, most species show low seasonal variatibtiseir trophic level.

Species isotopic niches among breeding localities

During breeding, each species exhibits low vanmetiof their isotopic niche between
breeding localities, they generally fed in simieaiter masses and upon similar trophic level.
Some differences appeared, however, among Indilomies and South Georgia. Seabirds
(WCP and LMSA) from South Georgia did not presetwa-fold strategy as Indian seabirds
certainly due to closely Antarctic and shelf watemnpared to Indian southern localities.
Moreover, there is an overlap of South Georgiarbisgg BBA, WCP and GHA) isotopic
niches. A possible explanation is the reductionirdgér-specific competition due to the
superabundance of krill in the Atlantic Southerne@t region compared to Indian sector
(Atkinson et al. 2003). During inter-nesting, WAMISA, GHA present similar isotopic niche
whatever the breeding localities although WCP, Yail BBA present distinct isotopic niche
but all suggest neritic water foraging. Althouglesies in different breeding localities present
low differences in their isotopic niches, they nieypresent different foraging areas. They fed
in same water masses (i.e. in similar latitudeg)rbay present longitudinal segregation of
their foraging areas because spatial distributiafiscarbon isotopic ratios show no

longitudinal variations (Cherel & Hobson 2007).

Comparison of annual and biennial breeder feedicgj@ies

A basic determinant of fitness entails the allamatiof resources among various
activities involved in survival and reproductionor@petition among these activities for
limited resources such as time or energy gives tesdife-history tradeoffs, wherein
investment in one activity occurs only at the exggenf another (Stearns 1992). Two such

activities that play an important role in all avife histories are breeding and molt (King
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1974), they are consequently rarely concomitanyr{fPd 972). For large birds as albatrosses,
constrains to share time and energy between thesadtivities are greater because grow to a
larger size and replacement of long feathers ta#eemime and energy. The breeding period
of albatross and petrels of the Southern Oceamuis Yery long and reduce the crucial inter-
nesting time where they molt and recover a convenidy condition to a following
successful reproductive event. Some large seapedies exhibit thus biennial breeding to
deal with these constrains but others with sinsiae and similar duration of their breeding
period nest annually. Inter-nesting foraging methodere thus tested as a possible
explanation of differences between these bothegji@$. The inter-nesting foraging methods
among annual and biennial breeders of this studggmt, indeed, some correspondences. All
biennial breeders (LMSA, GHA, WA, AA and TA) forageainly in oceanic waters although
all annual breeders molt in neritic productive wstethere availability of prey is higher.
There are two exceptions of this general trend BB&m Kerguelen and YNA from
Amsterdam, they forage in subtropical waters buhimh trophic level preys that probably
produce a high gain of energy for these small gseai albatrosses. Species of the wandering
albatross complex feed at a similar trophic leuel liennial breeding may be impose due to
their larger size and long chick rearing periodcémclusion, southern large procellariiforms
of this study present different ways of negotiatthgir major life-history trade-offs. Some
species take more time to molt and recover bodyditon and thus defer their breeding
biennially although others forage in highly produetwaters or on highly energetic diet

during inter-nesting and breed annually.
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C- Article 5 : variations a long terme de I'écologie Bmentaire des

manchots de I'océan Austral

Les isotopes du carbone et de I'azote des tissysabateurs servent classiqguement a
étudier leurs zones d’alimentation et leur niveeaphique (Newsome et al. 2007). La
méthode isotopiqgue a également récemment été appligur les tissus des prédateurs
conservés dans les musées afin d’évaluer les imsata long terme de leur écologie
alimentaire mais aussi afin d’élucider les causess$acentes aux variations de leurs
populations (Hirons et al. 2001, Becker & Beissmge06, Hilton et al. 2006). Les ratios
isotopiques en carbone des tissus de prédateutsesoeffet, également considérés comme
indicateurs du niveau de productivité primaire derlmilieu (Schell 2000). La vitesse de
croissance phytoplanctonique et donc la produétipiimaire (plus le milieu est productif
plus les cellules phytoplanctoniques croissent)\sent corrélées a lew*C (Laws et al.
1995), ces variations se répercuteraient le longédaau trophique sur 185°C des tissus de
prédateurs. Néanmoins, a notre connaissance al@gorekentre niveau de productivité primaire

et lesd'’C des tissus de prédateurs n'avait jamais encéréeétéeLe premier objectif de

cette étude était d’'étudier la relation entre rati® isotopigues en carbone des plumes

d’oiseaux et le niveau de productivité primaire ddeur zone d’alimentation en utilisant

la chlorophylle a de surface mesurée par satellifsomme « proxy ».

Les nouvelles et anciennes plumes de manchots tsivart été récupérées pendant le
cycle de mue de 2007 afin d’obtenir, pour les mémdssidus, la signature isotopique de
leurs tissus sur deux années consécutives (20@60at). La chlorophylle a de surface en
2006 et 2007 a pu ainsi étre comparée aux ratm®pijues en carbone des plumes de

manchots de ces deux annébsapparait une corrélation entre la chlorophylle a de

surface et les ratios isotopigues en carbone desdus de manchotgFigure 5.1) ce qui

validerait le postulat utilisé jusqu’a présent.
De profondes modifications (« régime shift ») dempératures de I'air et des tailles de
populations de prédateurs de l'océan Austral das dnnées 70 ont été dégagees

(Weimerskirch et al. 2003)Le_second objectif de cet article consistait & me#d en

évidence de possibles liens biologiques entre lesriations écosystémigues et les

fluctuations démographigues des oiseaux marins d&®téan Austral observées dans les

années 70 grace a la méthode isotopigukes isotopes du carbone ont ainsi été utilisés
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comme indicateurs d’éventuelles modifications deraductivité primaire du milieu (Schell
2000) et ceux de l'azote d'indicateurs d’éventugeleodifications du niveau trophique des
proies consommeées, signes de profonds changemeosysémiques de la composition
faunistique d’'un systeme (Norris et al. 2007). [phsmes de sept espéces de manchots,
décrivant trois zones biogéographiques (antarctiguleantarctique et subtropicale), ont ainsi
été prélevées sur d’anciens spécimens conservikiséum d’Histoire Naturelle de Paris et
ont été comparées aux plumes récoltées en 200&ssimdividus vivants.

Les prélévements historiques de manchots ne ssmégaliers dans le temps, quelques
prélevements ont eu lieu dans les années 190@stehtiel dans les années 50 et 70. Les
ratios isotopiques n’ayant donc pu étre analysésno® des séries temporelles classiques,
quatre groupes d’années ont été réalisés: 1900 equiun lot contrble avant tout
réchauffement climatique, 1950 avant le régimetsh870 pendant ce régime et 2000 apres
ce régime. Les ratios isotopigues de ces groupesnsuite été comparés grace a des analyses
de variance. Les ratios isotopiques du carbone spihdrique et dissous dans I'océan ayant
évolués au cours du temps (effet Suess et de smybdes facteurs de correction ont été
appligués aux ratios isotopiques de carbone demgdude manchots (Hilton et al. 2006).
L’évolution & long terme de¥->C des plumes de manchots et donc de la productisiitéaire
est variable selon les régions biogéographiquesidéréesPendant le régime shift, en

secteurs subantarctique et subtropical, la productité primaire était inférieure a celle

des années 1900 et actuelleg-igure 5.2), alors gu’en secteur antarctigue augue

tendance temporelle de$'*C n’est décelable Par opposition, aucune tendance générale des

8N n'a été mise en évidence. Seuls les manchots remseet les gorfous macaroni se
nourrissent actuellement sur des proies d’un nivegahique inférieur.

La plupart des populations de manchots de I'océastral, hormis le manchot royal,
sont en déclin (Cooper 2003, Weimerskirch et aD3}0En secteur Indien, les plus fortes
variations ont eu lieu dans les années 70 (Weintelslket al. 2003). Le déclin des espéces
subantarctiques et subtropicales pourrait étré geline diminution de la production primaire
qui aurait réduit la disponibilité de leur proiedeinc la capacité de I'écosystéme a soutenir de
fortes populations de prédateurs. Le déclin desilptipns antarctiques ne peut, en revanche
étre relié a wune diminution de la productivité pim, dautres mécanismes
environnementaux sont a tester. Il pourrait, pa&ngxe, étre également lié une diminution de
la disponibilité des proies (krill) mais plutét eslation a une réduction de I'étendue de glace
de mer en hiver (Barbraud & Weimerskirch 2001b).
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1. Abstract

A temperature-defined regime shift occurred in 1B&0s in the southern Indian Ocean,
with simultaneous severe decreases in many pregetpulations. We tested a possible
biological link between the regime shift and predadeclines by measuring historical and
contemporary feather isotopic signatures of sewargpin species with contrasted foraging
strategies and inhabiting a large latitudinal rarvye first showed that contemporary penguin
isotopic variations and surface chlorophyll a coricion were positively correlated, thus
allowing us to use historical preda@f’C values to track temporal changes in the ecosystem
carrying capacity. Having controlled for the Sueffect and for increase GOn seawater,
8'3C values of Antarctic penguins did not change divee, whiles**C values of subantarctic
and subtropical species were lower in the 1970s.ddta therefore suggest that a decrease Iin
ecosystem carrying capacity was a likely contribuio the decline of subtropical and
subantarctic (but not Antarctic) penguins that oiin the 1970s. Feath&N values did
not show a consistent temporal trend among spesigggesting species-specific dietary
changes rather than ecosystem-scale factors. Lima#ters™N values in the 2000s indicate
that emperor and macaroni penguins recently fesl desfish and more on crustaceans, thus
inducing a decrease in the nutritional quality ledit food. The study illustrates the utility of
the isotopic method to help disentangling amongtiafattors affecting predator populations
and it highlights the need of developing long-teissue sampling and data bases on isotopic

signature of key marine organisms.

Keywords: climate change, predators, museum specimens, primarductivity, stable
isotopes, Southern Ocean
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2. Introduction

The warming of Earth’s climate since the 1970s lbesn at a rate greater that at any
other time in the last thousand years, produciragpshiological and ecological consequences
(Walther et al. 2002). Biodiversity is currentlyithg lost at unprecedented rates due to human
activities and climate change, with ~25% of mamnaisl ~12% of birds being globally
threatened (Baillie et al. 2004). Sphenisciformed Brocellariiforms are among the world’s
most endangered orders of birds (Balillie et al.20@ith many penguin, petrel and albatross
populations declining in the Southern Ocean over ldst decades (Croxall et al. 1998;
Weimerskirch et al. 2003; Delord et al. 2008). Gonent temporal variations of different
seabird populations suggest common underlying mgivcauses. For example, population
changes of top predators coincided with an atmagpbemperature-defined regime shift in
the 1970s in the southern Indian Ocean. The exaates of the population changes remain
unknown, because of the lack of long-term data setsoceanic physical and biological
parameters during that period. However, an ecosysterather than species-specific
explanation was hypothesized, because many spegibs contrasted foraging ecology
(diving and flying predators) and living at diffetelocalities (from subtropical to Antarctic
waters) were similarly affected (Weimerskirch et24103).

Since the 1980s, the isotopic signature of sedlssties has become a powerful tool to
investigate their ecological niches along two disiens, with3'*C and3'°N values reflecting
the consumers’ foraging habitat and trophic levekpectively (Newsome et al. 2007).
Isotopic analysis of feathers has been extensivedyl to investigate the ecology of birds, the
basic underlying principle being that the isotop@mposition of feathers reflects feeding
ecology during moult because keratin is metabdlicalert after synthesis (Rubenstein &
Hobson 2004). Since feathers can be safely collecte both live birds and museum
specimens, feather isotopic signatures were coesglguised to depict long-term changes in
birds’ feeding ecology and relationships with pastd present environmental changes
(Thompson et al. 1995; Chamberlain et al. 2005kBeé&. Beissinger 2006). In the marine
environment,3**C values of predators were also used as a proxyedosystem primary
productivity (carrying capacity; Schell 2000), thudlowing investigating long-term
ecosystemic changes using museum specimens (Hit@s2001; Hobson et al. 2004; Hilton
et al. 2006). However, a major (never tested) apsiom was that'C values of predators

reflect marine productivity and not changes intti@iaging habitats.
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The first methodological aim of the present worksw@ test this assumption by
sampling penguin feathers during two consecutiveultaoto relate their inter-annual
differences in'°C values to inter-annual changes in surface chhgibpa (Chl a)
concentration (a proxy of primary productivity ihet pelagic ecosystem; Moore & Abbott
2000; Behrenfeld et al. 2006). The second aim waedt the hypothesis of a change in the
carrying capacity of the pelagic ecosystem of thetlgern Indian Ocean in response to the
1970s-regime shift by using feather isotopic sigratof different penguin species. In
agreement with an ecosystemic explanation, we éggex common isotopic pattern among
species when compared samples collected beformgdamd after the regime shift. For doing
this, we sampled archived museum specimens (haatogcords) together with living animals
in the field (contemporary records). We focusedadnlt penguins for several practical and
ecological reasons:

1. Unlike large procellariiforms and penguin chickpecimens of adult penguins are
relatively numerous in museums (Hilton et al. 2006)

2. Adult penguins moult immediately before or afbeeeding, during the productive
austral summesensus latpand not during the less productive austral wiatemost flying
birds do.

3. Moult is the most critical period of the pengaircle, because energetic constraints
preclude them moulting at sea (Cherel et al. 19Pénhguins entirely renew their plumage
while fasting on land. Consequently, their featismtopic signature reflects the penguin
isotopic niche during a well-defined temporal apatsgal window (Cherel et al. 2005a), i.e.
the restricted pre-moult feeding period during whibey cannot disperse over wide marine
areas.

4. Penguin species have contrasted foraging siesteqd they live from Antarctica to
the subtropics (e.g. Cherel et al. 2007, ChereBR0Dheird™*C isotopic signatures reflect the
latitudinal and inshore-offsho@>C baseline levels occurring in the Southern Oc&ire(el
& Hobson 2007). Concurrent sampling of differente@ps living in different marine
environments therefore make penguins ideal modetsate ecosystemic changes at various

spatial scales.
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3. Materials and Methods

3.1.Feather samples

Field study was conducted on the seven penguinesgpathabiting the Terres Australes
et Antarctigues Francaises: the emperor (BPienodytes forsteriand Adélie (AP,
Pygoscelis adeligepenguins breeding in Adélie Land (Antarctica, 865 140°0’E); the king
(KP, Aptenodytes patagonicysgentoo (GP/Pygoscelis papya macaroni (MP,Eudyptes
chrysolophus and southern rockhopper (SREudyptes chrysocome filhplipenguins
breeding at Possession Island (Crozet archipekgfoS, 52° E); and the northern rockhopper
penguin (NRP, Eudyptes moselgyibreeding at Amsterdam island (37°5'S, 77°3'E).
Amsterdan Island is located north of the Subtrdpl@nt in the Subtropical Zone, and
Crozet Islands lay between the Subtropical and rPedants within the Subantarctic Zone
sensus latgPark & Gambéroni 1997).

Contemporary feather samples were collected on tmgubhdult penguins. Penguin
moult involves two distinct processes, new feayerthesis and old feather loss that overlap
in mid-moult (Cherel et al. 1994). New and old Feat were therefore collected from the
same individuals to investigate potential interd@mnchanges in feather isotopic signature.
Old and new feathers refer to moults that occudadng the 2005-2006 and 2006-2007
austral summers (here called 2006 and 2007), reégelgc Since EP moults in remote icy
areas, they were sampled during the 2007 breedioignioulting) period. Historical feather
samples (from 1875 to 1977) were obtained from ispees held in the ornithological
collection of the Muséum National d’Histoire Natleeof Paris (France).

3.2.Stable isotope analysis

Prior to isotopic analysis, the tip (oldest part)each feather was cut and discarded,
because feather synthesis begins at sea and thed degtary inputs vs. endogenous reserves
influence feathed™N values (Cherel et al. 2005a). Following Jaegealef2009), feathers
were cleaned of surface lipids and contaminantsguai 2:1 chloroform:methanol solution
during 2 min following by two successive metharninkes. They were then air dried and cut
into small pooled fragments. Sub-samples were veeigh-0.4 mg) with a microbalance,

packed in tin containers, and nitrogen and carbotope ratios were subsequently determined
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by a continuous flow mass spectrometer (Micromasgprime) coupled to an elemental
analyser (Euro Vector EA 3024). Results are preskemnt the usuab notation relative to
PeeDee Belemnite and atmospheric For §°C and &N, respectively. Replicate
measurements of internal laboratory standards qaitiele) indicate measurement errors <
0.15%0 and < 0.20%o fob*°C andd"*N, respectively.

3.3.Data analysis

Differences in the**C and'°N values of penguin feathers over the short ter@062
and 2007) were assessed using pairexbts, because data followed Gaussian distribsition
(Table 5.1). A possible effect of ecosystem cagybapacity on penguif*’C values was
tested by looking at surface Chl a concentratiomsmasured by satellite and provided by
NASA (http://reason.gsfc.nasa.gov/Giovapnduring both 2006 and 2007. For each year, Chl a

concentration data were extracted and averaged &a@quare centred on the islands (10°
longitude per 10° latitude) and for a period of tmonths before the moulting period. The
correlation between inter-annual differencesstiC and Chl a was subsequently assessed
using a Spearman’s correlation test (Figure 5.1).

In our long-term analysis using historical samplé® raw5°C values of penguin
feathers were adjusted following Hilton et al. (8D@o take into account the two effects due
to the increase in atmospheric £ response to human fossil fuel burning. Firsthe
resulting increase of aqueous £@creases in turn phytoplankton fractionation sthreducing
its 5'°C isotopic values (Rau et al. 1992). Secondly, ifosarbon introduced into the
atmosphere has a low&F’C than background carbon, thus inducing an acd#igrdecrease
in 8:°C in the biosphere (the Suess effect; Keeling 19¥8)correction factors were used in
the short-term analysis, because calculaté@ change between 2006 and 2007 due to both
Suess and aqueous giAcreasing effects was negligible (~0.01%o).

Historical samples were not regularly collected rothme, with most of the penguins
sampled in the 1950s and 1970s, a few in the 1888sone between those years. Samples
were therefore pooled in 4 groups of years: 190050s, 1970s and 2000s (Tables 5.2 &
5.3). There were no significant trends within th@seups (Pearson’s correlations, plb>
0.05), except for feather NR&¥>C values that decreased in the 19709s=(0.004). Non-
parametric analyses of variances were subsequeertfgrmed to evaluate long-term changes

in penguind>*C and8™N values.
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4. Results

4.1.Short-term isotopic variations

All penguin species, but one (SRF

showed distinct inter-annual moultin
isotopic niches (Table 5.1). Depending (
species, 8*C values were 0.1-1.3%
higher in 2007 than in 2006. Surface C
a concentration was also 5-19% higher
2007 than in 2006 in the different wate
masses of the southern Indian Oce
(from high-Antarctica to the subtropics
as indicated by the positive differences

Chl a concentration between 2007 a
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Figure 5.1 Spearman cotrelation between inter-
1 . =13
annual differences in feather 37°C values and intei-

annual differences in sea-surface Chl a (see text for
detmls) for each penguin species (I =6}
Abbreviations: AP, Adélie pengmn; G gentoo
penguin: KP: king pengoi; MP: macarond penguin;
NEP and SEP: northern and southern rockhopper
penguins. respectively.

2006.

differences in penguin feath&C values

Interestingly, inter-annue

were positively correlated with inter

annual differences in surface Chl

concentration (Figure 5.1).
Feathes™N values of three penguin species (AP, GP and N significantly ~1%o
higher in 2007 than in 2006, while the three remmgrspecies (KP, MP and SRP) did not

show any significant inter-annual differences ieithieather nitrogen signatures (Table 5.1).

Table 5.1 Feather isotopic signatures (6"°C values are not corrected by Suess and phytoplankton fractionation effects) of
seven penguin species in 2006 and 2007. P values correspond to paired t-tests performed between the two years. Values
are mean = SD.

5C (%o) 5°N (%o)

N per year 2006 2007 p value 2006 2007 p value
Emperor penguin 17 - -231=03 - - 121+03 -
Adélie pengum 10 -241+04 -234+04 0001 9606 10706 <0.0001
King penguin 12 -22.0+05 -207+06 00001 11403 11305 0557
Gentoo penguin 12 -195x05 -191=02 0.002 1041 11309 00001
Macaroni penguin 12 -214=03 -21.1+03 0006 98=+£03 9703 0.720
Southern rockhopper penguin 12 -212+03 -211+02 0110 92+04 89=x04 0.099
Northern rockhopper penguin 12 -184+03 -179+£02 0.0002 10303 113+£04 <0.0001
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4.2.Long-term isotopic variations

Corrected feathe3>C values of subtropical (NRP) and three subantasgiecies (GP,
MP, SRP) had lower feathei*>C values in the 1970s than in the 2000s (Table 5.2;
Kolmogorov-Smirnov tests, both < 0.005; multiple comparison tests of mean ramks,
0.004 and 0.001, respectively). Older historicalINBamples (1900s) showed higléiC
values than in 1970s (multiple comparison testsieén ranksp = 0.003) and no significant
differences with contemporary (2000s) samples (idigitcomparison tests of mean ranis;
1.000). For SRP, only two samples were availablel®®0s but they confirmed latest
analyses. In contract, the two Antarctic specid® §ad AP) and KP did not show significant
temporal changes between 1950s and 2000s (EP anchélfple comparison tests of mean
ranks,p > 0.5; KP: Kolmogorov-Smirnov tegt,= 0.100).

In order to perform a globa

analysis including all subantarctic ar

subtropical species, we calculaté’C 3 11 T * .
anomalies frond'*C values, i.e. the meal :,: o) | %
feather 3°C value was subtracted fror % 1 "
each 8°C value for a given penguir Ed- 1
species. Latitudinal effect 06t°C value 21 .

(Cherel & Hobson 2007) was 3

. 1880 1900 1920 1940 1960 1980 2000
consequently blurred and all species ¢

be compared in a single analysis (Figu Figure 5.2 Long-term trend in feather §°C
13 . . anomalies. Anomalies were calculated independently
5.2). 8°C anomalies in 1970s ar f,; cach subantarctic and subtropical penguin species

significantly lower than anomalies i g\;if}'mll“l;?}ggzu‘:;% Uqélfgqh? D‘SS‘EI""ig“"ﬂ“‘anﬂy

1900s and 2000s (Multiple comparison

tests of mean rankp,< 0.0001) but 1900s and 2000s anomalies are ffeteht ( = 0.162).
Historical featheb N values were significant higher than contemposamyples for EP

(in 1950s and 1970s) and MP (in 1970s) penguins (&iftiple comparison tests of mean

ranks,p = 0.049, 0.016 and 0.042; MP: Kolmogorov-Smirnestjp < 0.025). The five other

penguin species did not present significant chamgetbeir feathers™>N values over time

(statistics not shown; Table 5.3).
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Table 5.2 Historical (1900s, 1950s, 1970s) and contemporary (2000s) carbon isotopic signatures of penguins. Feather 5°°C values
are corrected by Suess and phytoplankton fractionation effects. Values in the same line not sharing a common superscript letter are
significantly different (p < 0.05; see text). Values are mean + SD.

1900s 1950s 1970s 2000s
N 5°C (%) N 57C (%0) N 5C (%) N 5°C (%)
Emperor penguin 11 -231+£04° 3 232+£02° 17 -229+£03°
Adélie penguin 5 242+04° 3 239+11°% 22 236+05°
King penguin 16 205+£06°% 24 -207+09°
Gentoo penguin 12 -192+12° 24 -185+04°
Macaroni penguin 18 208+06"° 24 -205+£04°
Southern rockhopper penguin 2 -204and-198 19 209+05° 54 -205+04°
Northern rockhopper penguin 8 -174+£06° 2  -183and-17.8 12 -189+1.0° 54 -176+£05°

Table 5.3 Historical (1900s, 1950s. 1970s) and contemporary (2000s) nitrogen 1sotopic signatures of penguin feathers. Values in the
same line not sharing a common superseript letter are significantly different (p < 0.05; see text). Values are mean + SD.

1900s 1950s 1970s 2000s
N 57N (%o) N 5N (%0) N 5N (%0) N 5N (%)
Emperor penguin 11 126=05° 3 130=03° 17 121=03°
Adélie penguin 5 101+16"° 3 105+13° 22 101+08°
King penguin 16 115+04° 24 113=04°
Gentoo penguin 12 109+10°? 24 108=10°
Macaroni penguin 18 102=07"° 24 98=03°
Southern rockhopper penguin 2 10.9 and 10.7 19 92+06"° 54 90+05°

Northern rockhopper penguin 8 106x£09° 2 11.2 and 103 12 11.1+06"7 54 110=05°

5. Discussion

In a first methodological step, we investigated rsb@&rm (contemporary) isotopic
variations of penguin feathers and showed for tte fime that changes in consunrC
values is linked to changes in the carrying capatiithe ecosystem. In a second exploratory
step, historical changes in penguin isotopic nieves investigated and the relationship
relating penguis**C values to ecosystem productivity used to depiegiterm trends in the

pelagic ecosystem of the southern Indian Ocean.

5.1. Short-term isotopic variations

Little is known about the penguin biology during thre-moult period, because birds
spend 2-3 weeks away at sea to build up energyvessehence, the use of indirect methods
to investigate their feeding ecology at this tinRag¢lot et al. 1998; Tierney et al. 2008).
Overall, the isotopic niches of moulting penguigges well with previous blood isotopic

investigations and birds’ foraging areas and dedsing the breeding period. Species
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differences in feathe3*C values reflect the oceans¢*C latitudinal gradient at the base of
the food web. The low'*C values of EP and AP, intermediate values of KIP, and SRP,
and high value of NRP are representative of Ani@rsubantarctic and subtropical waters,
respectively (Cherel & Hobson 2007). Otherwise, hiigh carbon signature of GP is related
to its coastal habits, and thus illustrates thbons-offshore gradient in organisigiSC values
(Cherel & Hobson 2007). Species differences inheas'*N values reflect mainly their
dietary habits, with EP, KP and GP preying prinyadpon fish, and thus higher in the food
web than AP, MP and SRP that feed on both fishcanstaceans (Cherel et al. 2007; Cherel
2008). Finally, the high nitrogen signature of NR&sults from the highes™N value
characterizing the baseline level in warm ocearatevs (Cherel & Hobson 2007).

Carbon and nitrogen isotopic signatures of penfgathers presented substantial inter-
annual variations. Such short-term variations warely investigated and they were generally
interpreted in terms of changes in the birds’ fegdecology (Tierney et al. 2008). However,
feather8°C values of all the six penguin species showedsémme trend, thus strongly
suggesting a broad-scale explanation rather thatiespspecific changes in foraging habitats.
Indeed, surface Chl a concentration was higheO72han in 2006 over a large latitudinal
gradient that includes high-Antarctic, subantarad subtropical waters, thus indicating that
the carrying capacity of the southern Indian Oc&as higher in 2007 than in 2006. A major
finding of the present work is that the inter-arindifferences in penguin feath&t*C values
and surface Chl a concentration were positively redated. Phytoplankton carbon
fractionation is an inverse function of cell growtte. Hence, as phytoplankton grows more
rapidly, its 8'°C values increases (Laws et al. 1995). Since aapg#h affecting the carbon
isotopic baseline level is subsequently carriedtiordughout the food web (Cherel & Hobson
2007), 8*3C values of top predators have been used as bicaiods of ecosystem
productivity (Schell 2000). Our data reinforcesstlapproach by suggesting a causal link
betweers'C values of top predators and productivity of teéagic ecosystem. We think that
the alternate explanation, i.e. inter-annual chanigepenguin foraging locations, can be
rejected for two reasons. Firstly and as alreadyedined, the same trend in featierfC
values was found in all species that span a laeggmphical range. Secondly, penguins are
constrained in the vicinity of their colonies dugithe pre-moulting foraging period, because
they moult ashore afterwards. PengéiiC values were therefore subsequently used to

monitor the carrying capacity of the southern Indizcean over the last century.
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5.2.Long-term isotopic variations

The Southern Indian Ocean was marked by a temperatgime shift in the 1970s
associated with population changes of predatorsluding penguins. Air temperatures
increased between the mid 1960s and mid 1980sriausdocalities, including Adélie Land,
Crozet and Amsterdam Islands (Weimerskirch et @D32. In the present work, penguin
historical collection was not continuous over tlastldecades, but feather isotopic data
illustrate key time-periods, with sampling in th870s reflecting the dynamic period of
temperature decrease, while older (1900s and 19&fd)contemporary (2000s) samples
correspond to the pre- and post- regime shift pisricespectively. Overall, isotopic niches of
penguins did not change drastically over time, aedregating mechanisms operating in
historical times are the same than those operadiday (Cherel et al. 2007; Cherel 2008; this
study). Some consistent isotopic changes were hewegpicted and they can be related
either to broad geographical are&SQ) or speciess{>N).

A main finding of the present work is that, overd#lathers**C values of Antarctic
penguins did not change over time, while the carsotopic signature of subantarctic and
subtropical species presented lower values in 87®4. Such consistent changes over species
and localities indicate an ecosystemic explanatather than temporal changes in penguin
foraging habitats. Feath&t°C values of EP and AP were not significantly diferin 1950s,
1970s and 2000s, suggesting no major changes irdirging capacity of high-Antarctic
waters in the vicinity of Adélie Land over the latcades. In the same way, feath€C
values of the Polar Front forager KP (CharrassiBa&st 2001) were not statistically different
in 1970s and 2000s, indicating no major changeakerproductivity of Polar Front waters at
this time. By contrast, historical and contemporasnguind'3C values suggest a lower
carrying capacity of the pelagic ecosystem in bstivantarctic (Crozet) and subtropical
(Amsterdam) waters in the 1970s when compared derand present times. Such a trend
was also observed from feath&fC values of SRP from Kerguelen Islands, i.e. anothe
subantarctic locality from the southern Indian Qc@dilton et al. 2006).

To our knowledge, no information is available ommtes in primary productivity of the
southern Indian Ocean over the last decades. Aargelspatial scale, surface Chl a
concentration decreased by 10% when comparingriuatesatellite record (1979-1986) and
the present (1997-2002) in “Antarctica” (south 6fS3; Gregg et al. 2003). All the localities

investigated in the present work are included iis too large “Antarctic” area including
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subtropical, subantarctic and truly Antarctic watefrom the three major oceans.
Consequently, some discrepancies at smaller spatédeés can be expected. Indeed, large
regional changes in surface Chl a associated Withate change were recently described
along the Antarctic Peninsula between the same pgerods (Montes-Hugo et al. 2009).
Using predatob'®C values as a proxy of ecosystem carrying capaitlydata highlight such
differences at medium spatial scales, with no tealpohanges in high-Antarctica, and
primary productivity variations in subantarctic asubtropical waters of the Indian Ocean.

Two penguin species (EP and MP) showed long-tempdeal changes in their feather
8N values, and inter-annual variations were alsoenkesi between the 2006 and 2007
feather nitrogen isotopic signatures (AP, GP and®NReatheb™ N changes were species-
specific, suggesting temporal variations in pengliét rather than in ecosystem base&ima\
levels. Short-ternd'°N changes were previously observed in AP. They \imerpreted as
varying proportions of fish and krill in their djewith the highe®™N value of fish over krill
inducing a corresponding increase in predafoN signature (Cherel 2008; Tierney et al.
2008). Our data therefore suggest that EP and MRess on fish and more on crustaceans in
2000s than in historical times. This proportionadrge is likely to induce a decrease in the
nutritional quality of the diet, because fatty fishthe best food for penguins (Gailey-Phipps
& Sladen 1982). In turn, poor food quality inducketeterious demographic consequences for
penguins (Van Heezik & Davis), including MP, whdklging mass is positively related to
the proportion of fish in the diet (Cooper 2003).

Most penguin populations of the southern IndianadDogecreased over the last decades
(Cooper 2003; Weimerskirch et al. 2003). At Amséeng Crozet and Adélie Land, the most
significant population changes occurred during tdraperature regime shift that was more
marked in the subtropical and subantarctic sites th Antarctica (Weimerskirch et al. 2003).
Accordingly, feathe®™*C values of subantarctic and subtropical (but notafctic) species
were lower in the 1970s, suggesting a lower cagrgispacity of the pelagic ecosystem at this
time. Within that context, how to explain the pagidn decreases of Antarctic penguins?
Warming in the 1970s was associated with a regitragsient decrease in sea ice extent
(Barbraud & Weimerskirch 2001a), which is knownnigatively impact the population of
Antarctic krill, a keystone organism in the pelagpod web (Nicol 2006). Since AP feeds
mainly on krill and EP on krill-eating prey (Cher2008), lower krill biomass is the likely
explanation of the declines in penguin population8délie land. Overall, the study therefore

suggests that a lower secondary productivity, &nd & decrease in food availability, was the
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main driving force explaining penguin populatiorcliges in various localities of the southern
Indian Ocean during the regime shift. In contrastother penguins, KP increased its
population at Crozet (and elsewhere) at this tiprepably a long-term response from the
cessation of past exploitation during the nineteeentury (Delord et al. 2004). Featls&iC

and5™N values of KP did not show temporal variationgygesting neither species-specific
nor ecosystemic change during the study periodtha highly specialized penguin that
forages on myctophid fish at the Polar Front (Chetal. 1993; Charrassin & Bost 2001).

The decrease in ecosystem productivity infer franguin isotopic data was probably
also involved in population changes of pinnipedisataosses and petrels that occurred during
the regime shift (Weimerskirch et al. 2003). Howevenore work is needed before
extrapolating an ecosystemic explanation to pragdtbrms, because firstly they are very
wide-ranging organisms when compared to penguims,sacondly their populations are not
only impacted by climatic changes, but also by mogbgenic factors, such as positive and

negative effects due to fisheries (Rolland et @08).

In conclusion, temporal changes in penguin featd€ values indicate a transient
decreasing carrying capacity of subtropical andastdrctic pelagic waters in the Indian
Ocean in the 1970s. This lower primary productivignd its associated coupling to
consumers) may explain declines in the number pfpi@dators occurring at that time. The
study illustrates the usefulness of the isotopat to help disentangling among multi-factors
affecting predator populations. It highlights theed of investigating several species spanning
broad geographic areas, and the utility of devalgpong-term tissue sampling and data bases

on isotopic signature of key marine organisms.
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D- Etudes annexes

1. Ségrégation des niches trophiques de deux espéaaselles : cas

des albatros fuligineux

1.1. Introduction

Les especes jumelles ont toujours attiré lattentides scientifiques car elles
représentent les stades ultimes des mécanismegédation et permettent ainsi de mieux
appréhender les éléments évolutifs qui controlandilersité spécifique des écosystémes.
L’avifaune de I'océan Austral compte de nombreux @@speces jumelles (Watson 1975). La
plupart d’entre elles présentent des ségrégatipaisages de leur habitat, les grands albatros,
par exemple, se reproduisent dans des localitéansadotiques alors que I'albatros
d’Amsterdam ou de Tristan dans des localités sphiates, respectivement de I'océan Indien
et de 'océan Pacifigue. Ce mécanisme de spéciggopatrique est le plus courant, un petit
nombre d'individus fonde une nouvelle populationmmerge de l'aire de répartition de lI'espéce
d'origine qui évolue en une nouvelle espéce. Cependuelques espéces se reproduisent en
sympatrie dans certaines localités de I'océan Alstomme les pétrels géants subantarctique
(NGP) et antarctique (SGP), ou les albatros fuligina dos clair (LMSA) et a dos sombre
(SA). Selon le principe d’exclusion compétitive,udeespeces sympatrigues ne peuvent
présenter la méme niche trophique (Hardin 1960% kepéces jumelles doivent donc
présenter au moins un mécanisme de ségrégation |gartnois dimensions principales de la
niche trophique (temporelle, aire d’alimentation otgime alimentaire). La dimension
temporelle réduit les compétitions inter-spécifsjuehez les pétrels géants, NRP se
reproduisant un mois avant SRP (Hunter 1987), afprs le cycle de vie des albatros
fuligineux est quasiment similaire (Berruti 197@es derniers doivent donc présenter des
différences de leur écologie alimentaire en périddereproduction et de repos sexuel. I
apparait, effectivement, des ségrégations latialeinde leur aire d’alimentation en période
de reproduction (Cooper & Klages 1995), malheunmgse aucune étude a ce jour n'a encore
étudier les différences alimentaires des deux espéalbatros fuligineux en dehors de cette

période.L’objectif de cette étude était donc d’utiliser laméthode isotopique pour étudier

les mécanismes de ségrégation trophigue de ces dezppéces jumelles en période de
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repos sexuel. Les ratios isotopiques de plumes deussins et d’adultes de SA et LMSA

ont donc été mesurés dans des localités ou ils spmoduisent en sympatrie (Crozet,

Marion) et en allopatrie (Géorgie du Sud, KerqguelenAmsterdam et Gough).

1.2.Résultats et discussion

Zone Zone Zone
Antarctique  Subantarctique Subtropicale

En période de reproduction, les det 18

@® Crozet
especes d'albatros fuligineux présentent ¢ . ; EEEE:;
niches isotopiques distinctes quelles (q M gg:g;ie v
soient les localités de nidification (Figure 8 O\EM 1 e L 4 l_;:
test post-hoc de Tuckey, tous P < 0.0001), ﬁz 12 4 %
LMSA se nourrissent plus au sud que les ! © o '{1
et/ou aux dépens de proies de nive (a) Poussins

trophique inférieur. La population atlantiqu 1%
de LMSA (Geéorgie du Sud) effectue, en eff
majoritairement des trajets antarctiques pc

nourrir ces poussins et les populations :\§14'

I'océan Indien effectuent des trajets coul Z 15 |

. . o

subantarctiques autour de la colonie et (
10 -

trajets longs antarctiquesf( article 4). Les

SA présentent des signatures isotopiques

18
carbone typiques des eaux subantarctiq
(Crozet, Gough, Marion) ou subtropicale
(Amsterdam). Les SA ont, de plus, di 312 1

niveaux trophiques supérieurs au LMSA. CmE1O _

résultats pourraient étre liés au fait que les “©

mangent plus de céphalopodes (Cooper Adultes généralistes

: C 4 pl individ

Klages 1995) ou plus de carcasses d'oisei 6 ( . . . ( P o

(Ridoux 1994) qui ont des niveaux trophiqu i L L
» ) _ S13C (%)

Superieurs aux crustaces et poissons 1, Figure 8 Moyenne et écart type dé$’C et 3N des

mangent les LMSA. plumes de (a) poussins et (b) adultes e6{¥} ets™N

_ des plumes de populations isotopiquement généss
En période de repos sexuel, toutes les de SA (noir) et LMSA (gris) de six localités dedéar

. . Austral (symboles différents).
populations de LMSA se nourrissent dans les
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eaux de l'océan Austral alors que les populatioasSé préferent les eaux subtropicales
(Figure 8 b, test de comparaisons multiples dedgemne des rangs, tous P < 0.0001). De la
méme maniere qu’en période de reproduction, les&Aourrissent donc plus au nord que les
LMSA. Une population, les SA de Gough, fait exceptia cette tendance générale, ses
oiseaux muent dans les mémes secteurs et sur @ies de méme niveau trophique que les
LMSA (test de comparaisons multiples de la moyeshe® rangs, tous P 0.653). Les ratios
isotopiques des plumes de toutes les populationisMigA et des SA de Gough présentent
d’'importantes variances, ce sont des populationtosguement généralistes. Suivant le
protocole établi (article 2), trois plumes supplé@mé&es par individus ont été analysées
(Figure 8 c¢) pour déterminer si les individus sentopiquement généralistes ou spécialistes.

Tableau ZTNW, WIC, BIC et WIC/TNW calculés a partir des mtiisotopiques en carbone et en azote (4
plumes par individus) de 5 populations isotopiquetnggnéralistes d’albatros fuligineux.

Species N TNW (%o) WIC (%o) BIC (%0)  WIC/TNW
(BBC/8™N)  (3¥C/8™N) (8C/8™N)  (5'%C /8™N)

Light-mantled sooty albatross

South Georgia 5 41/3.1 241719 16/1.2 s/
Kerguelen 10 9.9/5.2 47124 5.2/2.8 0.%/0.
Crozet 10 3.9/3.6 26/21 1.3/15 0.7/0.6
Marion 7 6.9/3.9 6.0/3.6 0.9/0.3 0.9/0.9

Sooty albatross
Gough 10 2.4/3.9 17127 07/11 0.7/0.7

Toutes les populations présentent des individuspsguement généralistes (Tableau 2)
avec deux zones d’alimentation préférentiellet érticle 3). Les plumes du groupe 1
correspondent a une alimentation antarctique gralement basée sur du krill et les plumes
du groupe 3 a une alimentation subantarctique esipdissons et céphalopodef 4rticle 3).
Les plumes du groupe 2 sont synthétisées lors daidaation de la zone antarctique et
subantarctique et présente donc des signaturespigoes en carbone et en azote
intermédiaires df. article 3). Il est également important de notemuxdesingularités.
Premierement, les plumes de SA de Gough du groupe firésentent pas des signatures
isotopiques aussi négatives que les différentesilpipns de LMSA suggérant qu'ils se
nourriraient dans des latitudes moins australesixi@emement, les plumes de LMSA de
Kerguelen ont des signatures en carbone extrémendgdtives. De telles valeurs n’ont
jamais été relevées dans les plumes des oiseauxTeless Australes er Antarctiques

Francaises méme pour des oiseaux se nourrisstomdedu continent antarctique (Cherel et
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al. unpublished data). Des plumes de manchots @&ds&li reproduisant a proximité de la
station australienne Mawson (67°S, 62°E) préserdentvaleurs aussi négatives, jusqu’a -
27.2%0 (Tierney et al. 2008). Les LMSA de Kergugbemirraient se nourrir dans ce secteur et

ainsi présenter des signatures isotopiques disSra#s autres populations de LMSA.
1.3.Conclusion
Les deux especes d’albatros fuligineux présentesisdgrégations latitudinales de leurs

aires d’alimentation. Les LMSA se nourrissent dades latitudes plus australes que les SA en
période de reproduction tout comme en période @®sresexuel.Les mécanismes de

ségrégation de ces especes jumelles reposent domc des différences de leur écologie

alimentaire tout au long de leur cycle de vieLes SA de Gough présentent, cependant, le

méme type de stratégies alimentaires que les LM$A&iode de repos sexuel, mais c’est
une localité ou seuls les SA se reproduisent. Lditsq'y a plus de compétition pour la

ressource, lorsque les SA se reproduisent en &llepiés adopteraient la méme stratégie que
les LMSA. A Amsterdam, les SA se reproduisent égale en allopatrie et présentent,

néanmoins, une niche isotopique subtropicale sigjas ». Cette localité se situe au nord du
front subtropical, les eaux avoisinant Amsterdamt slmnc des eaux subtropicales alors qu’a
Gough se sont des eaux subantarctiques. Ces emeimamts océanographiques distincts
pourraient influencer le comportement alimentaies &A mais d’autres investigations sont

nécessaires.

2. Variations intra-populationnelles des aires d’alimatation du

grand albatros

2.1.Introduction

En écologie, les individus d’'une méme populationtsmuvent considérés equivalents
et interchangeables suggérant de faibles variateria niche écologique et trophique de cette
population. Certaines études ont pourtant démamti la magnitude et lI'implication des
variations intra-populationnelles des modes dsdiiion des ressources étaient souvent sous-
estimées (Bolnick et al. 2003). De nombreuses éciele de plasticité des niches trophiques

d’'une population selon le sexe (Slatkin 1984), desses d’age ou les stades ontogéniques
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(Werner & Gilliam 1984, Polis 1984) ont, en effété dégagées illustrant I'importance des
différences de stratégies alimentaires entre labvidlus d’'une méme population. Ces
spécialisations individuelles ont dimportantes licgtions en écologie, évolution ou
conservation. La théorie suggere que les variatidasniche trophique au sein d’une
population affectent sa stabilité, la force des pétitions inter-spécifiques et sa capacité a se
diversifier et a générer de nouvelles espéces. ldofgtude des variations sexuelles - des
différences de distribution en mer entre les daxes de populations de grands albatros ont
été mises en évidence pendant la période de repagls(Weimerskirch & Wilson 2000,

article 2) et de reproduction (Weimerskirch et E993, 1997) -peu d'autres facteurs

pouvant engendrer des différences de comportemenkimentaire ont été dégagés chez les

oiseaux marins de I'océan Austral

Une campagne de prélevement de plumes et de santgiaeu lieu a Crozet sur un
grand nombre de grands albatros (N=211) de stthde, sexe et age différents pendant I'été
austral 2008. Le but de cette étude était d’utiliseméthode isotopique pour développer
I'examen des variations inter-individuelles a I'élib de la population pendant la période de
repos sexuel et de reproduction et de tester pitssfacteurs qui pourraient étre a I'origine de
ces variations (age, sexe, statut reproducteur)ceAjour, tous les échantillons n’ont
malheureusement pas encore été dosés, seulsitesisatopiques de 45 échantillonssing
(23 femelles et 22 méales) sont disponibles.

2.2.Résultats et discussion

Zone Zone Zone
Il appara’[t de nettes différence T Antarctique Subantarctique Subtropicale

sexuelles dans la signature isotopique (

males et des femelles (Figure 9 a, test .

A
Student, P < 0.0001 pour le carbone et F 514 { ) 80322;3.3
0.0001 pour lazote). Les femelleez12 | . ©
présentent des signatures isotopigt ©
supérieures aux males suggérant qu’elles L

@® Femelle
i 3 O  Male
nourrissent plus au nord. Le&C des 8 . . : :

-26 -24 -22 -20 -18 -1€

) ) 3"3C (%o)
alimentaton au nord de la Zzone Figyre 9Ratios isotpiques en carbone et en azot

; : , P sang de 45 grand albatros en fonction de leur sexe.
subantarctique jusqgu’en limite de la zone g g

femelles  décrivent, en effet, un
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subtropicale alors que ceux des méales une alimentplus au sud de la zone subantarctique
et en zone antarctique. La signature isotopiquazete des males est plus faible que celle des
femelles ce qui peut-étre lié a des differencesddames alimentaires ou plus probablement a
des différences d&'°N & la base du réseau trophique entre les diffésermtasses d’eau
(antarctique, subantarctique et subtropicale).

Pour chaque individu, le dernier statut reproductmnnu (reproducteur avec succes,
reproducteur malchanceux sur ceuf ou sur poussinreteproducteur) et celui de 'année en
cours (reproducteur avec succes, reproducteur aradelux sur ceuf ou sur poussin) ont éte
comparés aux signatures isotopiques en carbonen eizete de leur sang, aucun effet

n'apparait (Kruskal-Wallis, tous0.252).
2.3.Conclusion
Ces premiers résultats confirment les différenceseguelles de distribution en mer

déja relevées en période de reproductiofMWeimerskirch et al. 1993, 19917).n’apparait

néanmoins aucune relation entre le statut reproduetur précédent ou celui de I'année et

la zone d’alimentation ou le niveau trophique des r@ands albatros en période de

reproduction. Ces premiers résultats nécessitent néanmoinge ddéndu a un plus grand
nombre d’individus en incluant d’autres facteurscgptibles d’influencer des variations
inter-individuelles de comportement alimentairadst de développement, age etc.) pendant la

période de reproduction mais €également de repagbkex
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E- Conclusion

Dans cette partie biologique, de nouvelles conaaisss de I'écologie alimentaire des
oiseaux marins de l'océan Austral en période desepexuel et a long terme, ont été
apportéesCe travail illustre ainsi I'utilité_de la méthode isotopique pour résoudre des

problemes écologiques a différentes échelles sp&tmet temporelles.

A court terme, des plumes de grands procellariiformes vivantsévé récoltées pour
étudier leur écologie alimentaire en période deadyrction (plumes de poussins) et de repos
sexuel (plumes d’adultes) et ainsi évaluer I'impode des variations saisonnieres de leur
comportement alimentaire. La niche isotopique defgant été utilisée pour appréhender les
mécanismes de ségrégation trophique des commundioiésaux. Ces études a court terme
ont d’abord été menées en détail cher communauté d’oiseaux (Crozet)Le protocole
mis en place dans l'article 2 a ainsi été validéwucas biologique, il a permis de dégager
trois grandes stratégies alimentaires. Certainpgces (1) demeurent dans I'océan Austral
quelle que soit la période de I'année, d’autrem@arrissent dans cet océan en période de
reproduction et migrent en secteur (2) océaniqurrgpical ou (3) néritique en période de
repos sexuel. L'intérét principal de ce protocoéside dans sa capacité a évaluer les
variations intra-individuelles de comportement &itaire et a éviter la description erronée de
zone d’alimentation par intégration des ratiosap@ues de plusieurs zones d’alimentation
(cf. article 3).

Puis les études a court terme ont été développéeplas large échelle spatialeLes
plumes d’adultes et de poussins ont été échamiélerdans différentes localités de I'océan
Austral pour comparer les niches isotopiques dpsces de différentes origines. En période
de repos sexuel, une espéce semble avoir le mgaedy comportement alimentaire quelle
gue soit son origine. En période de reproductien,dffinités alimentaires des especes sont
similaires dans les différentes localités du secteudien, mais présentent de légéeres
différences avec les oiseaux de Géorgie du Sude G#tide a large échelle spatiale a
eégalement permis de valider les trois stratégigsesitaires mises en évidence a Crozet sur
d’autres especes et localités. Enfin, des difféesrmbe comportement alimentaire entre les
especes a reproduction annuelle et biennale omtégiEgées. Les espéces annuelles semblent
se nourrir dans des secteurs plus productifs quiedpéces biennales ce qui leur permettrait
de muer et de recouvrir une bonne condition cotfgdans un intervalle suffisamment court

pour ne pas différer leur reproduction.
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A long terme, les plumes de spécimens de manchots conservédetamusées ont été
récoltées et comparées aux plumes actuelles padieétde possibles évolutions de leur
écologie alimentaire sur plusieurs décades. Cemaois ont ainsi été utilisés comme bio-
indicateurs écosystémiques afin d’élucider les gseus sous-jacents aux corrélations
observées entre variations populationnelles etatrans des facteurs physiques de leur
environnement. En secteurs subantarctique et fqibalp les oiseaux auraient été affectés,
dans les années 1970, par une réduction de la @it primaire (variations eB*>C) et
donc de la disponibilité de leurs ressources plouge par des changements de régime
alimentaire &N stable). En secteur antarctique, les variatiomgpdpulations ne sont pas
reliées & des variations de productivité primaitede régime alimentairedN et &°C
stables), d’autres processus biologiques sont aieea.

De la méme maniere que dans la partie méthodologiau une réflexion globale sur

les apports et les limitations de la méthode indicte des isotopes stables a été menée

parallelement a l'interprétation des résultats et sra présentée en discussion générale.
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A- Synthese et perspectives méthodologiques

Les isotopes stables servent de traceurs naturalsgbserver, décrire et comprendre la
circulation des éléments dans la biospheére ; ilemptent, par exemple, d'étudier les
connections écologiques des biocénoses (Fry 20@Gnéthode isotopique permet de définir
les zones d’alimentation et les niveaux trophiges consommateurs (dont les oiseaux), car
'abondance de certains isotopes varie peu le kmgéseau trophique mais présente des
distributions géographiques particuliéres (hydr@géaxygene, carbone) alors que celle
d’autres éléments croit le long du réseau troph{gaete). Il existe néanmoins de nhombreuses
sources de variations isotopiques pouvant altét@pplication de ces postulats. La
compréhension de ces sources de variations néreafest connaissances approfondies en
chimie, physiologie et écologie. Ces connaissaataad rarement disponibles, de nombreuses
hypothéses ont été émises pour pouvoir appliquge cecthode indirecte. Certaines de ces
hypothéses ont été jugées, parfois a juste tiop, ftagiles. Depuis le développement de son
utilisation dans les années 1970, de nombreux urawathodologiques ont donc vu le jour
afin d’appliquer la méthode isotopique de manidus fiable (Kelly 2000). Certains auteurs
ont, par exemple, étudié les différents taux deugallement des tissus d'oiseaux (Hobson &
Clark 1992a), le taux de fractionnement isotopign&re diverses espéces d'oiseaux et leurs
proies (Hobson & Clark 1992b, Mizutani et al. 19B2arhop et al. 2002, Becker et al. 2007)
ou les variations spatiales des ratios isotopiqBesven et al. 2005, Quillfeldt et al. 2005,
Cherel & Hobson 2007). D’autres auteurs ont étlidféet de I'age, du tissu (Quillfeldt et al.
2008a), de I'état nutritionnel (Hobson et al. 19G8Bgrel et al. 2005a), de la concentration en
lipide (Kojadinovic et al. 2008) sur les conceritras isotopiques des tissus d’oiseaux. Dans
I'objectif d’améliorer la fiabilité de la méthodet pour limiter les biais dans linterprétation
de nos données, les hypotheses les moins étaypeawnt engendrer le plus d’erreurs dans
I'étude isotopique des tissus d’oiseaux marins'agéln Austral ont été testées et publiées.
Trois hypotheses majeures ont ainsi été veérifielesix ont fait I'objet principal d’'une
publication (articles 1 et 2) et la derniére asgamise, combinée a des résultats biologiques
(article 5).
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1. Les *°C de référence des différentes zones alimentairessloiseaux

marins de I'océan Austral

Les valeurs e>C des tissus d'oiseaux marins sont susceptiblepréeiser dans
quelles masses d’eau ils s’alimentent, mais ungeépacalable essentielle est de définir la
valeur isotopique en carbone de référence de chagqsse d’eau a partir des tissus de ces
oiseaux. Dans I'océan Austral, ces valeurs de eéafdr n'avaient jamais encore été validées
de maniere directe par le suivi satellitaire degets alimentaires des oiseaux. Durant ce
doctorat, nous avons confirmé que les différentassas d’eau de I'océan Austral possédaient
une signature isotopique en carbone propre quetseuvait dans les tissus des oiseaux et en
avons caractérisé les valeurs (gradient latitudindicle 1). Chez les oiseaux marins, la
principale source de variations d®sC, outre des zones d’alimentation distinctes, esype
de tissu considéré. Nous avons essayé de contedleffet et des valeurs de référence ont été
décrites pour chacun des trois principaux tissubsés lorsque lI'on étudie I'écologie
alimentaire des oiseaux (les plumes, le sang &tk plasma, Tableau 3). Ces valeurs sont,
de plus, applicables aux deux principaux ordresisdaux de l'océan Austral, les

procellariiformes (albatros, pétrels) et les sphéformes (manchots).

Tableau 3 Estimation des ratios isotopiques en carbone dé&redfe des deux principaux fronts de I'océan
Austral définies a partir des trois principaux typde tissues utilisés pour étudier I'écologie afitage des
oiseaux marins.

Front polaire Front subtropical
Plasma ~ -22.7%0 ~ -20.2%o
Sang total ~ -22.5%0 ~ -19.7%0
Plumes ~ -21.2%o0 ~ -18.3%o

Nous n'avons pas trouvé de relation entre3fé€ des tissus de WA et la longitude. Les
LMSA adultes de Kerguelen présentent, néanmoirs,vdkeurs extrémement négatives que
nous n'avons retrouvées chez aucune autre espegeadéds procellariiformes. Ces valeurs
caractérisent sans doute la zone océanique dédraes latitudes au sud de Kerguela. (
section D.1 de la partie biologique). Il est tofai envisageable que 165°C ne varient pas
de maniéere systématique en fonction de la longjtades qu'au sein de chaque masse d’eau,
il existe des sous-systémes aux ratios isotopigtemes. Ce manque de données amoindri la
précision de la méthode isotopique, seules tr@adgs régions bio-géographiques (AZ, SAZ,
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STZ) aux 83C distincts ayant été, jusqu’ici, identifiées. Lorde campagnes
océanographiques, la détermination systématiqueratéss isotopiques en carbone de la
matiere organique particulaire d’échantillons d'@aélevés le long de « transects » (Trull &
Armand 2001) longitudinaux permettraient d’évalagec précision d’éventuelles variations
longitudinales de&'*C. Une fois ces tendances obtenues, des valeuésétence & partir des
tissus d’oiseaux de ces sous-systemes permettagerdractériser avec plus de précision les

zones alimentaires des oiseaux marins de I'océatr&u

2.La validé du protocole pour I'analyse isotopique de plumes de

procellariiformes

L’application du protocole mis en place dans I@€i2 a des cas biologiques (articles 3
et 4) a démontré son utilité pour approfondir leamaissances de I'écologie alimentaire des
oiseaux marins hors période de reproduction. Soimginalité réside néanmoins
essentiellement dans le fait qu’aucun protocoler fanalyse isotopique des plumes prenant
en compte la variabilité intra-individuelle de Isuratios isotopiques ou les effets de ces
variations sur les résultats obtenus n’étaientatigges. La mue des procellariiformes adultes
n'est pas synchrone, la synthése de I'ensemblepligses de couverture couvre une trés
longue période (au minimum plusieurs mois). Dangde de populations isotopiquement
généralistes, différentes plumes ont alors la pdeéi de présenter des ratios isotopiques
distincts révélant les différentes zones alimeasagu niveaux trophiques lors du repos sexuel
de ces populations. Si la population est isotopitpre généraliste, le dosage de plusieurs
plumes par individu peut donc constituer un avamtefy LMSA et GHA dans les articles 3 et
4). Dans le cas contraire, si les plumes d’indigidiune méme population ne présentent pas
de variations isotopiques, on peut en déduire gympulation est isotopiquement spécialiste.
Ce protocole a ainsi permis d’obtenir des inforovadi sur la spécialisation ou le généralisme
des populations et des individus.

Cette synthese successive des plumes peut égalé&tmend I'origine de biais dans
I'analyse des données isotopiques. Le protocolséijusqu’a présent consistant a mesurer la
signature isotopique d’'un lot de plumes homogémréigBearhop et al. 1999, Cherel et al.
2000a, Hedd & Montevecchi 2006, Cherel et al. 2008bque effectivement, dans le cas de
population généraliste, d’intégrer la signaturedpamue de plusieurs aires d’alimentation.

Les ratios isotopiques résultants ne corresponaraienc a aucune réalité biologique et les
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interprétations des aires d’alimentation ou deseaninx trophiques pourraient se révéler
faussesdf. article 3). Ce biais potentiel souligne l'intécBttiliser le protocole mis au point
au cours ce cette these consistant a mesurer hatgig isotopique plume par plume. A
I'inverse de celles des adultes, les plumes degpamgisont synthétisées de maniere quasi-
synchrone. WIC est donc par définition quasi nellene peut étre estimée correctement ; la
variance des ratios isotopiques observée entngolessins est alors liée essentiellement a des
différences de comportement alimentaire entre tegles ou parents des poussins, ce que
nous avons observé chez les WCP.

Lors de la soumission de l'article 3, quelques tatmdns au protocole établi ont été
mises en avant nécessitant de modérer les contfusipie nous pouvions apporter.
Premierement une hypothése assez forte lorsque I'on utilisen&hode isotopique est la
nécessité d’avoir des ressources (habitats ou g)rpieesentant des signatures isotopiques
distinctes. Dans le cas contraire, des populatiprésentant des régimes alimentaires
différents auront des signatures isotopiques emeagimilaires ¢f. plumes de poussins de
LMSA et WCP dans l'article 3). Dans tout ce mémpoireus avons donc toujours utilisé les
termes de niche isotopique et non de niche troghigusque I'on exploitait les données
isotopiques afin d'éviter toutes confusions a cesau. De la méme maniére, le terme de
spécialisation isotopique a toujours été préféréelai de spécialisation trophique car des
individus qui se nourriraient sur une longue péiddmporelle d'un mélange de proies
similaire présenteraient de faibles variations riméividuelles des rations isotopiques de
leurs tissus méme si ces proies ont&aXN différents. Un individu isotopiquement spéciaist
peut donc étre trophiquement généraliste (MartdezRio et al. 2009)Deuxiemement ne
connaissant pas le déroulement exact de la mugldeses de couverture des adultes de
procellariiformes (chronologie, durée), nous nevoms déduire que les valeurs isotopiques
ou les tailles de niche trophique (TNW) décritesdies articles 3 et 4 refletent I'ensemble de
la période de repos sexuel. Nos données semblpenhdant cohérentes avec les premiers
résultats obtenus par des systemes électronigues sur les oiseaux (GLS), mais il est plus
correct de limiter nos conclusions a la périodende que I'on peut considérer comme un bon
indicateur de la période de repos sexuel mais melfed comme son égalroisiemement les
plumes de poussins nous ont permis de révéler pésiatisations alimentaires chez les
adultes de WCP au moment de la reproduction, sptieialisation ne s’étend néanmoins que
sur la période de croissance des plumes. Le tawralssance des plumes de poussins (et

d’adultes) de procellariiformes n’a malheureusemanmtais été déterminé, les études sur la
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mue s’étant focalisées sur les primaires d’adultesst donc difficile de déterminer la durée
pendant laquelle les adultes de WCP présentertaegortements alimentaires différents.

Afin de ne plus étre limité dans I'extrapolatiomigorelle des résultats isotopiques des
plumes de poussins et d’adultes, il serait doneréstsant’approfondir les connaissances
sur la mue des procellariformes La date d’initiation de la mue, sa durée, le taex
croissance et la chronologie du renouvellement diférents types de plumes sont des
informations indispensables afin d’élargir les dosmns apportées dans cette thése. Des
comparaisons inter-spécifiques semblent égalemeitdessaires, certaines especes ne
possédent, en effet, que quelqgues mois pour mu&P(WBBA, etc.) d’autres plus d'une
année (LMSA, GHA, etc.), et certains poussins somancipés en trois mois (WCP), d’autres
en plus de huit mois (WA). Il est important de sgnér que la mue des plumes de poussins
est relativement aisée a étudier en comparaisola deue des adultes. Un passage et des
mesures régulieres au nid ou au terrier sont egeaaes pour les poussins, alors que les
adultes ne sont plus accessibles au moment dentewr; ils migrent a des milliers de
kilometres de leur localité dorigine. Les seulgliuidus en mue accessibles sont ceux
observés en mer (Brown 1990), ceux échouées sypldges (Cooper et al. 1991) ou ceux

capturés accidentellement sur les pécheries (Ec\2008).

3. Relations entre $'°C et productivité primaire, et entre §"°N et

gualité des proies

La méthode isotopique a également récemment digeatiafin d’élucider les causes de
variations historiques de populations (Thompsoal.e1995, Chamberlain et al. 2005, Becker
& Beissinger 2006, Hilton et al. 2006, article bgs ratios isotopiques en carbone et en azote
ont été respectivement utilisés comme indicategr\dgiations de productivité primaire du
milieu et de la qualité des proies consommeées.r€lasons, n'avaient, a notre connaissance,
jamais été réellement validées. Bien que nous mayme deux années d’étude et six especes
de manchots, nos résultats semblent confirmer guedductivité du milieu soit reliée aux
813C des tissus de prédateucs. @rticle 5). La seconde relation n’a malheureusémarétre
testée durant ce doctorat car nos données étaiguffisantes. Quelques études ont relié le
8N & la condition corporelle des poussins (Forerale2002, Cooper 2003) mais aucune
encore n'a validé la relation entsé®N, la qualité des proies et le succés reproducteer.

plus, bien que les poissons pélagiques (consommsateaondaires et tertiaires) semblent étre
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des proies privilégiées par les oiseaux marins, afganismes de plus faibles niveaux
trophiques (consommateurs primaires) sont égaleprevilégiées par certains prédateurs. Le
krill peut, par exemple, présenter une composidmergéetique plus importante et donc
potentiellement constituer une proie de meilleutalite pour les oiseaux que certains
poissons pélagiques et benthiques (Barrera-Oro)2@ant donné le potentiel des études
isotopiques a long terme, il serait intéressankplwer la validité de cette relation en
combinant des études isotopiques, démographiquesodtenus stomacaux et d’analyses
biochimiques (contenus en lipides et protéinesgretrgétiques des proies consommeées. La
qualité énergétique et I6$°N des proies consommées pourraient étre égalernemarées

au succes reproducteur et a la condition corpodeeadultes sur différentes années

B- Synthése et perspectives biologiques

1. Les variations saisonnieres de I'écologie alimenta des grands

procellariiformes

1.1.Les plumes de poussin

L’écologie alimentaire des grands procellariifornaiesl’'océan Austral est relativement
bien documentée pendant la période de reproduckesnsuivis Argos ou GPS ont, par
exemple, permis de déterminer avec précision l#rilision en mer des individus, le
couplage avec des sondes de températures stomdeatterminer le moment précis ou ils
se sont alimentés durant le trajet, la récupératies contenus stomacaux d’étudier leur
régime alimentaire, etc. Peu de nouvelles inforomationt été apportées sur cette période
durant cette thése. La détermination des ratiosopsques des plumes de poussins a
néanmoins permis d’observer de maniére tres visaelsynthétiquect. Figure 3.2 et 4.2) les
différentes stratégies alimentaires mises en phacees différentes especes pour alimenter
leur poussin et ce pour une méme année de reproduties mécanismes de ségrégation
trophique au sein des communautés de grands moifetimes pendant la période d’élevage
du poussin ont ainsi pu étre étudiés en limitagwventuelles variations inter-annuelles. De
tels travaux sont beaucoup plus lourds a mettielaare avec des méthodes directes en raison

du codt du matériel, de la quantité de travaileteain et d’analyses des données. La méthode
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isotopique a également permis d’apporter de noeweahformations sur le comportement
alimentaire des WCP en période délevage du poussos résultats suggérant des
spécialisations alimentaires a I'’échelle des adidtriples pendant cette période.

Le choix d'utiliser les plumes de poussins (arSckeet 4) a, en fait, essentiellement été
déterminé par notre intérét a obtenir des valewstopiques de référence aidant
I'interprétation des ratios isotopiques des plundéadultes. Pour le carbone, avant la
description des valeurs isotopiques de référence différentes masses d'eau par une
validation satellitaire (article 1), les ratios tigpiques de poussins d'especes dont la
distribution en mer était connue ont servi de vaaontrbles (article 3). Pour I'azote, des
valeurs de référence des différentes proies ouliffésents niveaux trophiques des prédateurs
sont également nécessaires afin de dériver desriafmns sur leur régime alimentaire car,
malgré un enrichissement quasi-constant & chaqueawitrophique, 1e8°N & la base du
réseau trophique sont variables dans I'espacerngtdsfficiles a déterminer (Schmidt et al.
2003). En comparant 163°N des plumes de poussins et leur régime alimen{&igoux
1994), ces valeurs peuvent étre obtenues. Combidesprécédentes études isotopiques des
prédateurs de l'océan Austral (Cherel et al. 200002a, 2007, 2008a, Cherel 2008),
linterprétation de*N de certaines populations en a ainsi été facillé@heureusement, la
plupart des especes de grands procellariiformegenhigrs de I'océan Austral, dans des zones
ou les signatures isotopiques en azote a la bas&sdau trophigue different. Sans ces valeurs
de base (rarement disponibles), la comparaisorddbisde populations se nourrissant dans
des secteurs difféerents est difficile (Post 20@2. manque de connaissances a limité nos
interprétations des valeurs isotopiques en azotelgrg la période de repos sexuel. Cette
limitation illustre parfaitement la nécessité dentr de solides connaissances sur
I'océanographie et la composition isotopique duiguilpour pouvoir appliquer la méthode
isotopique (Cherel et al. 2008b). Nous avons prépesdosage isotopique en carbone de la
matiere organique particulaire d’échantillons d’eptélevés le long de «transects »
océanographiquesf( section A.1 de cette partie), les ratios isotopgde I'azote pourraient
étre analysées de maniere relativement aisée allg@ra ceux du carbone, ce qui a
malheureusement rarement été réalisé dans I'océatrah (Trull & Armand 2001, Francois
et al. 1993)
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1.2.Les plumes d’adultes

Les zones de repos sexuel des oiseaux marins @EatcAustral demeuraient assez mal
définies et leur régime alimentaire quasiment imeorn point fort de cette these réside dans
I'apport d’informations sur I'écologie alimentairgdes grands procellariformes issus de
différentes localités de I'océan Austral en périalderepos sexuel. Neuf especes de grands
procellariiformes ont été étudiés, huit albatrodéa jaune, YNA, a sourcils noirs, BBA, a
téte grise, GHA, de Tristan, TA, dAmsterdam, AAligineux a dos clair, LMSA, fuligineux
a dos sombre, SA et le grand albatros, WA) et umniebda menton blanc, WCP) se
reproduisant dans six localités (Crozet, Kerguekemsterdam, Marion, Gough, Géorgie du
Sud). Le WCP a été inclut dans cette thése caédemte des capacités de dispersion et des
traits d’histoires de vie similaires aux albatro&/efmerskirch et al. 1999). Les ratios
isotopiques des plumes de pétrels géants subagteastet antarctiques devaient également
étre étudiés, mais leur mue s’initiant pendantaqale de reproduction (Hunter 1984), ils ont
été exclus de ce travail. Les différentes zonedintkatation pendant la période de mue

dérivées des valeurs isotopiques des plumes déslstint présentées de maniéere synthétique

dans la Figure 10.
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Figure 10: Carte synthétisant les informations obtenues sar Zenes d'alimentation des grands
procellariiformes au moment de leur mue. Les espé@ceeproduction annuelle (YNA, WCP, BBA) migrent e
secteur néritique alors que les espéces a repiodusiennales (WA, AA, TA, GHA, SA, LMSA) demeurent

essentiellement en secteur océanique (les fleddégpient la masse d’eau dans laquelle les espasestn
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Certaines espéces (LMSA, GHA, WA, SA) muent dans denes dont les ratios
isotopiques avaient préalablement été définisolartl), d’autres (BBA, WCP, YNA, AA,
SA) présentent de§C et &N trés élevés typiques de zones néritiques protesu de
latitudes plus basses. Le manque de valeurs denéfdes$™C etd'°N des eaux au nord de
'océan Austral a rendu difficile la localisatiomégise de ces zones. Les quelques données
disponibles sur I'écologie alimentaire des grandecgllariiformes hors période de
reproduction (GLS, reprises de bague) ont alors néigessaires pour identifier la zone
géographique correspondant & &% et 3°N. Il reste néanmoins deux populations (AA,
SA) dont les ratios isotopiques n'ont pu étre chtés a aucune zone géographique
particuliere. |l apparait a nouveau indispensalelalévelopper I'étude océanographique des
variations spatiales des ratios isotopiques a $& ol réseau trophique pour toutes les zones
océaniques et néritiques au nord de I'océan Australe comparer, comme nous l'avons fait
dans l'article 1, le suivi des prédateurs et leevalisotopique de leurs tissus (Phillips et al.
2009).

Sur la figure 10, il est important de souligner@ée majeur des eaux subtropicales et de
trois zones néritiques (plateau ouest sud-africaiateau patagonien et plateau australien)
pour la mue des grands procellariiformes de I'ocfastral. Seules deux espéces et une
population demeurent dans I'océan Austral en péribel repos sexuel (GHA, LMSA, SA de
Gough), la majorité des espéces muent, en effatebars de ces eaux, certaines préférant les
eaux océaniques subtropicales (SA, WA) et d’adae®aux néritiques (YNA, WCP, BBA).
Ces zones au nord de I'océan Austral sont le liedethses activités de péche qui engendrent
une mortalité massive de ces espéeces d'oiseawnsn@ruck et al. 2003). Au vue de leur
spécialisation sur ces zones géographiques, ces d@vraient faire I'objet d’'une attention
toute particuliere pour la conservation de ces @speenacées (BirdLife International 2008).
Il est également intéressant de noter que lesreiffés especes présentent le méme type de
stratégies alimentaires en période de repos sajuadle que soit la localité dans la quelle
elles se reproduisent (sauf les SA de Gough).

Hormis deux especes (GHA, LMSA) et les SA de Goughtes les autres populations
de grands procellariiformes se reproduisant dansédn Austral présentent donc des
variations saisonnieres marquées de leur zonentaliation. Ces variations saisonnieres
pourraient étre le résultat de deux phénomenemi@rement, I'hiver austral est réputé pour
sa rigueur tant climatique que trophique (KottmeSeSullivan 1987), les espéces qui ne

possedent qu'un hiver pour muer (Figure 11, BBA, RyYnigrent, en effet, en dehors de
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'océan Austral. Deuxiemement, ces ségrégationmedltaires pendant la période de
reproduction et de repos sexuel pourraient permeattr limiter les compétitions intra-
spécifiques entre les oiseaux a statuts reprodisctifierents. Une espece biennale, dont la
durée de repos sexuel et de reproduction sont a'uohacune (Figure 11, WA), migre, en
effet, en secteur océanique subtropical. En cores@a) lorsqu’une partie de la population de
WA se reproduit et se nourrit majoritairement ectesgr subantarctique, I'autre est en repos
sexuel et s’alimente en secteur subtropical. Le engphénomene de réduction des
compétitions intra-spécifiques peut étre avancé pesiespeces qui demeurent dans l'océan
Austral (LMSA, GHA, SA de Gough). La durée de laipde de repos sexuel de ces espéces
est plus longue que celle du grand albatros (envi®mois) et la reproduction est plus courte
(un été austral) (Figure 11). Ces différentes esp@ossedent également la méme stratégie
alimentaire assez particuliere en période de reggasiel. Leurs individus présentent deux
types de comportement ; ils se nourrissent a lRdai Antarctique essentiellement de krill et
en zone subantarctique certainement d’un meélangmideons et céphalopodes (article 4). |l
est trés peu probable que ces individus se noentigkans les eaux antarctiques I'hiver au vu
de la barriére physique que constitue la glace elepour leur prospection, ils doivent donc le
faire lors de I'été de leur période de repos sexDerant cet été, une autre partie de la
population se reproduit et, pour les GHA et SA deu@gh, s’alimente en secteur
subantarctique et, pour les LMSA de Géorgie du Staljmente également en secteur
antarctique mais a un niveau trophique supérieuélgnge de poissons, crustacés et
céphalopodes). Il apparait donc une ségrégatigitjae des individus reproducteurs et non-
reproducteurs. Dans ce contexte, il faut néanmpiésiser que, pendant la reproduction, les
populations de LMSA de Kerguelen, Crozet et Mareffectuent des trajets longs en
Antarctique et des trajets courts autour de letorge. Il est donc difficile de conclure a une
complete ségrégation trophique des reproducteursreteproducteurs pour ces populations.

De maniére intéressante, les premiéres donnéesnilidgs sur les zones d’hivernage
des manchots suggérent des stratégies alimentdifésrentes a celles des grands
procellariiformes présentés ici. Les différentepéeses de manchots semblent, en effet,
demeurer dans I'océan Austral tout au long de Een(Cherel et al. 2007, Bost et al. 2009),
ceci pourrait étre lié a leur plus faible capadigdispersiondf. Introduction générale).
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Figure 11 Schéma représentant le cycle de vie « simplifies grands procellariiformes se reproduisant dans
'océan Austral étudiés dans cette theése. Lestfas représentent les périodes de repos sexiles &taits plus
épais celles de reproduction.

2. Les variations a long terme de 'écologie alimenteg des manchots

La méthode isotopique nous a permis d’obtenir desmations inédites sur I'écologie
alimentaire des prédateurs marins sur les derngiesnnies, ce qu’aucune autre technique
n'est capable de réaliser. Nous avons ainsi retls variations des ratios isotopiques en
carbone des oiseaux indiquant des variations dauptivité primaire de I'océan Austral, ce
qui pourrait expliquer les mouvements de populatibeervés. Dans I'article 5, nous avions
choisi des oiseaux (les manchots) dont la capafgtdlispersion est limitée afin de bien
distinguer les effets de la productivité primaires drariations de zones alimentaires sur les
valeurs de5*°C. La seconde guilde d'oiseaux, celle des prodétiemes, a des capacités de
dispersion bien plus importante ; en liaison aves thodifications de leur environnement,
elle pourrait donc avoir changé d'aires d’alimeiotat On peut trés bien imaginer, par
exemple, qu’un réchauffement des eaux de surfaoespoles oiseaux de I'océan Austral a
s’alimenter plus au sud. Aprés avoir quantifié féefde la productivité primaire grace aux
plumes de manchots, il serait donc possithietudier d’éventuelles modifications de la
distribution des procellariiformes en dosant ldorasotopique en carbone des plumes de
spécimens conservés dans les musées. Les popslateomprocellariformes ont, de plus,
également connu de profondes modifications dedéarographie (Weimerskirch et al. 2003,

Delord et al. 2008). Malheureusement peu de gramdsellariiformes sont conservés au
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Muséum d’Histoire Naturelle de Paris (pour nos espe N=57, Jaeger et al. unpublished
data), il serait donc nécessaire d’étendre la rebeea d’autres musées (Smithsonian ou
American Museum of Natural History aux Etats-Unidatural History Museum en

Angleterre, Australian Museum en Australie etc.).

C- Comparaison des méthodes directes et indirectes

1. Les méthodes directes d’étude de I'écologie alimexte des oiseaux

marins en période de repos sexuel

Les précédentes données disponibles sur I'écoklgieentaire des oiseaux marins de
I'océan Austral en période de repos sexuel ava@enapportées par les observations faites en
mer (Stahl et al. unpublished data, Hyrenbach et2@D7) et les reprises de bagues
(Weimerskirch et al. 1985). Bien que ces donnéessnaent été utiles pour replacer
spatialement certaines valeurs isotopiques desqsdute procellariiformes, les observations
faites en mer ne permettent pas d’obtenir des nmditions sur les individus tels que leur
origine, leur age ou leur statut reproducteur. legsises de bagues se limitent, quant a elles,
généralement aux zones cétieres et ne révélentmhmita distribution globale des individus ;
elles demeurent, de plus, assez anecdotiques. Deelies techniques directes ont alors été
développées depuis quelques années, de petitaicapie lumiere (GLS, « Global Location
Sensing ») permettent, grace a la durée du joarl'&eure du midi solaire, de déterminer la
latitude et la longitude de la position d’'un anin@lec une précision d’environ 180km
(Phillips et al. 2004). Grace a la taille de cepaapils (<10g) et a leur autonomie, ils ont été
fixés aux oiseaux marins partant pour leur migratmost-reproduction et ont permis de
retracer avec succes leur distribution en mer panidapériode de repos sexuel (Gonzales-
Solis et al. 2007). Quelques données sur la digioib hivernale des oiseaux marins de
'océan Austral fournies a partir de ces GLS s@nprésent, disponibles dans la littérature
(Croxall et al. 2005, Phillips et al. 2005b, 20@607), mais trés peu encore concernent les
oiseaux des Terres Australes et Antarctiques Fiseg@Weimerskirch & Wilson 2000, Bost
et al. 2009). Cette technique est assez révoluiomrelle permettra dans un avenir proche de
connaitre avec precision les zones d'alimentaties diseaux marins. Elle pourra, par

exemple, mettre en évidence des ségrégations lmiiggles des aires d’alimentation des
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especes provenant de différentes localités que n@ay®ns pu mettre en évidence avec la
méthode isotopique. Cette technique ne peut néasnpas encore étre utilisée sur les plus
petites espéces de procellariiformes (petits tpdtrel plongeurs, prions), les capteurs étant
encore trop encombrants. L'application de la méthagbtopique a ces petites especes

pourrait donc se révéler particulierement inténetesa

2. La méthode des isotopes stables

2.1.Une faible précision

La méthode isotopique est beaucoup moins précismemeéthode directe ; elle permet
de définir les masses d’eau d’alimentation et igsaux trophiques des oiseaux marins sans
préciser les déplacements a fine échelle spattaleseespeces proies consommées. Cette
méthode ne peut étre aussi précise que les tedmidjpectes modernes car les processus
responsables des variations isotopiques se placdarge échelle spatio-temporelle. Ce
manque de précision est, également, relié a nofeommaissance des variations spatiales
océaniques des ratios isotopiques en carbone etzete. Nous avons déja insisté sur la
nécessité de développer l'étude océanographique vaemtions spatiales des ratios
isotopiques a la base du réseau trophique ou dgarem comme nous l'avons fait dans
I'article 1, le suivi des prédateurs et la valaatopique de leurs tissusf.(sections A.1 et B.1

de cette partie).

2.2.Une méthode multi-factorielle

La méthode isotopique permet une approche multcfesdle de I'écologie alimentaire
des oiseaux marins, en intégrant les informatiemsuse échelle temporelle (choix du tissu),
spatiale (isotopes stables du carbone), mais &ogdiique (isotopes stables de I'azote), de la
zone ou ils se sont nourris. L'obtention d'un résulsimilaire avec la méthode directe
nécessite la multiplication des appareillages. udét de la zone d’alimentation se fait
généralement par la pose de balises ou de « logg@&sur un suivi temporel, les méthodes
ne sont pas les mémes en été (ARGOS) et en hiued)(&es méthodes ne définissent, de
plus, que la distribution en mer des individus @b feur zone d’alimentation. Pour connaitre

le moment précis de I'ingestion de la proie, iltfaaupler aux balises un capteur thermique
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stomacal (Weimerskirch et al. 1994). Les inform@gidrophiques ne pourront, enfin, étre
apportées que par une analyse du bol alimentailtideau a son retour a la colonie. On
constate ainsi que I'échantillonnage par les méhatirectes peut se révéler plus colteux et
plus intrusif pour I'animal que la simple colleatie plumes ou de sang pour le dosage
isotopique. Ces techniques directes représentealerégnt des manipulations de terrains
contraignantes qui limitent le nombre d’échantio\ I'inverse, un plus grand nombre
d’individus peut étre échantillonné avec la méthodkrecte puisqu’elle est peu codteuse et
facile & mettre en place sur le terrain, ce quinatrde travailler a I'échelle de la population ce
qui est rarement réalisable avec les techniquessigiaes (Webster et al. 2002, Lindberg &
Walker 2007).

2.3.Une méthode multi-échelle

La méthode isotopique permet également une approullig-échelle de I'écologie
alimentaire des oiseaux marins grace a la consenvee I'information alimentaire dans les
tissus métaboliquement inertes et a I'intégrat@ngorelle variable de I'alimentation dans les
différents tissus métaboliquement actifs de cedagistirs. En un seul événement de capture,
le prélevement de différents tissus permet d’étutbeologie alimentaire des oiseaux marins
sur différentes échelles temporelles (plasma, csdoiguin, plumes). La méthode indirecte
permet également d’étudier la variabilité alimemtaintra-individuelle au sein d’'une
population ce qui est assez lourd a réaliser aa®enéthodes directes (Bearhop et al. 2004).
En effet, en prélevant différents tissus d’un mémgividu aux taux de renouvellement
variables, I'alimentation de I'individu sur différees périodes temporelles peut étre comparée.
Si les tissus présentent des signatures isotopgjomigires, les individus sont isotopiquement
spécialistes, a linverse, s’ils different, les iindus seront isotopiquement généralistes
(Bearhop et al. 2004). Les variabilités intra-indielles des stratégies alimentaires a court
terme (variabilité saisonniere) ou a plus long &i(variations interannuelles ou tout au long
de la vie d’'un individu) peuvent ainsi étre étudidBearhop et al. 2004). Les notions de
qualité individuelle, questions clés dans I'étude licologie de ces prédateurs peuvent
également étre abordées en comparant les ratidepigoes sur plusieurs saisons de
reproduction et leur succes reproducteur assoeig tissus métaboliguement inertes peuvent,
de plus, se révéler particulierement utiles car diwegistrent et conservent les ratios

isotopiques de l'alimentation au moment de la sgs¢hde ce tissu. Cette caractéristique nous
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a permis de remonter le temps et d'étudier lesatiaris a long terme de I'écologie
alimentaire des manchots de lI'océan Austral afiélutider les causes des mouvements
historiques de leurs populations (article 5). ksmpettent, enfin, de suivre les variations de
'alimentation sur toute ou une partie de la vie lkimal en séquencant un tissu
métaboliguement inerte a croissance réguliere vilegsses d’'otarie révelent par exemple les
variations saisonnieres de leur niche isotopiquekisieurs années successives (Cherel et al.
2009).

3. Des méthodes complémentaires

Les deux types de méthodes n’ont pas vocation areggge méme type d’informations.
Les méthodes directes permettront d’étudier lestégies alimentaires des oiseaux a fine
échelle. Les variables physiques de leur envirommepeuvent, par exemple, étre comparées
a leur zone de prospection alimentaire pour déteensi ces prédateurs utilisent des habitats
aux caractéristiques océanographiques particul@rda disponibilité de leur proie serait plus
importante ¢f. article 6) Les méthodes directes peuvent égalempemhettre d’utiliser les
oiseaux marins comme indicateurs de la distributi@meurs ressources en combinant le trajet
alimentaire d’'un individu et la récupération de $mh alimentaire a son retour a la colonie
(cf. article 7). La méthode isotopique est une méthodégrative, elle fournira une
information moins précise, mais synthétique car pirmet de travailler a différentes échelles
spatio-temporelles sur différents aspects de laentoophique des populations. La figure 4.2
(cf. article 4) est un bon exemple de la multiplicigs dnformations fournies par la méthode
isotopique. En une seule figure, c'est-a-dire dirpdes mémes mesures, mémes échelles et
surtout des mémes individus, on peut obtenir diesrmations sur la zone d’alimentation et le
niveau trophique de différentes especes provenantlifférentes localités en période de
reproduction et de repos sexuel.

Les méthodes directes et indirectes offrent I'opputé d’obtenir des informations
complémentaires. L'utilisation en paralléle desxdgges de méthodes permettrait, en effet,
de suivre les variations spatio-temporelles deol@gie alimentaire des oiseaux marins sur de
multiples échelles (journée, mois année, la viendhdividu ; latitude et longitude a large,
méso et fine échelle), sur un grand nombre d’imllisiafin d’extrapoler les interprétations a
I'échelle de la population. La combinaison des dew&thodes permet ainsi d’optimiser la

quantité d’'informations récoltées, peu d’étudespmnirtant profité des avantages du couplage
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des deux techniques. Ce genre d’investigation rdstee a développer dans l'avenir. Par
exemple, la pose d'un GLS et le prélevement de etudnla récupération de I'appareil permet
a la fois d’étudier la distribution globale desiindus en période de repos sexuel, leurs zones

d’alimentation et leurs niveaux trophiques (Phdlgt al. 2004, Bost et al. 2009).

D- Conclusion

Durant ce doctorat, I'écologie alimentaire de nestheces de grands procellariiformes
sur différentes localités de I'océan Austral a étdédiée. Nous avons également apporté de
nouveaux éléments sur les causes sous-jacentemiigsons historiques des populations de
manchots. De nouvelles informations biologiques ansi été apportées pour compléter les
études menées sur I'écologie alimentaire des atsewmuins de I'océan Austral. Cette these
illustre la relative facilité avec laquelle la métle isotopique permet de mener de nombreuses
études a différentes échelles spatiales et tenipsrélette thése nous a également permis de
mener une réflexion plus globale sur les limitagicgt avantages de la méthode isotopique
ainsi que sa complémentarité avec les méthodestelreNous avons, en particulier, souligné
la nécessité d’approfondir les connaissances désurgaisotopiques de référence des
différentes masses d’eau océanique et de la mugrdeds procellariiformes afin d’améliorer
la précision de la méthode. Nous avons enfin p@gbétendre les études saisonnieres aux
plus petites especes d'oiseaux volants de l'océastrAl dont la distribution hivernale
demeure quasiment inconnue, et les études a longeta la famille des procellariiformes
dont les populations ont également connu de praf®nahodifications sur les dernieres
décennies.

Pour finir, une importante collection de plumes stdnées de nombreuses especes
d’oiseaux marins de I'océan Austral (16 especesyqrant de différentes localités (sept iles)
et couvrant une période temporelle assez vastd§86 a 2007) a été assemblée durant ce
doctorat. Cette collection pourrait étre la basétutles autres qu’isotopiques. Les oiseaux
marins ont, par exemple, été utilisés comme indigat des contaminations de
I'environnement marin par les métaux lourds ou ttesi polluants (Thompson et al. 1992,
1993, Monteiro & Furness 1995). Les métaux louraist,sen effet, des éléments tres mal
excrétés qui s’accumulent le long du réseau tramghiget engendrent certains
disfonctionnements des organismes occupant le lutla chaine alimentaire. La

concentration en métaux lourds dans les plumessaboix étant un bon indice de la
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contamination du systéeme marin (Furness & Campmu$887), le niveau de contamination
actuel de l'océan Austral pourraient étre évalugsiague ses variations longitudinales
(secteurs indien et atlantique) et latitudinaleonés antarctique, subantarctique et
subtropical). La comparaison des concentrationmétaux lourds des plumes de museées et
actuelles permettrait enfin de suivre I'évolutiastarique des contaminations et de I'impact

des activités humaines polluantes.
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1. Abstract

The distribution and behaviour of foraging seabiede strongly dependent on the
physical features of the ocean. However few stutige been carried out on the factors
influencing the at-sea distribution of penguinspiiestheir key role in the marine ecosystems.
We have studied the foraging distribution of sételiracked Adélie penguins over three
consecutive summers (2004, 2005 and 2006) at Dubdhille (Adélie Land, Antarctica)
in relation to hydrological characteristics. Oceguaphic surveys were performed at the same
time in the penguins’ foraging range. Their foraghabitat showed interannual variations in
relation with changes in water density. The bimsdfed preferentially in denser seawater but
also, on a smaller scale, in colder waters. Ovigpalhguins concentrated their foraging effort
at the edges of a wide inner shelf depression dpetine north to oceanic waters. This
foraging habitat corresponds to sectors where thejor preys,Euphausia superband
Pleuragramma antarcticuphave a high probability of being found.

Keywords: Adélie penguin, Seabird; Foraging, Sea surfac@éeature, Sea surface density,

Bathymetry.
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2. Introduction

Seabirds forage in a highly heterogeneous phyaitdlbiological environment. Marine
resources are patchily distributed over large amas$ physical features show important
variations on different spatial and temporal scalesiation of biomass in the pelagic zone is
dependent on the spatio-temporal scale of oceaatufes. How seabirds cope with this
heterogeneity has been extensively debated. Asgmhes have shown that seabirds forage
preferentially in areas where physical processesearedictably located aggregations of
preys (Hunt et al., 1999; Van Franeker et al., 200@tté et al., 2007). For flying birds,
predictability of marine preys appears to be highte large- (more than 1000km) and
mesoscale (100-1000km) but on a smaller scale QksD it depends on the physical
structure considered (Weimerskirch, 2007). Swimnsegbirds such as penguins are much
more dependent on prey predictability comparedyiod birds (Costa, 1991). Penguins travel
more slowly and at higher energy cost (Costa, 198keen et al., 2005). Because their
foraging range is thus limited, they have to redytigularly on physical to aggregate prey in a
predictable way (Wilson and Wilson, 1990; Bostlet2007; Ropert-Coudert et al., 2006).

Studies of a Sub-Antarctic penguin at-sea distitloushowed a strong dependence on
major frontal zones where preys appear to be moeadable at the mesoscale level. The
foraging activities of the royal penguitudyptes Schlegeitom Macquarie Island occur then
in the vicinity of the Sub-Antarctic Front (Hull et., 1997). Wherever their breeding location,
king penguins exploit frontal areas such as tharFelont and the Sub-Antarctic Front (Bost
et al., 1997; Guinet et al., 1997; Charrassin amdtB2001). Previous work on Adélie
penguins has documented the influence of the exedtdensity of sea-ice (Ainley et al.,
1998; Clarke et al., 2002; Watanuki et al., 2008tKet al., 2003; Watanuki et al., 2003) and
bathymetry (Wienecke et al., 2000; Clarke et &0Q6). However, no exhaustive information
is available on the influence of physical factorsAdélie penguin foraging habitats despite
the key role the birds play in Antarctic food weéBanley, 2002).

The objective of this paper is to investigate thggical foraging habitat of an Antarctic
apex predator, the Adélie penguRygoscelis adeliaeThis penguin is one of the most
common penguins with a total population of about &illion pairs distributed around the
Antarctic (Woehler, 1995). Here we examine what Bréhe physical processes influencing
the horizontal at-sea distribution of Adélie pemguiin terms of bathymetry, surface

temperatures and densities on a small scale ah@d\R)this habitat coincides with the prey



preferences. This was made possible by satelktekimg of breeding Adélie penguins in
conjunction with a simultaneous oceanographic sumehe penguins’ foraging area during
three successive southern summers (2004, 2005001&]) i Adélie Land, East Antarctica.

3. Materials and methods

3.1.Study area

The colony of Adélie penguins studied is localizdthe French station of Dumont
d’'Urville (Petrels Island, 66°39.9'S, 140°0.1'E) Alélie Land. In the foraging sector used by
Adélie penguins, the continental shelf is erodechlly by ancient glacial activity forming
deep submarine valleys (Arnaud, 1974). A total b 33 000 pairs of Adélie penguins

breed annually at Dumont D’Urville (Jenouvrier &t 2006).

3.2. Satellite tracking of Adélie penquin (Table 6.1)

The at-sea movements of Adélie penguins were tchtikeusing the ARGOS system
(CLS Argos, Toulouse, France). From 2004 to 200&tal of 34 breeding penguins was
equipped. Eleven penguins were equipped in 2004d123 January), ten in 2005 (4 to 12
January) and 13 in 2006 (4 to 22 January). The iAdenguins were instrumented at the
brooding stage, i.e. when guarding young chick$o(2 weeks old). Birds were fitted with
hydrodynamically streamlined platform transmitterntinals (PTTs, model Kiwisat 101,
Sirtrack Ltd., NZ). The transmission interval wess4Birds were equipped before departure
to sea after having been relieved on the nest by thartner. The PTTs were fitted to the
lower back with the posterior antennas spring medimd reduce drag (Bannasch et al., 1994).
The devices were glued to the feathers of the battkcyanoacrylate glue (Loctite 401) and

the attachment was secured with two cable-ties.

Table 6.1: Summary of penguin tracking features for each of the three years.

2004 2005 2006
Number of instrumented penguin 11 10 13
Tracking dates 12-23 January 4-12 January 4-22 January
Mean maximal foraging distance (km + SD) 42+ 12 71 +35 71+£25
Mean distance travel (km + SD) 105 +£34 165+ 82 178 £ 60
Mean trip duration (h + SD) 57418 56 +23 52118

Mean swim speed (km.h™' + SD) 40+£038 46108 48+0.6




3.3.Impact of the study

Externally attached devices have a considerabkctetin the performance and energy
expenditure of penguins (Wilson and Culik, 1992;36M et al., 2004). The PTTs weighed
208g and had a cross section of 3.74cmz?, i.e. Z% 2f the Adélie penguin cross sectional
area (Culik and Wilson, 1991; Oehme and BannasB9)19To determine the effect of the
instrumentation on a penguin’s behaviour we conganie duration and body mass change
with data from uninstrumented birds (2006 seasdie mean duration of instrumented
penguins was 25% longer than that of control b{fd$T birds: 40.8+6.6h, n=11; control
birds: 32.6+14.9h, n=15; z=2.09, P<0.03). Mass gihnot differ significantly between the
two groups (PTT birds: 470+£300g; control birds: $860g; U test, P<0.05)

3.4.Oceanographic measurements (Table 6.2)

Oceanographic data were obtained during three ICQJ@astal Ichthyology in Terre
Adélie) cruises aboard the RS « L’Astrolabe » if£2021 to 28 January), in 2005 (10 to 16
January) and in 2006 (9 to 18 January). During eaalse, a part of the sampling design
consisted in positioning some stations accordintpéomain area used by Adélie penguins as
determined by real-time satellite tracking datave®al physical and biological parameters
were studied during each cruise. Here we repost andlyzes of physical measurements. The
sea surface temperature and salinity were measuiéd a continuous temperature and
salinity recorder of the CSIRO (Australia's Commeaith Scientific and Industrial Research
Organisation). Measurements were registered evémytmat a depth of 4m. The seawater
density at the atmospheric pressure was calculadedy a Matlab function provided by the
CSIRO. The bathymetry was obtained from the NatioG@ographical Data Center

(resolution: 4km).

Table 6.2: Summary of hydrological seawater features for each of the three years.

2004 2005 2006
Oceanographic cruise dates 21-28 January 10-16 January 9-18 January
Temperature (°C + SD) 0.11 £0.40 -0.52£0.15 -0.21 £ 0.61
Salinity ( £ SD) 34.1x0.17 34.0x041 33.7x£0.07

Density (k_g.m'3 + SD) 1027.39 £0.16 1027.32 £0.32 1027.08 £ 0.07




3.5.Data analysis

The tracks and preferential feeding areas of persguiere studied using the Argos
locations. Geographical data were analysed usin§AEkoftware (CLS Argos, Toulouse,
France). Almost all categories of locations (A0B,1, 2 and 3) were included in the analyses.
Swimming velocity was calculated by assuming stralope travel at constant speed between
two successive locations (Weavers, 1992). Datangigiverage swimming speeds higher than
7km.H', a value which corresponds to the mean maximamsving velocity of Adélie
penguins, were rejected (Wilson et al., 2002).

We evaluated the time spent by sector, which cpomds to areas where penguins
increase their foraging effort (Weavers, 1992; Bestal., 1997). We used the software
Chronos (D. Filippi, CEBC) to evaluate the time r#pby sector starting from the Argos
locations on a regular grid (resolution: 1.5° bg°lfor maps and 0.5° by 0.5° for analysis).
The analyses of penguin tracks in relation withhipatetric and hydrological characteristics
were processed using a Geographical Informatiorte8ys (GIS) (Arcview 8.3. with the
Geostatistical analyst extension). Oceanographmpiag provides irregular and discrete
water data, so geostatistics were used for intatjpol of bathymetry, temperatures, salinities
and water densities to create raster maps. The vi&§ used to re-sample the raster of
environmental parameters for further analysis folar the time spent by sector. In order to
study the influence of environmental variables ba &at-sea penguin distribution, canonical
analyses and particularly redundancy canonicalyarsalRDA) were used and performed
with CANOCO version 4.53 (Biometrics). Canonicabbses capture relationships between a
set of predictor variables and a set of criteriariables. They allowed separating the
respective effects of hydrological features (cadales) on penguin at-sea distribution
(response). As salinity and density are stronglyetated, only densities and temperatures
were retained as covariables in the analyses. IMA,R&ach canonical ordination axis
corresponds to a direction in the multivariate tecadf objects (here matrix of a penguin time
spent by sector) which is maximally related to medr combination of the explanatory
variables (here hydrological characteristics ofsgar) (Legendre and Legendre, 1998). In an

RDA ordination biplot, the angles between variabédkect their correlations.



4. Results

4.1.Penquins’ at-sea distribution

On the whole Adélie penguins foraged over the cemial shelf and western slopes.
However the foraging area differed strongly fromaryéo year (Figure 6.1). In the summer
2004, the penguins adopted a somewhat restrictednmahforaging distance (Table 6.1,
42+12km). All trips were directed in the same sense, towards the west, and foraging
activities occurred on the edges of or in the badtyic depression. During the summer 2005
the penguins followed two main trajectories towatds north, one on each side of the
bathymetric mount. In the summer 2006 the trackeweore disparate and directed towards
the north and west. As a consequence, the maxionagihg distances were similar in 2005
(71£35km) and 2006 (A25km) (Table 6.1) although covering a larger ane2006.

Figure 6.1: Foraging tracks of Adélie penguins from Petrel Island at Dumont D'Urville during three
consecutive guarding periods and bathymetry.
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4.2.Time spent by sector and bathymetry

Whatever the year, there was a strong relationdtepyveen penguin foraging
preferences and bathymetry. Over the three sumstadied, 51% of the time at sea was
spent in areas having depths between 200 and 528%,between 0-200m and 21% up to
500m (Figure 6.2). In 2006, birds foraged mostlg aignificantly in areas with 200-500m
depth (Tukey HSD multiple comparison tests, all B§0). In 2005 and 2004 they spent more
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time in such sectors but the differences Figure 6.2: Percentage of cumulative Adélie

were not all significant (Tukey HSD penguin time spent by sector per year for three
different ranges of bathymetry.

multiple comparison tests, P<0.050 only =
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time over the edges of the bathymetric depressioatéd to the west closer to the colony. In

contrast, they foraged further and to the nortthefcolony in 2005 and 2006 (Figure 6.1).

4.3.Hydrological characteristics

Sea-surface temperatures over the whole foragimg a&howed large interannual
variations of range and spatial distribution (Fgug.3, Table 6.2). In 2004, the surface
temperatures were the highest (0.11+0.40°C) ovemthole study area. Colder waters were
observed in the coastal zone west of the colony0@5, surface temperature waters were
overall the lowest (-0.52+0.15°C), with minimum teenatures between -1 and -0.9°C in the
northwestern part of the study area. During thiarya large tubular iceberg of 40x60kwmas
present in the northern area about 300km off Durddtville. In 2006, the surface seawater
showed intermediate temperatures with the higtiastlard deviation (-0.21+0.61°C).

Like temperatures, surface densities varied amaaysy(Figure 6.3, Table 6.2). The
densities were similar in 2004 (1027.39+0.16kdrand 2005 (1027.32+0.32kgn The
highest densities reported in 2004 were limitedhi® coastal water towards the west of the
colony. Higher density waters covered a larger ame2005. In 2006, the surface densities
were the lowest (1027.88.07kg.n?®) and more homogeneously distributed as shown &y th
small standard deviation. The variation of salinibfiowed that of density (Table 6.2).
Surface salinities were therefore similar in 2084.1+£0.17) and 2005 (34.0+0.41). They
were overall low in 2006 (33.7+0.05). A strong telaship was observed between the density
and salinity for each of the years (Pearson cdroglaoefficient, R=0.996 in 2004 and 2006;
R=0.990 in 2005).



Figure 6.3: Adélie penguin time spent by sector obtained from tracks of all birds for three years
along sea-surface density and sea-surface temperature.
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4.4.Time spent by sector and hydrological charactesss{Figure 6.4)

Seawater temperatures and densities where Adéhgupes foraged preferentially
showed low interannual variations that contrashwiariations of hydrological features. In
2004, penguins foraged preferentially in coldersgerseawater. Their times spent by sector
were closely correlated with seawater density amtt@rrelated with temperature. In 2005,
most of the birds foraged in denser water and sixgpins out of ten in warmer seawater.
Three out of ten birds foraged independently of gerature and one foraged in low
temperature waters. In 2006, responses of pendgwingydrological features were non
uniform. The angles between different responseatsbes were large and correlations among
times spent by sector of different penguins weus fow. Penguins exploited therefore water
masses with different temperatures and densitie2006, most of the penguins’ trips were
correlated with temperature; others were independetemperature. As for density, times
spent by sector of five birds were correlated, fovwgre anticorrelated and three were

independent.



Figure 6.4: Redundancy canonical analysis (RDA) of penguin times spent by sector and environmental parameters (sea-
surface density and temperature) for the three years. Penguins are identified separately with an alphanumeric code, for
example 173D,

- 2004: All of the time spent at-sea of penguins (n=11) was anticorrelated with temperature and correlated with density
except for bird 7735 (no correlation).

- 2005: Times spent at-sea for eight penguins out of ten (excepting S and E) were correlated with density and six (X, P, T, ¢
T, E) were correlated with temperature. Three times (4, 7, H) were independent of temperature and one was anticorrelated
with temperature (S)

- 2006: Times spent at-sea for seven penguins out of 12 (D2, E1, 43, E2, Fi, A2, F2) were correlated with temperature: the
others were independent of temperature (C2, DI, Bl, B2, AI). For densities, five of the times spent at-sea (47, B2, BI, C2,
D1) were correlated, four (D2, EI, E2, A3) were anticorrelated and three (F1, 42, F2) were independent of water density.
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5. Discussion

5.1.Foraging habitat of Adélie penguins

Role of bathymetry

At Dumont d'Urville, Adélie penguins forage intemsly in oceanographic areas with
the same physical features: on the edges of tlinyinatric depression in dense cold water. In
fact, Adélie penguins concentrated their foragifigrein sectors having bathymetry between
200 and 500m depth over the three years studiad.praferential foraging area corresponds
to the edges of an inner shelf depression. A stiorigbetween Adélie penguin foraging
habitat and bathymetry has already been reportefidélie Land (Wienecke et al., 2000) and
Béchervaise Island (Clarke et al., 2006). Shelakseare well known to be favourable seabird

foraging areas (Hunt et al., 1999; WeimerskirclQ70



Role of water density

This three-summer study has pointed out the rolevaiker density for Adélie penguin
foraging. In 2004 the densest water was limited tmastal sector and was oriented westward
where all the penguins prospected. The canonicysis showed that all penguins foraged
mostly in the densest water sectors. In 2005, tapmty of the penguins also foraged in the
densest water north of the colony. Sectors of higbater density in 2005 covered indeed a
larger area than in 2004 especially to the north.tkie other hand, in 2006 the canonical
analyses do not show such links. The correlatidwden penguin time spent by sector and
water density did not show clear trends for 2004 2005. The responses for penguin at-sea
distributions to the oceanographic features were naiform for 2006. The low and
homogeneous densities for this year can explas rbsult. In 2004 and 2005 there were
seawater areas of high density. As a consequercedhguins foraged in these sectors.
However no such distinguishing physical structuraswobserved in 2006 at Dumont
d’Urville. This may explain why penguin tracks wen®t so uniquely directed and the
canonical penguin response therefore non uniforngh Hvater densities might thus be
necessary to orient the penguins’ at-sea distobulti

Role of sea temperature

The link between surface temperature and pengatrséa distribution was not as clear
as for density. In 2004, all the penguins prosmkgieferentially in cold water. In 2005, the
preferred sector for most of the penguin prefeedrsiector was positively correlated linearly
with temperature as shown by canonical analysisvever, the foraging effort of all the
penguins was concentrated mainly in cold zonesu(Ei®.3). This difference between maps
and canonical analysis can be accounted for treepoe of a large iceberg that produced very
cold water that influenced an important part of #agiance in canonical analysés.2006,
40% of the time spent at-sea occurred in sectorsrevivater was warmer. Colder water
within the penguin range was observed in the basétyoally unfavourable sectors (0-200m).
Thus the temperature does not seem to be the nf@ptor responsible for the at-sea
distribution of the Adélie penguins even if colaeters are privileged.

We suggest that there might be a hierarchy of pghisiactors determining the
preferential foraging areas of Adélie penguins.hBatetry plays the most important role;



then the birds orient their foraging habitat al@egtors of higher water density. Finally, on a
smaller scale, in sectors of favourable bathymatrg water density, temperature must have

an influence because cold water appears to otbettar foraging habitat.

5.2.Foraging habitat of Adélie penguins and preys dsttion

Euphausia superba, E. crystallorophiasd adult/juvenild’leuragramma antarcticum
constitute a large part of Adélie penguin diet amiant D’Urville (Ridoux and Offredo,
1989; Wienecke et al., 2000; Cherel, 2008). Juesraind adults d?. antarcticumare found
at 200-500m depth (Hoddell et al., 2000) wherepbeguins foraged preferentially (Figure
6.2). Shelf breaks are generally recognized todse@ated with an important concentration
of preys such aBuphausia superbéHosie and Cochran, 1994; Hosie et al., 1997; &lesi
al., 2000; Siegel, 2005; Nicol, 2006). Adélie peinguoraged mostly on the edge of a deep
inner shelf depression (deeper than 1000m). Thegwedsions are common over the
Antarctic shelf. They allow exchange of deep wateith the oceanic zone and might act as
pathways of offshore species like superbaRidoux and Offredo, 1989) to the coast. Deep
coastal canyons are known to benefit to the whaphic web from plankton, because of
induced oceanographic features which allow smallesaggregations, to the top predators
(Jefferson, 1991; Gowans and Whitehead, 1995; starriand Fenton, 1998). This
topographic feature enables Adélie penguins tohrgmoductive prey patches within a few
kilometers (Watanuki et al., 1994; Fraser and Tpreee, 1996; Wienecke et al., 2000). In
this study, Adélie penguins spent more than 25%seperof their foraging trip in water less
than 200m deep, where the ice kéll crystallorophiashas a good probability of being found.
Ice krill is indeed a neritic species observed Bpatly along the Antarctic shelf (Hosie and
Cochran, 1994; Hosie et al., 1997; Hosie et alQ02Maly and Zimmerman, 2004). At
Dumont D’Urville and generallyE. crystallorophiasis an important component of Adélie
penguin diet (Ridoux and Offredo, 1989; Ainley, 2D0

Few studies have succeeded linking the hydrologibaflacteristics of seawater to the
aggregation of Euphausiid or ichtyofauna. Althoygley distributions are influenced by
physical forcing and physiological constraints,yttege patchily distributed, highly mobile
and difficult to survey (Everson, 2000; Siegel, 2D0rhus, no obvious correlations have been
reported between seawater temperature or densitykalh density at small scales (Siegel,
2005). However, on a mesoscale, it appears thdtwater represents rich nutrient zones and
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thus rich phytoplankton zones attracting swarmg.afuperba(Nicol et al., 2000). At Adélie
Land cold dense seawater can therefore associatedaggregation of Adélie penguins’

preferential prey.

6. Conclusion

This study highlights strong links between Adélenguin foraging areas and specific
physical parameters. Overall, penguins intensieglyloit sectors with the same bathymetric
characteristics, i.e. on the edges of bathymetjuression in 200-500m depth. These areas
are a privileged habitat of their major prey adiilsuperbaand adult/juvenild’leuragramma
antarcticum.Importantly, the presence of deep submarine cangtmse to shore explains the
existence of large colonies of Adélie penguinseitd? Island. Inner shelf depressions play an
important role in two factors that influence theduling success of Adélie penguins: extend of
spring and summer fast-ice and availability of gréWienecke et al., 2000; Clarke et al.,
2006). During the chick rearing period, penguinstrhave easy access to preys. Heavy pack-
ice or a large distance between the colony anedge of the fast-ice restricts this access and
so reduces breeding success (Ainley et al., 1998)el et al., 2000; Clarke et al., 2002).
Submarine canyons facilitate upwelling of warmertewaso breaking of pack-ice occurs
earlier and fast-ice extent in summer is limiteddihhel et al., 2003). Also, the closer prey
concentrations to shore are advantageous for pesgiuiring chick rearing when food
demand is highest (Chapell et al., 1993).

The three-summer study of penguin movements hasrsherge differences in at-sea
distribution, attributable to interannual water sliéy variability. High water densities might
be thus necessary to orient penguins at-sea. Witleise mesoscale sectors, Adélie penguins
preferentially exploit the coldest water on a serakcale. It is nevertheless difficult to
determine if physical factors have a direct infloeror not on the at-sea distribution of
penguins. Learning could be an important comporménforaging behaviour. The use of
physical features that result in prey aggregatimay require site-specific knowledge of their
location (Hunt et al., 1999; Weimerskirch, 2007pcg bathymetry is a constant parameter, it
would seem logical to conclude that it influendas at-sea movements of the penguins more
than variable hydrological characteristics. Furtbtrdies are still required to identify the
mechanisms whereby the penguins use specific plyseatures when searching for

favourable prey aggregations.
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1. Abstract

Seabirds constitute a key group of marine top-goedaWhile foraging seabirds prey
mostly on schooling pelagic fish, crustaceans apdds. Because seabirds distribute over a
wide spatial range they are sensitive to physindll@iotic changes at several temporal scales.
In the last 20 years bio-logging science has reialized our knowledge of how seabirds can
act as monitors of prey stocks. One of the mogrésting applications of data loggers on
seabirds is determination of the distribution amdilability of prey on which we have little
knowledge such as mesopelagic fish, squid, andl Kilere are now known to be several
variables measurable by data loggers which estiit@enumber of prey caught by free-
ranging seabirds. Such data loggers, in combinptbgeent on seabirds with time-depth or
movement loggers (which record acceleration in enenore dimensions) provide data sets
representing dependable indices of prey availgbiWhile knowledge of seabird behaviour
continues to improve, we still know little aboukthelationships between seabird behaviour
and prey density/availability. Unravelling thesdat®nships is a key step to calibrating the
proxies of prey availability recorded by data loggeContinuing to develop the use of
instrumented seabirds as bio-indicators of maresources is important in the quest to

understand marine ecosystems and the conservdtiop-predators.

Keywords: bio-indicator, data loggers, foraging ecology, manmg; penguins, seabirds
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1. Introduction

The concept of using seabirds as indicators
of resource availability and distribution is not
new. Fishemmen in search of big fish inter-
pret changes in the behaviour of seabirds like
boaobies and shearwaters, which are attracted
to prey chased towards the water surface by
species such as tuna (Batty 1989). Seabirds
constitute a key group of marine consumers
in several ecosystems because of the large
amount of biomass they consume (de L.
Brooke 2004). Seabirds forage at sea to sus-
tain themselves, reconstitute their body re-
serves and to obtain food for their young. As
marine predators they are dependent on the
abundance of secondary and tertiary produc-
tivity but plays also a kev role in the control
of micronektonic species such as in “top-
down” or “wasp-waist” ecosystems. The diet
of seabirds is composed of combinations of
small, schooling, pelagic fish, micro and
macrozooplankton, and squids. Between spe-
cies, diet diversity and foraging behaviours
vary considerably. Many seabird species in-
habiting high latitudes {auks, auklets) are
maostly monophageous (Furness 1978; Cairns
1992; Montevecchi and Myers 1997). Sev-
eral groups feed in the upper trophic levels
and are top-predators (albatrosses, petrels).
Some families are highly specialized to
search at depth {penguins, cormorans, auks).
Among such pursuit divers some are tvpi-
cally benthic foragers (cormorants) and seme
others feed primarily on pelagic prey (most
penguins, diving petrels, auks).

Recently, the importance of seabirds as
bio-monitors of the marine ecosvstem has be-
gun to be regarded in a new light. The role of
seabirds to assess changes in ecosystems at
different spatial and temporal scales was
highlighted at the International Symposium
enfitled *Seabirds as indicators of marine
ecosystems” held in 2006 under the auspices
of the Pacific Seabird Group (Piatt and
Svdeman 2007), Seabirds can distribute

themselves far from their colonies over wide
foraging ranges. As a consequence of their
dependence on marine resources these preda-
tors are, potentially, highly sensitive to en-
vironmental change at various temporal
scales. Because seabirds are forced to peri-
odically return to their colonies on land they
are among the components of marine food
webs most accessible for research. Some
seabird breeding populations can be easily
monitored over periods of up to decades (e.g.
Weimerskirch er al. 2003). Long-term stud-
ies have successfully related changes in de-
mographic parameters to climatic variabil-
ity that has had an effect on the marine envi-
ronment (Aebisher er al. 1990; Guinet er al.
1998; Barbraud and Weimerskirch 2001;
Croxall et al. 2002). Climate change has been
reported to affect seabirds through changes
in weather conditions and prey availability
(e.g. sea ice and krill, Barbraud and
Weimerskirch 2001: sea surface rising in the
North Atlantic and decreases in sandeel
stocks, Wanless 2006).

Seabird breeding success and population
changes are strongly affected by fish stocks
and fishery activities (Montevecchi and
Myers 1997), Numerous models and empiri-
cal studies have shown that seabird and fish-
ery harvests can be in competition (Furness
1978: Croll er al. 1998). Decreases in breed-
ing success and population sizes in response
to increased fishery activity have been dem-
onstrated through seabird monitoring (e.g.
Wanless 2006). Changes in reproductive per-
formance and feeding rates of seabirds have
been monitored over several decades to as-
sess variation in food availability (Cairns
1992; Bost and Le Maho 1993; Monaghan
1996; Croxall ef al. 1999). Some species of
seabirds are however, able to buffer breed-
ing success by increasing their foraging ef-
fort when prev density declines (Piatt ef al.
2007 ).

Given that seabirds travel out to sea in
order to feed and presumably strive to for-
age efficiently so as to maximise their
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chances of reproductive success, their for-
aging behaviours could be effective indica-
tors of short-term prey availability (Cairns
1987: Wilson 1992; Bost and Le Maho
1993}, The marine distribution of seabirds
is strongly related to increased productivity
and prey abundance at physical processes
such as frontal areas, shelf slopes and ice
edges (Hunt er al. 1999; Ainlev er al. 2005).
Until the beginning of the nineties, knowl-
edge of seabird activity and movement at sea
was very limited. During the last twenty
years the fast development of bio-logging
technology (Maite 2004) has revolutionized
our vision of seabirds as monitors of the
marine environment. Behavioural (diving
depth, travel speed, location), energetic (no-
tably heart rate; Green et al. 2003; Grémillet
etal. 2005), environmental (sea temperature,
salinity) and biotic parameters (fluorescence,
prey catching) can be continuously recorded
bv instrumented, free-ranging animals thanks
to rapid progression towards high-resolution,
multi-channel data loggers. These high-tech
devices have large memory sizes (several
tens of megabvites) and very fast acquisition
rates (up to at least 32 Hz: Ropent-Coudert
and Wilson 2005).

Ower the last two decades there has also
been growing evidence that foraging behav-
iours of instrumented predators can be used
as bio-indicators of available resources
(Wilson ef al. 1994, 2002; Bost ef al. 1997,
2007; Croll ef al. 1998; Austin ef al. 2006;
Ropert-Coudert ef af. 2006; Garthe er al.
2007, Grémillet et al. 2008). Several species
of schooling fish that are of commercial in-
terest are patchily distributed, highly mobile
and hard to localize (e.g. Cushing 1988;
Davoren et al. 2003; Piatt et al. 2007). Inter-
vear changes in their distribution, tvpical
depth in the water column and recruitment
are thus difficult to assess. Moreover, few
data are available for some fish stocks that
are still not commerciallv exploited. This is
the case for some key species of food webs
such as Antarctic krill (Euphausia superba;

Micols er al. 2000} and pelagic fish
imyctophids; Ichii et af. 2007). Most seabird
prev are difficult to locate by traditional sam-
pling techniques because of their patchy dis-
tribution, periodically inaccessibility (e.g.
due to sea-ice) and thus the costs of adequate
sampling.

The present paper discusses progress-
ions in our understanding of marine re-
sources gained through the instrumentation
of seabirds. However, we do not to promote
the use of seabird derived parameters to de-
tect new unexploited stocks of fish: modem
fisheries are highly efficient, employing ad-
vanced technelogies to locate fish stocks.
Instead, we endeavour to show how inde-
pendent information derived from seabirds
at sea can help to 1) better assess changes in
prey availability and ecosystems by giving
relevant informations of spatial aggregation
or presence of preys in unsampled areas or
throughout the vear, and 2) promote protec-
tion of prev stocks and the main foraging
areas of seabirds in the context of ecosys-
tem conservation. The majority of the data
used in the present paper have been obtained
through extensive work conducted over the
last 20 vears on several top-consumers in the
southern oceans such as penguins and alba-
trosses.

2. Foraging at Sea

Seabirds forage in a heterogeneous environ-
ment where the resources are patchily dis-
tributed (Ashmole 1971; Weimerskirch
1997). Bio-logging studies have demon-
strated that many seabirds exhibit high pre-
dictability in their directional movements at
macro- and meso-scales. Tracked seabirds
from polar and temperate marine regions
generally leave their colony quickly and head
in a set direction (Weimerskirch 2007). The
destination of their trips usually corresponds
to particular meso-scale features such as
fronts, eddies or shelf breaks (Fig. 1),
which hold predictable prey. Flighted birds
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Fig. 1.  Example of a foraging trip by a typical pelagic forager (king penguin), which was satel-

lite tracked {Argos) at the polar frontal zone near Kerguelen lsland, south Indian Ocean, The bird
was instrumented with two loggers: a time-depth recorder and a siomach temperature recorder.
The size of the circles corresponds to the amount of foraging activity estimated from the stomach
temperature records. The dotted line corresponds to the limit of the polar front. Most of the
foraging activity occurs at the limit of the maximal foraging range although significant activity is
recorded over the whole trip including the return phase towards the colony.

searching for patchy prey can deviate from
a straight line during travelling and decrease
flight speed after caiching prey. Such search-
ing behaviour is called “area restricted
searching” (ARS). Area-restricted searching
is as a response (o an increase in prey den-
sity. i.e. the discovery of a prey-rich area
{Kareiva and Odell 1987. Fauchald and
Twveraa 2003; Pinaud 2008),

In contrast to flighted seabirds, diving
seabirds exploit the water mass in the three
dimensions when searching for food. Highly
specialized diving species such as penguins
travel towards predictable physical features
iBostef al. 1997; Hull et al. 1997; Rodary et
al. 2000; Lescrogl and Bost 2005). Penguins
are more constrained than flying species in
terms of travelling speed and hence forag-
ing distance. When foraging many penguin
species rely on three main prey types accord-

ing to prey locality or availability: small crus-
taceans aggregated in swarmms, small pelagic,
schooling fish and pelagic squids {Croxall
and Lishman 1987 ). Once penguins have left
their colony they quickly find favourable
areas by alternating shallow travelling dives
with deeper prospecting and feeding dives
{Wilson 1995). During the central phase of
the foraging trip, travel speed decreases in
relation to an increased frequency of deep
dives and foraging effort (Bost ef af. 1997,
Cotté ef al. 2007 ). Penguins are visual hunt-
ers (Wilson er af. 1992) and exhibit a diel
pattern of diving with respect to light trans-
mission at depth. Deepest dives are thus un-
dertaken during daylight and onlv relatively
shallow dives, if any, at night (Wilson ef al.
1992; Bost e af. 2002). During the return
phase, heading back to the colony, penguins
increase their horizontal speed (Wilson 1995;
Coftté et al. 2007).
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3. Determining How Seabirds Feed

3.1. Feeding recorders

To date, three different biological variables
recordable by data loggers have been deter-
mined as reliable proxies of the number of
prey caught by free-ranging seabirds. The
first of these variables recorded was stom-
ach temperature, used to monitor feeding
activity and success in large volant seabirds
such as albatrosses (Wilson et al. 1992;
Weimerskirch er al. 1994). Stomach tem-
perature temporarily decreases after inges-
tion of a prey item (whose body temperature
is below that of the predator). In species that
ingest large prey (fish, squid). recording
stomach temperature enables estimation of
the mass of each prey. After the ingestion of
such prev, a characteristic temperature drop
occurs, It is followed by an approximate ex-
ponential rise as the prey is warmed to the
bird normal body temperature. The integra-
tion of the curve from the timing of inges-
tion until the beginning of the asvmptote al-
lows calculating the mass of big prev (Wilson
etal. 1992). The location of prey capture can
provide new information on the distribution
and patchiness of poorly understood species
such as squids (Catry ef af. 2004; Weimerskirch
et al. 2005, 2007). The data logger is swal-
lowed by the bird prior to a foraging trip and
recovered by stomach lavage upon return
(Wilson 1984). There is a risk that data are
lost due to the bird regurgitating the logger
at sea. However this can be circumvented
bv the addition of a back-mounted receiver
that enables the logger to transmit recorded
data to remote storage.

For diving predators such as penguins,
accurate estimations of prey ingestion and
prey size are more complicated. This is due
to changes in abdominal temperature during
the long periods of submersion associated
with their foraging dives (Handrich et al.
1997, coupled with the relatively small size
of prey caught. However. recording oesopha-

geal temperature (at a high temporal resolu-
tion) is more reliable for detecting small prey.
In king penguins (Aptencdytes patagoricis),
temperature drops of Z0.06C s-! in the
oesophagus correspond to prey ingestion
(Charrassin er al. 2001; Bost et al. 2007).
Thus these temperature recordings have been
used for quantifying penguin foraging suc-
cess (Ancel ef al. 1997; Charrassin ef al.
2001; Bost er al. 2007 ). The data logger can
either be attached to the back of the bird, with
implanted leads linking the logger to the tem-
perature probe in the oesophagus (Ropert-
Coudert et al. 2000, 2001; Charrassin ef al.
2001; Bost et al. 2007), or the logger can be
swallowed by the bird before departure, with
the leads suspended in the oesophagus by a
thin thread glued to the beak. The third
measurement suitable for detecting prey in-
gestion is beak-opening activity, which can
be recorded using a Hall sensor (Fig. 2:
Wilson et al. 2002a). On one mandible of
the beak a Hall sensor is attached to record
the magnetic field produced by a magnet at-
tached to the other mandible. When the bird
opens its beak (to catch a prey, drink, preen
or vocalise), the strength of the magnetic
field decreases. This can be calibrated with
degree of beak opening. Penguins open their
beaks underwater mostly to catch prey.
Therefore it is potentially possible from Hall
sensor data to know when a penguin has in-
gested a prey and furthermore, by calibrat-
ing beak opening angle with prey =ize, the
size of the food ingested. The associated data
logger has been implanted in larger penguins
(e.g. Aptenodytes) or fitted to the back of
smaller penguins {e.g. Pygoscelis, Spheniscus;
Wilson et al. 2002a, b). The accuracy and
reliability of the second and third proxies of
prey ingestion, oesophageal temperature and
beak opening angle, have been compared in
captive penguins, for which both proxies
were recorded simultaneously (Wilson er al.
2002a, b). Particularly when feeding rates
are high, measuring periods of beak opening
detects more ingestions than does measur-
ing changes in oesophageal temperature




126 C.A. Bost et al.

Fig. 2. Wiew of a king penguin fitted with two kinds of feeding data loggers: a beak-opening
recorder (Hall sensor) and an oesophagus temperature recorder. The leads connecting the Hall
and temperature sensors to the data logger (attached to the back) were either implanted under
the skin or attached to the feathers.
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Fig. 3.  Differences in response time of an cesophagus temperature sensor and a beak opening
sensor (Hall sensor) on the same instrurnented king penguin (this study). The blue circles corre-
spond to the feeding events detected by the Hall sensor method. The red circles correspond to
the feeding events detected by the cesophagus temperature method. The stars indicate the end
of the ingestions events following Charrassin et all (2001 criteria.

(Fig. 3). Recordings of beak-opening are  or euphausiids (Wilson er al. 2002a, b;
reliable when applied to species feeding on  Hanuise, Handrich and Bost, in prep. ). Until
small, aggregated prey such as pelagic fish  now these two systems have mostly been
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while travelling towards the polar front (Crozet Island, South Indian Ccean).

applied to penguins (Wilson ef al. 2002a, b
Takahashi et af. 2004b; Bost et af. 2007).
Deployed in conjunctions with an activity
recorder (TDR Time-Depth-Recorder) such
feeding recorders have allowed scientists to
accurately monitor the change in penguins
feeding activity. In tumn these data have been
used to assess the distribution and availabil-
ity of mesopelagic fish (Fig. 4). whose dis-
tribution from conventional surveys are still
very pootly known (Lancraft er al. [989;
Pakhomov ef al. 1996).

4. Changes in Foraging Behaviour as
Proxies of Feeding Success

Data loggers measuring proxies of prey in-
gestion are now used to assess ‘catch per unit
effort” (CPUE) in seabirds. However some
ethical issues concerning instrumentation of
the birds still exist and technical problems
in data acquisition often occur. Birds need

to be immobilized or anaesthetized in order
to be instrumented and the recovery of in-
gested loggers upon the return of the bird
can be complicated. To recover an ingested
logeer a magnet embedded in silicone tub-
ing is introduced via the oesophagus { Wilson
and Kierspel 1998). In fact, methods of data
logeer recovery invelve minimal stress so
long as the logger and sensors remain intact
and the fieldworker has experience in bird
handling. Even with the logger attached to
the back the feeding data recoverad may of-
ten cover enly part of the foraging trip if. for
example, the leads break part way through
deployment. This is because in diving birds,
the mechanical stresses placed on the
oesophagus temperature or beak opening
sensors and leads are high. As a consequence
the leads connecting the sensor to the logger
are sometimes broken before the end of the
foraging trip. An attractive alternative to the
aforementioned proxies of prey ingestion Is
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the measurement of a behavioural variable
that requires less invasive instrumentation.
Drata loggers that record feeding success are
indeed mostly deployed on the same birds
instrumented with loggers recording fine-
scale movement in the 3 dimensions of the
marine environment and hence foraging be-
haviour {e.g. GPS, accelerometers, TDR).

4.1. Volant seabirds

MNew insights into the foraging behaviours
of wandering albatross {Diomedea exulans)
were obtained through the combined deploy-
ment of GPS loggers and stomach tempera-
ture loggers (Weimerskirch er al. 2002,
2007). Multiple logger deployment on indi-
vidual birds allowed an examination of
whether albatrosses adapt their foraging be-
haviour after they have detected and hunted
prev. Albatrosses are long-distance foragers
that travel by gliding and searing, dispers-
ing over long distances to find prey, typi-
cally squid. Wandering albatross searching
for such patchy prey should exhibit ARS
behaviour after catching prev. Biclogging
studies have shown most albatross food con-
sumption occurs during two modes of feed-
ing (Weimerskirch er al. 2007): foraging
during flight over a generally straight travel
path over long distances (up to 3000 km per
foraging trip during breeding: Weimerskirch
1997). Secondarily prey catching occurs
while sitting on the water. However, wan-
dering albatrosses do not catch more prey in
areas where travel sinuosity is increased. At
asmall spatial scale, albatrosses can increase
their foraging effort in response to the cap-
ture of prey but this behaviour is temporally
limited. The ARS behaviour is only exhib-
ited by wandering albatrosses when they are
present around specific oceanographic fea-
tures such as shelf breaks (Weimerskirch et
al. 2007). Extrapolating information about
prev capture and hence feeding success from
changes in travelling sinuosity is thus com-
plicate in species such as wandering alba-
tross that forage over very large areas.

4.2, Diving birds

Accurate records of diving depths in rela-
tion to time (dive profiles) can be obtained
relatively straightforwardly using high fre-
quency i1 = to 4 ms)and high resolution (up
to 22 bit) TDRs. Special attention must be
provided to instrument diving predators with
data loggers. This concermns especially pen-
guins which are highly streamlined diving
birds (Bannasch et al. 1994). Externally at-
tached loggers can have deleterious effects
on their behaviour and increase the energetic
cost of movements, decreasing foraging ef-
ficiency (Wilson ef al. 1986). Continuous
advances in the development of miniaturized
TDRs= and accelerometers provide however
reliable behavioural data that further eluci-
date the diving behaviour of predators
(Ropernt-Coudert and Wilson 2005). Diving
behaviour has been classified from the tem-
poral scale of a “wiggle’ within a dive to the
scale of a foraging bout (a discrete series of
foraging dives; Halsey ef al. 2007). At the
bottom of a foraging dive (bottom phase) a
diving bird will search for, and attempt to
capture, prey before ascending to the surface.
During ascent, swimming angle and speed
are constant, at least until close to the sur-
face. However, foraging dive profiles can
include a number of complexities. For ex-
ample, maximum depth can vary consider-
ably, while the periods of descent and ascent
can include phases of horizontal travel,
which create plateaus in the dive profile
(Halsey er al. 2007). Several proxies of rate
of prev capture have, however, been devel-
oped from details of diving behaviour
{Ropert-Coudert ef al. 2006; Bost et al. 2007,
Sato et al. 2007).

4.3, Parameters at depth

4.3.1. Bottom duration

Maodel predictions have estimated the opti-
mal duration spent in the bottom phase of a
foraging dive in terms of overall prey capture
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Fig. 5. Typical feeding dive of a king penguin. The different parameters of the dive are indi-

cated as follows: 5, step; W, wiggle. The ledge is a specific threshold corresponding to a percent-
age of makimum depth below which wiggles and steps are used to define the bottom phase of

the dive (see Halsey et al. 2007),

rates (e.g. Houston and Carbon 1992; Mon
ef al. 2002). Diving predators should stay
longer at depth when patch quality/density
is higher. Preliminary results from the com-
bined use of beak-opening records and
cesophagus temperature records indicate that
penguins stay lenger at the boitom phase of
dives when feeding success is high {Hanuise,
Handrich and Bost, in prep.).

4.3.2. Number of wiggles in depth
profiles

Wiggles correspond to short periods in the
dive profile that are concave in shape (Halsey
etal. 2007: Fig. 5). The exact definition of a
wiggle. a period within a dive profile during
which at three peints the vertical speed
passes below 0 m s (Halsey ef al. 2007),
enables the exact number of wiggles within
a dive to be counted, and for this process to
be automated. Among penguins the number
of ingestions recorded per dive is linearly
related to the number of wiggles occuring

during the bettom phase and the ascent phase
of the dives (king penguins and Adélie pen-
guins, Pygoscelis adeliae; Bost ef al. 2007
chinstrap penguins, Pygoscelis Antarctica;
Takahashi er . 2004b). Hence high resolu-
tion TDRs can be used to accurately assess
the number of prev caught per dive. espe-
cially in divers feeding on small pelagic fish
such as myctophids. King penguin wiggles
correspond to prey ingestion events in the
majority of dives by individuals (range 50—
T0%:), determined from data sets including
dive profiles and one or more proxies of prey
ingestion (Bost er af. 2007; Hanuise,
Handrich and Boest, in prep.)

4.2.3. Change in acceleration

Accelerometers can provide accurate infor-
mation to monitor the fine-scale behaviour
of divers at depth, potentially in three dimen-
sions {Sato ef al. 2002; Ropert-Coudert ef
al. 2006). A proxy of CPUE can be devel-

oped from the number of prey pursuits per
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unit time submerged. Prev pursuits are indi-
cated by clear changes in frequency and am-
plitude of wing or flipper beats during dives.
The use of these data as proxies of prev (fish)
capture assumes that an encounter with any
potential prev will induce pursuit behaviour
through an increased rate of flipper beating
(Ropert-Coudert et af. 2006) and that the
pursuit is successful. For instance in the lit-
tle penguin (Eudvprala minor), which feeds
on small schooling fish such as sprat, pil-
chard, garfish and anchovy in western Aus-
tralia, *pursuit phases’ occur principally dur-
ing the bottom periods of dives near the
seabed. Plotting CPUE against time of day
indicated a peak at midday with 90% limits
between 05-06h and 15-19h. The higher rate
of prey encounter during the middle of the
day may be the consequence of greater light
at depth, increasing the probability of prey
detection by the predator (Ropert-Coudert ef
al. 2006).

Recently the deplovment of accelerom-
eters on cormorants, which dive for prey and
continucusly flap their wings during flight,
have allowed finer-scale quantification of the
number of prey caught. Furthermore, varia-
tion in the body mass of commorants has been
determined from accurate changes in wing
stroke frequency after a series of dives (Sato
et al. 2007).

5. Seabird-Derived Estimates of Prey
Availability Compared to Survey
Estimates

5.1. Comparison with conventional
sampling

To validate the use of behaviours at sea as
proxies of prey availability, independent data
from extensive simultaneous surveys using
relevant sampling methods are needed. Very
few studies, however, have tackled the va-
lidity of estimates derived from seabird for-
aging and feeding data (Grémillet et al.
2004). This is because it remains difficult to
combine effective monitoring of foraging

success with simultaneous and unbiased
sampling of prey (Guinet ef af. 2001; Bost
etal. 2002). Recently Ichii er al. (2007 ) pro-
vided one of the first detailed reports on the
distribution of Antarctic marine predators
while simultaneously assessing the abun-
dance of their prey (krill and myctophid fish)
within their foraging areas. Brooding
chinstrap penguins must return frequently to
their chick to feed it and thus forage in shelf
areas where high krill concentrations are
found. Incubating chinstrap penguins are less
time constrained and forage in more distant
slope and oceanic areas. They have to spend
more time foraging due to lower krill abun-
dance. However, this is somewhat counter-
balanced by the fact that the krill have a
higher energy content (Ichii er ai. 2007).
At Dumont D'Urville (Eastern Antarc-
tica), ‘real-time’ sampling of euphausiids
was carried out with net hauls in the same
areas visited by tracked Adélie penguins
{Jaeger, Koubbi and Bost, in prep.). When
the penguins returned to their colonies, in-
dividuals were carefully stomach pumped to
reconstitute their diet composition. In 20035,
euphausiids comprised 80% of the penguin
diet by number. Krill (Euphatesia superba)
was the modal prey, representing 69% of
prey eaten in terms of reconstituted biomass.
However, no krill were found in net hauls at
the *hot spot” of the tracked penguins. Over-
all data on prey sampling did not match the
preferred foraging areas of the penguin
{Fig. 6). The highest levels of krill biomass
were not detected in the areas where the pen-
guins concentrated their foraging effort. Such
a lack of correspondence between penguin
diet and net hauls has been reported previ-
ously (Bost er al. 1994; Hill er al. 1996) and
may be a result of the inadequacy of some
sampling methods, and the aggregative be-
haviour and mobility of prev swarms.
Euphausiids are indeed difficult to sample
with conventional methods using net hauls
{Everson 2000; Siegel 2005). The ditficult
nature of sampling euphavsiids highlights the
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need to use other sampling techniques such
as multi-frequency echo-sounders (Everson
2000; Iehii ef i, 2007) or wide-opening net
hauvls such as RMTs (Rectangular Mid-wa-
ter Trawls), MOCNESS (Multiple Opening
and Closing Mets, with an Envircnmental
Sensing System ), BIONESS (Bedford Insti-
tute of Oceanography Net and Environmen-
tal Sampling Syvstem) or KYMT nets (Kaive
Maru Midwater Trawl) (Herman 198%;
Green el al. 1998; Wiebe and Benfield 2003)
coupled with powerful random sampling
designs. Technical limitations in euphausiid
sampling, however, do not always explain
the mismatch between seabird foraging ac-
tivity and prey abundance. This is especially
s0 because conventional sampling does not
estimate prev abundance in the same condi-
tions as those experienced by predators
(Ainley et af. 2005). Furthermore, prey den-
sities mav need to reach certain levels be-
fore seabirds aggregate (Schneider 1990,
Piatt er al. 2007). Such aggregative response

of seabirds to their main prey can be also
scale-dependant. Transects at sea have shown
a clear respense by seabirds te increased in-
dices of prey abundance at the meso-scale
(Hunt er al. 1999; Fauchald and Erikstad
2002, Ainley er al. 2005). However, at finer
scales, seabird distributions have been di-
rectly related to prey biomass with only lim-
ited success (van Franecker et al. 2002;
Fauchald and Erikstad 20025 A close rela-
tionship between the aggregative response
of murres { Uria sp.), capelin abundance and
patchiness has been found (Fauchald and
Erickstad 2002). At the large scale, the over-
lap between capelin and murres increased
with increasing capelin density, Such large-
scale concordance between seabirds and
capelins could indicates the profitability of
this prey relative to other prey items. On the
other hand. within the large-scale structures
of capelin, the small-scale concordance ob-
served between murres and capelin might
reflects the search efficiency of murres
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relative to the escape abilities of their main
prey. A reduction of patchiness and abun-
dance might reduce the search efficiency of
seabirds foraging in a stochastic hierarchi-
cal patch system (Fauchald and Erickstadt
2002).

6. Discussion

Ower the last twenty vears, our knowledge
of seabird foraging and feeding behaviour
at sea has greatly advanced. We can now re-
construct movement and foraging success of
an instrumented bird in the three dimensions
of the ocean. Bio-logging studies have shown
in detail how pelagic seabirds utilise specific
aceanic features. Furthermore, seabird spe-
cies have been found to adapt their foraging
movements and effort over the course of a
year (Charrassin ef af. 2002). The number
of prev ingested per unit of foraging time
can now also be estimated for seabird preda-
tors.

Tracking instrumented seabird predators
to get information on prev abundance offers
several advantages. Firstly, bio-logging stud-
ies can provide a considerable amount of
additive information on the distribution and
availability of prey. Bio-logging studies can
be routinely performed vear round (although
data collection during winter still remains
more difficult). The cost of bio-logging stud-
ies is also moderate with respect to conven-
tional surveys (Cairns 1992; Piatt et al.
2007). However, inter-individual variation
(Welmerskirch et al. 2007) requires a number
of birds to be instrumented to guaraniee a
representative sample of the foraging and
feeding behaviour of a particular population.
Further, attachment of relatively large instru-
ment can have deleterious effect on seabird
foraging energetics (Wilson er ai. 1986) es-
pecially during extensive deployment peri-
ads or during periods of resource scarcity.

6.1. Applications to conservation

The use of instrumented seabirds as bio-in-
dicators of marine resources is relevant when
applying ecosvstem management that fo-

cuses on conserving marine predators.
Tagged seabirds can be used to determine a
feeding ‘hotspot” for a population during a
particular vear, which could be made off-lim-
its to fisheries. Yearly monitoring of seabird
foraging behaviour can also provide impor-
tant information about changes in ecosystem
functioning and structure {Hooker and
Gerber 2004).

6.2. Can we estimate prey availability
from the monitoring of instrumented
predators at sea?

While understanding of the foraging patterns
of seabird predators is rapidly improving.
little work has been done on the validation
of proxies derived from instrumented
seabirds. We still know very little about the
relationships between foraging behaviour at
sea and the density/availability of prev
{Ropert-Coudert and Wilson 20035; Enstipp
ef al. 2007 ). To our knowledge no study has
however succeeded in quantitatively relat-
ing CPUE in seabirds of known origin and
breeding status with valid, simultaneous
measurements of prey density. The logistic
constraints of surveys at sea are indeed con-
siderable, especially in the Southern and
Arctic ocean because of the remoteness of
the areas and the difficult sea conditions
(rough waters, wind, ice).

In captivity, recent experiments into the
effects of prey-density and size on foraging
behaviour have been performed using dou-
ble-crested cormorants Phalacrocorax
auritus, a benthic forager, in a large dive tank
{Enstipp er al. 2007). This study has shown
a linear relationship between the CPUE of a
bird and prey density. Feeding success was
highly dependent on fish density, with cor-
morants being less successful and diving
longer when targeting schooling fish. How-
ever at low fish densities the birds had a
disproportionably low CPUE { Enstipp et al.
2007 ). Future experimental studies on prey
capture rates should increase our knowledge
about seabird-prey interactions at a fine
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scale, allowing refinement of predator-prey
models.

Future studies should also address
whether seabird foraging effort is related to
prev abundance. As pointed out by
Montevecchi (1993 ), the significance of prey
availability is highly correlated to prey abun-
dance {in term of biomass ). Physical factors
can induce increased prey availability at the
meso-scale. Thus pursuit-diving marine birds
such penguins and auks are dependent on the
depth of the thermocline that favours much
higher accessibility to their preferential prey
(Charrassin and Bost 2001).

6.3, Next steps

An important endeavour is to scale up indi-
vidual records of CPUE and location of prey
capture from instrumented birds to estima-
tions of the entire prey base of an ecosys-
tem. This long-term objective requires the
use of bio-logging technologies on a large
number of individual seabirds in several
colonies or populations to develop a stand-
ard, international monitoring program. Moni-
toring of a large number of birds will allow
integration of the possible effects of breed-
ing experience and bird quality on the moni-
toring data.

Filling in the gaps between records of
CPUE by individual seabirds during the
course of a foraging trip and simultaneous,
independent prey estimations should be a
priority as it is an essential step towards uti-
lising seabird distributions at sea as accurate
proxies of prey abundance. This requires the
use of integrated multidisciplinary prey sur-
vevs at sea, conducted at several spatial
scales. One possible way to collect data on
densitv/distribution of prey that are difficult
to sample would be the use of seabird-borme
miniaturized digital cameras. Such technol-
ogy has been one of the most exciting recent
advances for obtaining new insights into the
social behavicur of seabirds at sea
(Takahashi et al. 2004a) and can be com-
pared with underwater video profiler or

Visual Plankton Recorder. However, record-
ing video footage at great depths, where light
conditions are low, is still a challenge
(Watanuki er al. 2008).

Quantification of the rate of energy ac-
quisition from behavioural data is also
needed (Butler 2000). Measurements of the
energetic costs of foraging throughout the
annual cvele, and relating this to changes in
determined levels of prey density is particu-
larly relevant. The use of heart rate, to esti-
mate energy expenditure have already been
recorded in seabirds for an entire vear (Green
et al. 2002; Grémillet et al. 2001). This is of
particular significance since metabaolic rate
is likelv to differ with level of activity,
through the vear at each phase of the breed-
ing cycle and as food availability varies
(Magy er al. 2001; Grémillet er al. 2005).
Accurate knowledge of adult field metabolic
rate and chick energetic needs (Halsev,
Handrich, Butler, Bost, submitted) will al-
low estimation of the energy gain and the
foraging time needed per trip for a given in-
dividual whose energetic balance is in equi-
librium (Cairns 1992). Finally, research is
still required to accurately determine the re-
lationships between seabird foraging param -
eters and temporal/spatial changes in prey
abundance. The usefulness of seabirds as bio-
indicators should be enhanced in forthcom-
ing years, especially given the ever growing
pressures on marine resources and ecosys-
tems.
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Résume

Une bonne connaissance de I'’écologie alimentaiseedpéces animales est essentielle afin de compriasd
processus sous-jacents aux corrélations observées les variations environnementales et les variatdes
effectifs de populations. Les méthodes « classiqud®tude de I'écologie alimentaire des oiseauximsade
I'océan Austral (suivi Argos, analyses de contestomiacaux etc.) se sont focalisées sur la périedetoduction
car, contraints de revenir régulierement a terestde seul moment de leur cycle ou ces oiseaux fa@ilement
accessibles. Peu d’'informations sont donc encaeodibles sur la période de repos sexuel alordlgyaie un
réle crucial dans la démographie de ces prédat®gsla méme maniére, peu d'informations sur I'égmo
alimentaire de ces prédateurs sont disponiblestd@mmnnées 1980. Le but de cette thése étaitdiatiiser une
méthode indirecte, la méthode des isotopes staolesétudier (1) les variations saisonniéres e&(R)ng terme,
de I'écologie alimentaire des oiseaux marins deéém Austral. Bien que les objectifs majeurs dindme étaient
biologiques, la part méthodologique a égalementi tere place importante. La méthode isotopique rgnsesur
les aires d’alimentation (isotopes du carboneg etiveau trophique (isotopes de I'azote) des pegdat Au cours
de la premiere étape (méthodologique), des valbeingférence des ratios isotopiques en carboneifiésentes
masses d'eau de lI'océan Austral ont été obtenudisl€al), et un protocole d’analyse isotopique dissus
d’oiseaux a été développé (article 2). Dans unersixétape (biologique), les variations saisonsidesl'écologie
alimentaire de neuf especes de procellariiformégtnétudiées. Trois grandes tendances ont esgéég (articles
3 et 4), certaines espéces demeurent dans I'oeésdralatout au long de leur cycle, d’autres se nggent dans
'océan Austral en période de reproduction puisremtjau nord en secteur océanique subtropical atiqué.
Dans les études a long terme, les ratios isotopiquecarbone ont classiqguement été utilisés comdieateurs de
la productivité primaire du milieu. Dans les ann#8%0, les prédateurs de I'océan Austral ont cateprofondes
modifications de leur démographie ; les ratiosadpimjues de tissus de manchots prélevés sur desmgpeéc
conservés au Muséum National d’Histoire NatureieP@ris nous ont permis de remonter le temps aidi&¥ les
causes sous-jacentes a ces variations de popuslag@amicle 5). Nos résultats suggérent qu'en sesteu
subantarctique et subtropical, la productivité aine de 'océan austral était plus faible dansdesées 1970
réduisant ainsi la capacité du milieu a soutenifodies populations de prédateurs. En secteurditfae, les ratios
isotopiques des prédateurs sont stables depuianieées 1950, et d'autres facteurs tels que la tiédude
I'étendue de glace pourraient étre a 'origine dasations de populations d’'oiseaux marins. Endiette thése a
permis de mener une réflexion plus globale sufiheisations et avantages de la méthode isotopidus gue sur
sa complémentarité avec les méthodes directes.
Mots clés :Azote, Carbone, Ecologie alimentaire, Isotopebleta manchot, océan Austral, procellariiforme.

Title : Isotopic investigation of seasonal and lonéerm variations in Southern seabird feeding ecolog

Abstract

Foraging ecology is a key issue for a better udeding of the biological mechanisms linking seabir
demography and environmental changes. Conventimedhods to investigate seabird feeding ecology d¢érg
tracking, stomach contents analysis etc.) focusethe breeding season when birds are easily abtessi land.
Few data are available on the inter-nesting penbédn species disperse at-sea, while this periogsskey role
on their demography. Moreover, historic changeseiabird feeding ecology are still unknown. Henangithe
stable isotope method, the aims of the thesis weiBvestigate (1) seasonal and (2) long-term viaria of the
feeding ecology of seabirds from the Southern Oc&dre objectives were therefore mainly biologidalit
methodological issues were also investigated. Stawtopes are currently used as proxies of feedi@gs
(carbon) and trophic levels (nitrogen). In a fins¢thodological step, carbon isotopic values charzihg water
masses of the Southern Ocean were determiriédrtitle), and a protocol for isotopic analysissehbird tissues
was proposed (2 article). In a second biological step, seasonahtians in the isotopic niche of nine southern
procellariiforms were detailed allowing us to déserthree major feeding strategie&’ @nd 4 articles). Some
species remain in Southern Ocean waters all albaiy tycle, while others feed in the Southern Ocearing
breeding and migrate north in oceanic subtropicaheritic waters during the inter-nesting periocng-term
isotopic studies generally use carbon isotopesr@sgs of primary productivity. A regime shift oaced in the
Southern Indian Ocean in the 1970s, with severesdses in many predator populations. Stable isot@pios of
penguin tissues sampled on stuffed specimens fnenMiuséum National d’Histoire Naturelle de Parisvalus to
investigate underlying causes of these populatieciines (8 article). In subantarctic and subtropical sectors,
isotopic data suggest that a decrease in carrgpgdity of the ecosystem was a likely contributothie decline of
penguins that occurred in the 1970s. Carbon isotogiios of Antarctic penguins did not change otiare,
however, suggesting that others factors (as a tetum sea-ice extent) were the main driving caogdhe
population declines. Lastly, we compared the achged and disadvantages of using both the staligpes@and
direct methods to investigate the foraging ecoloigyeabirds.

Keywords :Carbon, Feeding, ecology, Nitrogen, Penguin, Piax@éorm, Southern Ocean, Stable isotopes.
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