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Chapitre 1

Introduction

1 Contexte général

Depuis I'apparition de la vie sur Terre, les especes animales et végétales sont sou-
mises a de constantes perturbations de leur environnement. Ces perturbations obligent
les organismes vivants a sans cesse s’adapter, créant régulierement de nouvelles popu-
lations, especes et embranchements phylogénétiques. Les changements actuels de I'envi-
ronnement, couramment appelés changements globaux, participent a cette évolution des
espéces animales et végétales. Cependant, I’anthropisation croissante de I’environnement
a accéléré ces processus et de nombreuses especes n’arrivent plus a s’adapter et risquent
de disparaitre. C’est notamment le cas dans les régions polaires ou les manifestations des
changements globaux sont particuliéerement intenses (IPCC, McBean et al. 2005, Smith
2002, Vaughan et al. 2003, Weimerskirch et al. 2003, Clarke et Harris 2003). La planéte
étant recouverte a 71% par les océans (National Oceanic and Atmospheric Administra-
tion, NOAA), les organismes marins sont au premier plan des impacts des changements

globaux.

Depuis quelques années une prise de conscience écologique pousse les sociétés hu-
maines a tenter de lutter contre les causes et les conséquences de ces phénomenes. Dans
cette dynamique, la compréhension de l'influence de I'environnement sur les organismes
vivants est primordiale pour 1’élaboration de mesures de gestion et de protection. C’est
pourquoi, des efforts interdisciplinaires intenses ont été mis en place pour comprendre le

fonctionnement des écosystemes.
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L’environnement d’une espece est constitué de ’ensemble des éléments, biotiques ou
abiotiques, qui I'entourent. Le compartiment biotique regroupe tous les organismes vi-
vants et le compartiment abiotique désigne 1’habitat et les conditions physico-chimiques
du milieu. Dans notre étude, le terme environnement désigne plus spécifiquement le com-
partiment abiotique. Le terme écosystéme sera, quant a lui, préféré a "environnement”
pour désigner I'ensemble formé par les organismes vivant et leur milieu de vie (Tansley

1935).

Au sein du compartiment biotique de I’écosystéme, les espéces s’organisent en réseaux
trophiques. Chacun de ces réseaux est constitué de différents niveaux reliés entre eux par
des transferts de matiere sous forme de relation proies-prédateurs. Cette matiere integre
les réseaux trophiques grace aux organismes autotrophes, dit producteurs primaires, qui
synthétisent leur propre matiere organique a partir d’éléments inorganiques. Il existe
deux grandes catégories de producteurs primaires que ’on classe en fonction de la source

d’énergie qu’ils utilisent pour effectuer cette synthese.

— Les premiers, dits chimiotrophes, utilisent ’oxydation de molécules organiques (chi-
mioorganotrophe) ou inorganiques (chimiolithotrophes) comme source d’énergie (Li-

kens 2010). Ce type de producteur primaire regroupe essentiellement des bactéries.

— Les seconds, dits phototrophes, utilisent ’énergie issue de la lumiere du soleil pour
réaliser leur production de matiere organique. Ce type de producteur primaire re-

groupe l'essentiel des végétaux chlorophylliens terrestres et aquatiques.

Dans le milieu marin l’essentiel de la production primaire autotrophe (~75%) est as-
surée par le phytoplancton (Falkowski et Raven 2013); les autres autotrophes, herbiers et
macroalgues, étant principalement limités aux eaux cotieres peu profondes. Le terme phy-
toplancton désigne I’ensemble des organismes a tres faible capacité natatoire ("plancton”)
réalisant la photosynthese ("phyto”) comme les diatomés, cyanobactéries, dinoflagellés,
coccolithophoridés et haptophytes. Ces organismes phytoplanctoniques participent tres
activement au cycle du carbone a ’échelle mondiale (Falkowski 2002, Martin 1990). En
effet, lors de leur développement, ils absorbent activement le dioxyde de carbone (CO,)
dissout dans I’eau des couches de surface de 'océan. Celui-ci est rapidement remplacé par
dissolution du COs atmosphérique dans les couches superficielles de 'océan pour main-

tenir un équilibre entre I'océan et I'atmosphere. La majeure partie du carbone fixé par le
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phytoplancton est reminéralisée par respiration des organismes vivants (Chisholm 2000).
Le reste est exporté par sédimentation vers les couches profondes de 'océan sous diverses
formes (cellules mortes, cadavre, particules fécales ou débris organique divers) (Chisholm
2000, Honjo et al. 2008). Ce transfert de carbone de la surface vers I'océan profond est

appelé pompe biologique de carbone (Volk et Hoffert 1985).

Le phytoplancton joue un role essentiel en tant que source d’énergie pour les réseaux
trophiques pélagiques (pelagos : la haute mer). Il est en effet consommé par des herbi-
vores (hétérotrophes) qui, a leur tour, vont nourrir des consommateurs secondaires puis
tertiaires etc. Environ 90% de la production primaire réalisée par le phytoplancton est
assimilée par des organismes hétérotrophes, par broutage et décomposition (Duarte et Ce-
brian 1996). La description des relations entre les organismes des écosystémes pélagiques
s’est considérablement complexifiée depuis une vingtaine d’années. Les premieres des-
criptions de ces réseaux trophiques faisaient état de quatre niveaux (Figure I .1) : le
phytoplancton (dominé par des grosses cellules commes les diatomées), le zooplancton (es-
sentiellement composé de petits crustacés), les poissons planctonophages et les prédateurs
supérieurs (poissons piscivores, mammiféres marins, requins, ...). Plus récemment de nou-
velles especes de phytoplancton, de plus en plus petites (~ 1um), et de bactéries ont été
découvertes (partie gauche Figure I .1). Les cnidaires et cténaires sont aussi récemment
venus compléter notre vision de ce type d’écosystéme (partie droite Figure I .1). Loca-
lement, la structure du réseau trophique est constamment influencée par les fluctuations
de I’environnement via les modifications de température, les concentrations en éléments

nutritifs, I'intensité lumineuse etc.
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FIGURE [ .1 — Schématisation d’un écosystéme pélagique type. DOC' : Carbone Organique Dis-
sous, HNF : NanoFlagellées Hétérotrophes. (d’aprés Sommer et al. 2002)

Les conséquences des relations proies-prédateur sur un niveau trophique particulier
se répercutent fréquemment sur le reste de I’écosysteme; c’est ce qu'on appelle la cas-
cade trophique. Ce processus peut s’effectuer d’une part du bas vers le haut (bottom-up),
c’est le cas, par exemple, lorsque la densité en proies diminue, entrainant ainsi une dimi-

nution du nombre de consommateurs primaires et secondaires (Frederiksen et al. 2006);
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ou du haut vers le bas (top-down), par exemple lorsque les populations de prédateurs
controlent la densité des consommateurs intermédiaires, et favorisent indirectement le
développement des producteurs primaires (Estes et Duggins 1995). L’écosysteme des foréts
de kelp d’Alaska est un exemple connu d’interaction top-down (Estes et Duggins 1995).
En mangeant les oursins (herbivores), les loutres de mer favorisent le développement des

forets de Kelp et des populations de poisson qui y vivent.

Au sommet de la chaine alimentaire les prédateurs supérieurs jouent un role clé
dans ’équilibre de 1'écosysteme. De nombreux exemples (cf review Heithaus et al. 2008)
montrent que leur disparition provoque de profond déreglement qui se répercutent a tous
les niveaux trophiques. L’étude de I’écologie des prédateurs supérieurs est donc essentielle

a la mise en place de mesures de conservation des écosystémes naturels (Boyd et al. 2006).

L’environnement physique dans lequel se développent ces réseaux trophiques est for-
tement variable, a la fois dans le temps et dans l'espace. Le moteur grande échelle de
ces variations est I'inégale distribution de I’énergie solaire a la surface de la planete. Les
basses latitudes recevant d’avantage d’énergie que les hautes latitudes. Historiquement,

deux grandes circulations ont été identifiées résultants de ce gradient latitudinal.

La premiere, dite thermo-haline, est forcée par les flux de chaleur et de sel et s’étend a
I’échelle globale (Marshall et Speer 2012). En combinaison avec l'activité biologique, elle
est responsable des contrastes de concentration en nutriments observés entre les différents
bassins océaniques (Williams et Follows 2003). A I'entrée de I’ Atlantique Nord, au niveau
de I'équateur, la circulation thermo-haline apporte en surface des eaux appauvries en nu-
triments par les producteurs primaires; et emmene en profondeur des eaux enrichies en
nutriments par contact avec le plancher océanique. A l'inverse dans I’Océan Indien, la
circulation apporte en profondeur des eaux chargés en nutriments et emmene en surface

des eaux appauvries en nutriments par l'activité biologique.

La deuxieme grande circulation océanique est forcée par le vent et forme a I’échelle des
bassins océaniques des systémes de double gyres (sub-tropicale et sub-polaire) en surface
(Munk 1950). Ces doubles gyres ont des sens de rotation contraires. Dans I’hémisphére
Nord, la gyre sub-tropical tourne dans le sens horaire (anticyclonique) tandis que la gyre

sub-polaire tourne dans le sens antihoraire (cyclonique). La circulation induite par ces

11
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rotations entraine, par pompage d’Ekman (forgage du vent + rotation de la terre), des
mouvements de convergence et divergence respectivement au sein des gyres sub-tropicales
et sub-polaire. Ces circulations impactent les producteurs via la profondeur de la nutri-
cline (profondeur de changement rapide de la concentration en nutriment dans la colonne
d’eau). Celle-ci est en effet plus profonde en zone de convergence et moins profondes dans
les zones de divergence, ce qui conduit a priori a un apport plus important de nutriments

dans les couches de surface dans ces dernieres régions.

Température de surface de la mer (°C)

10 20 32

FIGURE I .2 — Représentation globale des courants de surface colorés en fonction de la
température des eaux de surface. Cette représentation est issue d’une simulation numérique
a haute résolution (1/12 °)(ECCO2, pour Estimating the Circulation and Climate of the Ocean,
phase 2). Le modéle de circulation ECCO2 utilise le modéle de circulation général du MIT pour
assimiler da la fois des données satellitaires et des données in situ. Ce modéle simule les courants
océaniques a toutes les profondeurs mais seuls ceux de surface sont représentés ici. La position
de lile de Kerguelen, dans le sud de I’Océan Indien, est représentée par une croixz blanche.
http: //svs. gsfc. nasa. gov/cgi-bin/details. cgi?aid=3912

Mais cette vision de la circulation océanique a treés grande échelle (& la fois spatiale et
temporelle) influant de maniere déterminante sur les réseaux trophiques a profondément
évoluée depuis le début des années 90. On sait maintenant que les océans sont peuplés d'un
tres grand nombre de tourbillons mésoéchelles (de 100 a 300km de diametre) interagissant
fortement entre eux (Figure I .2). On estime que ces tourbillons mésoéchelles représentent

plus de 80% de 1'énergie cinétique des océans (Ferrari et Wunsch 2010). Ces tourbillons,

12
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qui capturent les mouvements horizontaux les plus énergétiques, ont des échelles spa-
tiales et temporelles (quelques jours a quelques semaines) beaucoup plus proches des
constituants des réseaux trophiques (du phytoplancton aux prédateurs supérieurs). De ce
fait ils impactent de maniere déterminante ces réseaux trophiques. Cette vision de I'im-
pact déterminant de la turbulence mésoéchelle océanique sur les réseaux trophiques s’est
récemment enrichie avec la mise en lumiere d’une nouvelle classe de mouvements associés
aux structures sous-mésoéchelles (Klein et Lapeyre 2009). Ces structures concernent les
filaments allongés de moins d’une dizaine de kilometre de large ainsi que les tout petits
tourbillons (moins de 5km de diametre). L’'impact dynamique de ces structures sous-
mésoéchelles, omniprésentes sur les images satellites de température de surface de la mer
et de couleur de la mer, était totalement ignoré il y a encore 10 ans. Les études récentes
ont montré qu’elles capturent plus de 50% du champ de vitesse verticale dans les océans
(cf revue de Klein et Lapeyre 2009) et de ce fait elles impactent fortement les réseaux
trophiques (cf revue de Lévy et al. 2012). Ce travail de these se situe dans le contexte
de cette nouvelle vision de la dynamique océanique et plus précisément celle relative aux

structures sous-mésoéchelles.

De part leurs faibles dimensions et leur courte durée de vie I'impact de ces struc-
tures sous-mésoéchelles sur les écosystemes marins est particulierement difficile a obser-
ver. Néanmoins, grace aux modeles dynamiques a haute résolution (Lévy et al. 2001, Lévy
2008, Lévy et al. 2012) et a quelques rares observations (Strass et al. 2002, d’Ovidio et al.

2010) leur role sur le développement du phytoplancton est de mieux en mieux compris.

L’impact de cette dynamique sous-mésoéchelle sur les niveaux trophiques supérieurs,
par effet bottom-up, est lui encore tres mal compris. Cette méconnaissance est due a une
combinaison de difficultés d’observation. Le fait que la dynamique sous-mésoéchelle soit
compliquée a échantillonner est la premiere raison. La seconde est que 1’étude des maillons
trophiques supérieurs est tout aussi délicate. En effet, ces organismes possedent des capa-
cités natatoires conséquentes qui leur permettent de se distribuer de facon active dans leur
environnement (Cotté et al. 2015). Le résultat de leur distribution en mer devient alors
un choix comportemental. Ceci est particulierement vrai pour les prédateurs supérieurs
souvent capables de parcourir de trés longues distances (Block et al. 2011). Depuis une
vingtaine d’années, le développement des méthodes de suivi satellitaire a fourni un outil

exceptionnel pour I’étude de la distribution en mer des prédateurs supérieurs (Block et al.

13
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2011). C’est notamment le cas de I’éléphant de mer austral qui, de part ses imposantes
dimensions, peut étre équippé de divers capteurs sans que sa survie ne soit affectée (Mc-
Mahon et al. 2008). Deux types de capteurs sont aujourd’hui couramment déployés sur
ce prédateur supérieur de I’Océan Austral. Les premiers mesurant son comportement ali-
mentaires (accélérometres 3-D) et les seconds son environnement physico-chimique (TDR,
CTD, ...).

La haute fréquence de mesure de ces deux capteurs, la position trophique ainsi que
le comportement alimentaire de cette espece constituent les principales raisons pour les-
quelles notre étude s’est focalisée sur cette espece. Mes travaux de these s’inscrivent dans
ce contexte général et se focalise sur I’éléphant de mer austral dans son environnement

dynamique a sous-mésoéchelle.

2 L’éléphant de mer austral dans son environnement

2.1 Ecologie de I’éléphant de mer austral
2.1 a ) Biologie de I’espéce d’intérét

L’éléphant de mer austral, Mirounga leonina, (SES, pour Southern Elephant Seal) est
un mammifére marin de l'ordre des pinnipedes et de la famille dite des phoques vrais :
les phocidés. Les membres de cette famille sont caractérisés, entre autre, par 'absence de
pavillon auriculaire, un museau court, de longues vibrisses et une fourrure courte (Jeffer-
son et al. 1996). Les éléphants de mer se distinguent des 19 autres especes qui composent
cette famille par leur imposante dimension et par de tres importantes différences morpho-
logiques entre maéles et femelles (Figure I .3). Il existe deux especes du genre Mirounga,
M. angustirostris dans ’hémisphere nord (Californie-Mexique) et M. leonina au sud (iles
sub-antarctiques). C’est cette deuxiéme, qui nous intéresse dans cette étude.

La population du sud compte environ 640 000 individus répartis en trois grandes colonies
dans les trois secteurs océaniques entourant 1’Antarctique (Biuw et al. 2007) : Atlantique
(péninsule Valdes et Géorgie du sud), Pacifique (ile de Macquarie) et Indien (Kerguelen,
Crozet, et Marion Island). Les données utilisées dans cette these proviennent d’individus
de la colonie de Kerguelen (Figure I .2). Les éléphants de mer du sud (SES, Southern
Elephant Seal) sont polygynes, c’est-a-dire que chaque colonie est organisée en harem.

On peut compter jusqu’a 100 femelles pour un male dominant. Cette organisation tend

14
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a favoriser les individus males les plus imposants, d’ou les tailles et poids considérables
atteints par ceux ci, jusqu’a 6 metres et 4 tonnes. Les femelles adultes sont en moyenne

3-4 fois plus petites que les méales avec 2.5m pour 500kg (Figure I .3) (Le Boeuf et al. 1994).

FI1GURE I .3 — Photographie d’un madle, d’une femelle et d’un jeune éléphant de mer Mirounga
leonina (de gauche a droite).

Le cycle annuel de vie de ces animaux se divise en quatre phases (Figure I .4) (Le Boeuf
et al. 1994), dont deux se déroulent en mer et les deux autres a terre. Les séjours a terre,
pendant lesquels ces animaux ne s’alimentent pas, durent rarement plus de quatre se-
maines consécutives. Ils passent ainsi plus de 80% de leur temps en mer (Field et al.
2001). La reproduction et la mise bas se font a terre a la fin de 'hiver / début du prin-
temps austral (Octobre). Fin octobre / début novembre les SES partent en mer, pendant
3 mois, pour s’alimenter. Ils reviennent ensuite une deuxieme fois a terre, au début de
I’été, pour renouveler leur fourrure, c¢’est la mue. Ils repartent finalement en mer un mois
plus tard (début Mars) pour 7 mois, jusqu’a fin septembre, pour, & nouveau, reconstituer
leurs réserves énergétiques. Ce cycle de vie, en partie dépendant du milieu terrestre, rend
cette espece particulierement adéquate aux études télémétriques. Le retour a terre entre

chaque trajet facilite, en effet, considérablement les manipulations scientifiques.

\ Oct Nov | Déc | Jan | Fév | Mars | Avr | Mai | Juin | Juil | Aot | Sep

FIGURE [ .4 — Schématisation du cycle de vie annuel des femelles éléphants de mer du sud
(d’aprés Le Boeuf et al. 1994).
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Quelle que soit leur colonie d’origine, lorsqu’ils sont en mer, les SES adultes, ont des
lieux de recherche alimentaire clairement différents entre males et femelles (Figure I .5)
(Hindell et al. 1991b, Campagna et al. 2006,Bailleul et al. 2010a). Concernant la colonie
de Kerguelen, les males adultes privilégient les plateaux continentaux de Kerguelen (PK)
et le plateau péri-Antarctique (PA) (Bailleul et al. 2010a, O’Toole et al. 2014) sur le fond
desquels ils trouvent leurs proies. A l'inverse les femelles et les méles juvéniles de cette
colonie recherchent leurs proies en milieu pélagique (Bailleul et al. 2010a, Cotté et al.
2015) au niveau de la zone marginale de glace (ZMG) ou le plus souvent de la zone inter-
frontale (ZIF) a 'Est de Kerguelen (Bailleul et al. 2010a). Ces deux zones sont connues
pour présenter une forte richesse biologique (Dragon et al. 2011). Les hypotheses pouvant
expliquer cette ségrégation spatiale sont : d'une part des besoins énergétiques différents
entre les méles adultes et les femelles et/ou d’autre part la territorialité des grands méles
qui chassent les jeunes et les femelles a I'extérieur des plateaux continentaux.

On s’intéresse dans cette étude a l'influence de la dynamique océanique submésoéchelle
sur le comportement des prédateurs supérieurs, c¢’est pourquoi nous nous sommes focalisés

sur le comportement d’alimentation des femelles SES.
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FIGURE I .5 — Carte des trajectoires de 21 mdles (en noir) et de 18 femelles (en rouge) éléphants
de mer équipés sur l'ille de Kerguelen entre 2003 et 2007 (d’aprés Bailleul et al. 2010a). PK :
Plateau de Kerguelen, PA : Plateau peri-Antarctique, ZIF : Zone Inter-Frontale, ZMG : Zone
Marginale de Glace.
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2.1 b) Dynamique océanique de la zone d’alimentation préférentielle des

femelles éléphant de mer

La zone d’alimentation préférentielle des femelles éléphant de mer de Kerguelen, la
Zone Inter-Frontale, se trouve au sein du plus important courant de la planete (en terme
de volume transporté 100-150.10Sv). Ce courant, appelé Courant Antarctique Circumpo-

laire (ACC), circule d’Ouest en Est sur 25000 km autour du continent Antarctique.

Sa circulation (Figure I .6) en équilibre, implique deux mécanismes distincts : les
flux de chaleur et le forgage du vent (Rintoul 2010). Les forts vents d’ouest sans obs-
tacles continentaux et la rotation de la terre entrainent, en surface de ’ACC, une dérive
d’Ekman vers le nord. Cette derniere crée, au sud, une dépression qui est simultanément
compensée par pompage d’Ekman (remontée d’eaux profondes) aux environs de 60 °S
(divergence antarctique). En remontant vers la surface une partie de ces eaux se refroidit
au contact de l'air et plonge le long du talus continental. L’autre partie se réchauffe par
advection vers le nord (transport d’Ekman) entrainant une remontée, grande échelle, des
isopycnes (lignes d’égales densité) au sud. Cette remontée se manifeste géographiquement
par l'apparition en surface de deux grands fronts de I’ACC : le front polaire (PF) et le
front sub-Antarctique (SAF) (Figure I .6). Le basculement des isopycnes entraine la for-
mation de tourbillons mésoéchelle par instabilité barocline. Ces tourbillons induisent un
transport méridien de chaleur, du nord vers le sud perpendiculairement au sens de I’ACC
(Trani et al. 2014). Cette intense activité mésoéchelle peut étre illustrée par les fortes
valeurs d’énergie cinétique tourbillonnaire (EKE, Eddy Kinetic Energy) le long du trajet
de PACC (Figure I .7, Ducet et al. 2000).

L’intensité de la turbulence mésoéchelle le long de ’ACC est variable spatialement
notamment a cause de la topographie (Gordon et al. 1978). Celle-ci induit en particulier
une intensification de 'ACC, et donc de I'activité tourbillonnaire, en aval du passage de

Drake, de la Macquarie Ridge et du plateau de Kerguelen (Ducet et al. 2000).
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FIGURE [ .6 — Schéma de la circulation méridienne de I’Océan Austral (d’aprés Roquet 2009 et
Speer et al. 2000). Le transport d’Ekman des couches de surface de 'ACC (AAIW) entraine un
pompage d’Ekman des masses d’eau profondes (UCDW, LCDW et NADW). La partie la plus
meéridionale de ces eaux est subduite le long du plateau continental pour former ’eau Antarctique

de fond (AABW). L’autre partie est advectée en surface vers le nord. PF : Front Polaire et SAF :
Front Sub-Antarctique.
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FIGURE [ .7 — Carte d’énergie cinétique tourbillonnaire (EKE) (en cm?.s72) estimée sur une
période de 5 ans a partir de la variance des vitesses zonales et méridiennes des courants mesurées
via TOPEX/Poseidon et ERS-1 et 2 (d’aprés Ducet et al. 2000). Le rectangle pointillé rouge
(ZIF : Zone Inter-frontale) encadre la zone d’alimentation préférentielle des femelles éléphants
de mer de la colonie de Kerguelen située sur une zone a fort EKFE.
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2.2 Ecologie alimentaire des femelles éléphants de mer dans leur

environnement mésoéchelle : Etat de ’art

Lorsqu’elles partent en mer, les femelles SES ont un comportement de recherche ali-
mentaire presque frénétique, avec 90% de temps sous la surface de 'eau (Hindell et al.
1991b, Hindell et al. 1991a). En effet, les capteurs de profondeur révelent que ces ani-
maux réalisent continuellement des plongées longues et profondes (McConnell et al. 1992,
Le Boeuf et al. 1994). La durée des plongées est comprise entre 15 et 30min, soit une
soixantaine de plongées par jour. Les phases de surface durent généralement moins de a
3min. La profondeur moyenne des plongées est proche de 500m de jour et 300m de nuit,
avec quelques rares exceptions pouvant atteindre 2000m de profondeur (Bailleul et al.

2007). Ce comportement nycthéméral fut rapidement associé a celui de leur proies.

Pendant longtemps les céphalopodes furent désignés comme proie préférentielle des
femelle éléphant de mer (Rodhouse et al. 1992, Slip 1995, Green et Burton 1993). Ce-
pendant ce résultat, basé sur des analyses de contenus stomacaux, présente une version
tronquée de la réalité (Cherel et al. 2008). En effet, cette méthode utilise les restes so-
lides identifiés dans les bols alimentaires des prédateurs supérieurs. Elle sous-estime donc
fortement I’abondance des espéces cartilagineuses. En 2008, 1'utilisation d’une méthode
basée sur les isotopes stables de ’azote et du carbone a permis de mettre en évidence que
les myctophidés sont en fait leur proies préférentielle (Cherel et al. 2008, Bailleul et al.
2010a, Figure I .8). En effet cette méthode repose sur le principe de "nous somme ce que
nous mangeons”, c’est a dire : la composition moléculaire et tissulaire d’un consommateur
reflete celle de son alimentation (Cherel et al. 2008, Kelly 2000). On peut ainsi comparer la
signature isotopique des tissus d'un prédateur supérieur a celle de ses proies potentielles,

et ainsi estimer son régime alimentaire.
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FIGURE I .8 — Electrona antarctica, l'une des principales proies des femelles éléphants de mer
(Giinther 1887)

Les myctophidés (ex : Figure I .8) sont des petits poissons pélagiques (~10cm) dits
poissons lanternes en raison de leur capacité a étre bioluminescent. Cette famille de pois-
sons est caractérisée par la plus forte diversité spécifique et les plus fortes biomasses et
abondances de 1'Océan Austral (Hulley et Duhamel 2011, McGinnis 1982, Catul et al.
2011). Les especes de myctophidés se distribuent dans le domaine méso (200-1000m) et
bathy-pélagique (1000-4000m). Ils constituent le lien écologique central entre les consom-
mateurs primaires et les prédateurs supérieurs (Catul et al. 2011). Les myctophidés
réalisent des migrations nyctémérales pour suivre le zooplancton a partir duquel elles
s’alimentent et pour limiter leur propre prédation (Catul et al. 2011). Ce comportement
journalier des myctophidés contraint fortement celui des femelles SES. Pour se camou-
fler, les myctophidés utilise la contre illumination, ils produisent, via des photophores,
de la lumiere pour masquer leur ombre et ainsi perturber les prédateurs qui viendrait du
dessous. Cette production lumineuse intervient aussi dans des processus intra-spécifiques
comme la reconnaissance de partenaire sexuel ou la communication (Catul et al. 2011).
Les mécanismes par lesquels les femelles SES détectent leurs proies sont encore incertains
mais un lien avec les zones dynamiques dans lesquels elles les chassent se précise. En effet
Field et al. 2001 sont les premiers a avoir observé une tendance des femelles SES a plonger
différemment en zone frontale, a I’échelle des masses d’eau. Ils ont étudié les changements
de comportement des femelles SES dans différentes masses d’eau, identifiées a partir de
leur caractéristiques physiques (température/salinité). La seule différence notable de com-
portement fut observée au niveau des transitions entre ces masses d’eau.

Quelques années apres, ces observations furent complétées par le développement des
systemes de positionnements (GPS et ARGOS) et des observations satellitaires. En 2006

Campagna et collaborateurs ont observé pour la premiere fois, un changement de direction
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et de comportement de plongée (plongées moins profondes) & proximité d’un tourbillon
mésoéchelle (Campagna et al. 2006). Les observations satellites utilisées dans cette étude
sont des données composites MODIS (Moderate-Resolution Imager Spectroradiometer),
obtenues en combinant 8 jours de mesure pour s’affranchir de la couverture nuageuse in-
tense dans cette zone.

D’autres indices de comportement furent développés et calculés pour identifier les instants
de recherche alimentaire intense. C’est notamment le cas des méthodes statistiques de type
First Passage Time (FPT), Area Restricted Search (ARS). Ces méthodes sont basées sur
la sinuosité de la trajectoire, ou sur des parametres tels que le nombre de plongées au
kilometre carré, le temps passé au fond des plongées ou les vitesses de descente et re-
montée. Les hypotheses utilisées par ces méthodes sont doubles : d’une part, les proies
ciblées par ce prédateur supérieur sont organisés en patch, d’autre part ce prédateur, a
la rencontre d’un patch, cherche & maximiser sont temps dans la zone en : diminuant ses
déplacements horizontaux, augmentant son temps passé au fond des plongées (période de
recherche active) et diminuant ces temps de transit entre la surface et le fond. L’ensemble
de ces variables et techniques a permis d’observer, a partir de quelques individus, un
comportement de recherche alimentaire intense de ces animaux au niveau de la bordure
des tourbillons cycloniques mésoéchelles (Figure I .9) (Bailleul et al. 2010b, Dragon et al.
2010).
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FIGURE [ .9 — Trajectoire d’une femelle éléphant de mer combinée avec une mesure hebdomadaire
de l'anomalie de hauteur d’eau (SLA). La portion hebodmadaire de trajectoire correspondante d
la carte de SLA est détaillée en bas a droite. On peut y observer la forte sinuosité de la trajectoire
de la femelle SES au niveau de la bordure d’un tourbillon cyclonique (signature négative de SLA)
(Dragon et al. 2010)
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En utilisant une large base de données (42 individus femelles), Cotté et collaborateur
(Cotté et al. 2015) ont réussi a synthétiser et & approfondir les relations entre les femelles
éléphants de mer et leur environnement dynamique (présence de fronts, origine des masses
d’eau). Le but était dans cette étude d’avoir un grand nombre d’individus afin obtenir des
tendances significatives de comportement. Celles-ci n’ont été observées que pendant la
période post-mue (hiver austral). A cette période de I’année, le bloom phytoplanctonique
printanier a largement été déformé par la dynamique méso et sous-mésoéchelle entrainant
par cascade trophique une forte hétérogénéité spatiale de 1’écosysteme. Les tendances ob-
servées montrent des périodes de < voyage > le long des fronts méso/sous-mésoéchelle et
de recherche alimentaire intense dans des structures tourbillonnaires mésoéchelles froides
en provenance du sud. Cette étude suggere 'importance des structures dynamiques fine
échelle en tant qu’indice de zone a forte concentration en proies et confirme statistique-
ment ’accentuation du comportement de recherche alimentaire au sein des tourbillons

mésoéchelle.

Les études précédemment citées ont permis de mettre en évidence le role majeure
de la dynamique océanique dans le controle de 'activité de recherche alimentaire des
femelles éléphant de mer. Cependant les jeux de données utilisés jusqu’a maintenant ne
permettent pas d’observer directement ces relations physique-biologie; le comportement
de ces prédateurs étant en effet estimé et non mesuré. De plus, a cause de difficultés
technologiques rendant 1’observation impossible, le réle des structures sous-mésoéchelles

a pour l'instant été mis de coté.

3 Une nouvelle vision de la dynamique : 'importance

de la sous-mésoéchelle

3.1 Découverte récente de la dynamique sous-mésoéchelle

Avant les années 2000 on pensait que la variabilité de la dynamique de surface de
I'océan était essentiellement dominée par la turbulence mésoéchelle dans les 1000 premiers
metres et le mélange dans la couche de mélange. Depuis cette période, les résolutions des
modeles numériques ont augmenté d’'un facteur 10 permettant de mettre en évidence une

nouvelle classe de turbulence : la turbulence sous-mésoéchelle.
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On sait depuis les années 90 que les tourbillons mésoéchelle existent partout dans
l'océan. Ces tourbillons sont caractérisés par des échelles de longueur horizontales de
I'ordre de 100-200km et des échelles de temps allant de la semaine (formation) a plusieurs
mois (durée de vie). Ces caractéristiques rendent les tourbillons mésoéchelles observables
par altimétrie satellitaire (Le Traon et Morrow 2001, Isern-Fontanet et al. 2006b, Chelton
et al. 2007, etc.). Ces structures interagissent entre elles de maniére intense et non linéaire.
De telles interactions provoquent la déformation des champs de traceur de l'océan dont
la température, la salinité et la chlorophylle. Par ce mécanisme, des structures de plus
fine échelle que les tourbillons sont générées dans les couches de surface de 1'océan. Ces
filaments et structures de sous-mésoéchelle se caractérisent par des échelles de longueurs
entre 1 et 10km et des échelles temporelles de 'ordre de la journée et sont associées a
de fortes vitesses verticales. Les principaux mécanismes a l'origine de la formation de
ces structures sont d’une part 1’étirement des anomalies de densité par les tourbillons
mésoéchelles; ce qui produit des forts gradients de densité a fine échelle; et d’autre part la

frontogénese associée a ces forts gradients qui génerent des vitesses verticales importantes.

Les structures sous-mésoéchelle sont observées, en terme de température et de chlo-
rophylle, grace aux mesures satellitaires treés haute résolution (~1km et en dessous). Un
exemple de ces observations fine échelles est présenté en figure I .10.

Mais ce n’est que depuis ces dernieres années que la connaissance et la compréhension de
la dynamique tridimensionelle associée a ces structures filamentaires de sous-mésoéchelle
a considérablement progressé. Ces progres sont essentiellement dus a l'interprétation
d’études théoriques et a 'utilisation de modeles numériques de trés haute résolution.
Ces études ont montré notamment que les filaments sous-mésoéchelle sont généralement
associés a des vitesses verticales treés intenses qui peuvent jouer un role crucial dans les
échanges entre les couches océaniques profondes et celles de surface (pompe verticale,
Klein et Lapeyre 2009). En effet les vitesses de ces mouvements verticaux peuvent at-

1. soit au moins un ordre de grandeur de plus que celles

teindre jusqu’a 50-100m.jour™
mesurées au sein des structures mésoéchelles (1-10m.jour™'). On considére que ces struc-
tures de sous-mésoéchelles, qui sont situées autour et entre les tourbillons mésoéchelles,
capturent plus de 50% du champ de vitesse verticale total dans les 500 premiers metres

sous la surface (Lapeyre et Klein, 2006b).
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FIGURE I .10 — Eye of an algal storm - Image de couleur de ’eau, en mer baltique, obtenue le
7 aotit 2015 par le satellite Sentinel 2A lancé le 23 Juin 2015. Cette image, dont la résolution
est de 10m, montre l'abondance de structures de trés fine échelle au sein desquelles un navire
se déplace (non loin du centre de "l’algal storm”). http: //www. esa. int/Our_Activities/
Observing_the_ Earth/Copernicus/Sentinel-2/

3.2 Dynamique des structures sous-mésoéchelles

Dans le cadre de ce travail, il est utile de rappeler succinctement la dynamique as-
sociée aux structures sous-mésoéchelles, mise en évidence ces 10 dernieres années, et en
particulier les mécanismes favorisant I’émergence des forts mouvements verticaux a tres
fine échelle. Ces mouvements verticaux sont en fait le résultats de mécanismes de fron-
togénese (Hoskins et al. 1978, Lapeyre et al. 2006). Les mouvements horizontaux liés
a la mésoéchelle engendrent le renforcement des gradients horizontaux de densité, sous
forme de front sous-mésoéchelle. Ces processus perturbent 1’équilibre du vent thermique
(Hoskins et al. 1978 et Klein et al. 1998) et induisent le développement d’une circulation
agéostrophique perpendiculaire au plan du front (Figure I .11). Les mouvements verti-
caux intenses au sein de cette circulation tendent a diminuer les gradients horizontaux de

densité tout en restaurant une forte stratification verticale.
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FIGURE [ .11 — a) Schéma de la circulation agéostrophique formée en réponse au renforcement
d’un gradient horizontal de densité. La figure représente la section verticale de densité d tra-
vers un front de sous-mésoéchelle. Les lignes noires correspondent aux isopycnes et les fleches
rouges d la circulation agéostrophique. Le milieu plus léger est a droite (bleu foncé) et celui plus
dense est a gauche (bleu clair). La figure b) illustre schématiquement les vitesses verticales qui
se développent en réponse d lélpongation d’un filament chaud (bleu foncé) par un champ de
déformation horizontale (fleches bleues) (d’aprés Klein et Lapeyre 2009).

Toutefois, bien que la théorie des mécanismes physiques liés a ces processus soit de
mieux en mieux comprise, leur observation reste délicate. Le probleme est que les échelles
spatiales mises en jeu sont tres petites. Ceci peut se comprendre avec des arguments de
dynamique et d’analyse spectrale. Les vitesses verticales peuvent en effet étre estimées
avec I'équation Omega (Hoskins et al. 1978). Une version simplifiée de cette équation (cf
par exemple Legal et al. 2007) indique que, dans les couches supérieures océaniques, ces
vitesses verticales sont proportionnelles au laplacien du champ horizontal de densité (la
dérivée seconde horizontale de la densité). Or on sait que le spectre de densité pres de la
surface a une pente en k™2, avec k le nombre d’onde. Ce qui signifie que le spectre du la-
placien de densité a une pente en k2. En d’autres termes, les échelles les plus énergétiques
du champ de laplacien de la densité (et donc de la vitesse verticale) sont les échelles
les plus petites. Ces arguments mettent en lumiere le fait que les vitesses verticales sont
principalement capturées par les structures de sous-mésoéchelles. Ils indiquent également
I'importance d’avoir acces au champ de densité a tres haute résolution spatiale pour I’es-

timation de ces vitesses.

La méthode SQG, pour Surface Quasi-Geostrophic (Blumen 1978, Held et al. 1995)
s’est montrée particulierement adaptée, dans ces cas, pour reconstruire la dynamique 3-D

des tourbillons mésoéchelles et des filaments submésoéchelle (Lapeyre et Klein 2006a, Cha-
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pitre IV ). Elle permet, en accord avec 1’équation Oméga (Hoskins et al. 1978), d’estimer
a chaque profondeur le champ de vitesse vertical a partir du champ de densité en surface a
haute résolution. Pour cela, la méthode SQG utilise notamment la corrélation forte entre
le champ de densité en surface a haute résolution et le champ de densité en profondeur.
Ceci permet, a partir du champ de densité en surface a haute résolution et d’une climato-
logie de la stratification intérieure de reconstruire le champ de densité 3D en profondeur
(cf Chapitre IV pour plus de détails). Les arguments de dynamique quasi-géostrophique
(géostrophie, vent thermique et équation Omega) permettent alors de diagnostiquer la
dynamique 3D (vitesses verticales comprises) & partir du champ de densité 3D. La qualité
des reconstructions de dynamique 3-D par la méthode SQG est donc tres dépendante de
la qualité, et notamment de la résolution spatiale, du champ de densité en surface utilisée.
C’est pour cette raison que la méthode SQG a, pour le moment, été utilisée essentielle-

ment avec des sorties de modele haute résolution plutét qu’avec des observations satellites.

3.3 Impact de la dynamique sous-mésoéchelle sur les prédateurs
supérieurs

Les études de dynamique océanique indiquent clairement que les courants horizontaux
les plus énergétiques sont essentiellement associés aux tourbillons mésoéchelles (cf revue
de Klein et Lapeyre 2009). Cela explique la bonne correspondance entre les trajectoires
des éléphants de mer et les exposants de Lyapounov issus des données altimétriques, qui
elles ne capturent que la dynamique mésoéchelles (Cotté et al. 2015, d’Ovidio et al. 2013).
Par contre, comme indiqué précédemment, les vitesses verticales sont essentiellement as-
sociées aux structures de sous-mésoéchelle (donc de bien plus petite échelle que les tour-
billons mésoéchelles).

Ces structures sous-mésoéchelles, de part leur dynamique verticale intense, jouent donc
un role majeur dans la stimulation de la production primaire. En effet, I'un des prin-
cipaux facteurs limitant le développement du phytoplancton dans le domaine pélagique
est la faible concentration en nutriments des couches de surface. Les eaux plus profondes
bénéficient de plus fortes concentrations mais les conditions lumineuses n’y sont pas favo-
rables pour les organismes photosynthétiques. En injectant, depuis la subsurface vers les
eaux de surface, des eaux riches en nutriments, les structures sous-mésoéchelles permet-

tant localement au phytoplancton de se développer (Lévy et al. 2001). De tels apports
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de nutriment impactent par cascade trophique toute la structure et le fonctionnement
des écosystemes depuis la base (Perruche et al. 2011, Lévy et al. 2014) jusqu’au sommet
(De Monte et al. 2012, Tew-Kai et al. 2009). On peut donc supposer que les éléphants
de mer rencontrent plus de proie au niveau des structures sous-mésoéchelles. C’est cette

hypothese que ce travail se propose de confirmer.

4 Problématiques

Dans cette these nous nous sommes attachés a répondre a la question suivante : Com-
ment les fronts sous-mésoéchelles influencent le comportement alimentaire des femelles
éléphant de mer? Pour cela, mon travail s’est divisé en trois parties qui constituent les

trois chapitres de ce manuscrit.

La premiere étape, pour répondre a notre problématique, a été d’identifier les struc-
tures frontales a sous-mésoéchelles le long des trajectoires des femelles SES. Pour se faire
nous avons utilisé I'incroyable jeu de donnée in situ fournit par les capteurs déployés sur
ces animaux. Ces données ont déja été utilisées pour décrire l'océan austral en terme de
fronts grande échelle, de taux de formation de glace de mer et de circulation. Cependant,
les échelles ciblées par ces étude sont bien supérieures a celles qui nous intéresse ici (Ro-
quet et al. 2009, Charrassin et al. 2008). Actuellement la température et la luminosité
sont mesurées toutes les secondes tout au long de la trajectoire des femelles SES. En com-
binant le comportement de plongée a tres haute fréquence de ces animaux avec la haute
fréquence de mesure des capteurs on obtient un échantillonneur haute résolution inédit et

idéal pour I’étude des fronts sous-mésoéchelles de I'océan.

Dans un deuxieme temps, le comportement alimentaire des femelles SES au sein des
fronts sous-mésoéchelles a été étudié. Ce comportement est de mieux en mieux compris et
quantifié. En effet, depuis trois ans, un nouveau capteur permet de mesurer les événements
de tentative de capture de proie de ces animaux : les accélérometres 3-D. Ce capteur en-
registre a tres haute fréquence les mouvements de téte de ces animaux. En cherchant
les événements d’accélération intense simultanées dans les 3 axes de 'accélérometre on
peut identifier des moments de tentative de capture de proie (Gallon et al. 2013, Guinet

et al. 2014). Des validations en bassin de cette méthode ont déja été réalisées sur d’autres
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especes de pinnipedes (Viviant et al. 2010). Cette mesure a permis ici de quantifier tres
précisément (a I’échelle de la plongée) l'activité d’alimentation de ce prédateur supérieur

a proximité et a I’écart des fronts sous-mésoéchelles.

Enfin, toujours en utilisant ce jeu de donnée in situ a tres haute résolution, nous nous
sommes intéressés a calibrer et valider la méthode SQG dans notre zone d’étude. C’est
a notre connaissance, la premiere fois que cette méthode est validée avec des données in
situ de cette résolution. Le but a long terme de cette validation étant de reconstruire la
dynamique frontale, et plus précisément les vitesses verticales, a sous-mésoéchelle a proxi-

mité des trajectoires des femelles éléphants de mer.

28



Chapitre I . Introduction

29



Chapitre I . Introduction

30



Chapitre 11

Matériel et Méthodes

Liste des abréviations

— TDR : Time Depth Recorder
— CTD : Conductivity Temperature Depth
— SST : Sea Surface Temperature : Température de surface de I'eau

— PCA : Prey Catch Attempt : événement de tentative de capture de proie

Introduction

L’originalité de cette étude est de combiner deux types de données (Figure II .1) : Bio-
logging et télédétection pour étudier le comportement alimentaire des femelles éléphant de
mer. Le premier type est formé par les données in-situ acquises graces a des balises mesu-
rant température, profondeur conductivité et accélérométrie, déployées sur les éléphants
de mer a partir de I’archipel des Kerguelen. Le second type, regroupe les observations de
la surface de 'océan obtenues par satellite. Les méthodes, développées pendant ce tra-
vail de these et utilisées pour extraire des variables caractéristiques de ’environnement
physique et du comportement de I’animal, sont présentées ci-dessous. La premiere partie
concerne les données issues des balises déployées sur les éléphants de mer et la deuxieme

celles issues de la télédétection.
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FiGURE II .1 — Exemple de vue 3-D de l’environnement physique observé le long des trajectoires
des femelles éléphants de mer obtenu a partir de la combinaison des deux types de données : la
télédétection (en haut) et le biologging (en bas). La figure représente les variations de température
en surface (en haut, satellite) et en profondeur (en bas, TDR) le long de la trajectoire d’une
femelle éléphant de mer pendant trois jours.

Les caractéristiques techniques de ces deux types de données sont synthétisées dans les
tableaux II .1 et II .2 ci dessous et seront détaillées dans les parties suivantes. Le tableau
IT .3 synthétise les caractéristiques des différents jeux de données in situ utilisés dans ce
travail, avec les capteurs déployés, leur date de déploiement, et le nombre de femelles

éléphant de mer équipées.
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Tableau II .1 — Synthése des caractéristiques des données de type Biologging utilisées dans cette
étude et issues des capteurs (TDR et CTD) déployés sur les femelles éléphants de mer.

Capteur Limites Fréquence
Parametre Précision
(Fournisseur) de mesure d’échantillonnage
TDR Température 0.1°C -40°C, +60°C
(Wildlife Pression 1% 0, 1500m Is
Computers) Lumieére 107,107 W.cm ™2
CTD Température 0.005°C -5°C, +35°C
(Sea Mammals Salinité 0.01mS.cm™—! 0, 80mS.cm ™! 2-3 profiles
Research Unit) | Concentration en par jour
0.1 g L1 0,5ugL™!
Chlorophylle a

Tableaw II .2 — Tableau de synthése des caractéristiques des données de type télédétection utilisées
dans cette €tude et issues de capteurs altimétriques et micro-ondes

Mission spatiale / Résolution Fréquence
Parameétre Précision
Fournisseur Horizontale | d’échantillonnage
Température de la
Windsat 0.15°C | 1/4° (25km) Journaliere
surface de la mer
Hauteur
Aviso <3cm | 1/3°(35km) | Hebdomadaire
de la mer

Tableau II .8 — Tableau de synthése des caractéristiques des individus utilisés pour les différentes

études de ce travail

Etude Capteurs utilisés Période Nombre d’individu
Article PLos One TDR 4 CTDfluo 2009 - 2010 4
Relation T - p CTD 2006 - 2011 30
Article PNAS TDR + accélérometres 2011 - 2013 16
Reconstructions SQG | TDR + CTD + accélérometres | 2012 - 2013 4
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1 Description du jeu de données issu des capteurs

déployés sur les éléphants de mer

1.1 Mesures physiques in situ : I’éléphant de mer, un super

échantillonneur
1.1 a ) La pose des balises sur les femelles éléphants de mer

Depuis une vingtaine d’années, de nombreux prédateurs supérieurs (mammiferes, rep-
tiles, requins, oiseaux, ...) ont été équipés d’enregistreurs électroniques. Cette technique
est appelée Bio-Logging (Bio = espéce animale, Logging = logger = enregistreur). La
miniaturisation de plus en plus poussée des capteurs a permis < d’embarquer > des appa-
reils de plus en plus performants, notamment en termes de fréquence et de précision de
mesure. Le déploiement de ces capteurs est illustré en figure IT .2.

La pose de balise sur les éléphants de mer est principalement réalisée au niveau de la
pointe Morne, a 'extréme Est de l'ile principale des Kerguelen. Les femelles équipées sont
choisies de facon aléatoire au sein de la colonie. Une fois sélectionné au sein de la colonie,
I'individu est plongé dans le noir, via une capuche opaque (figure II .2.A). De cette fagon
il est immobilisé et se calme. Il est ensuite anesthésié en utilisant une combinaison 1:1 de
Tilétamine et Zolazépam (0.8ml/100kg) par voie intraveineuse (figure II .2.B). Lorsque
le sédatif a fait effet la capuche est retirée. L’animal est pesé, mesuré et les différents
prélevements (sang, ongle, vibrisses) sont réalisés (figure II .2.C). Enfin les équipements
sont déployés (figure I1 .2.D). Les balises utilisées ici ont été fixées sur la téte de 'animal
par une résine epoxy a prise rapide (Araldite AW2101).

Ces déploiements sont réalisés pendant les périodes a terre de ces animaux, c’est-a-
dire deux fois par an, pendant les périodes de Mue (Janvier-Février) et de reproduc-
tion (Septembre-Octobre). Seules les données provenant des périodes post-reproduction
(Octobre-Janvier) sont utilisées dans cette étude. En effet les accélérometres (détaillés ci-
dessous), ne peuvent étre pour l'instant déployés que sur de courtes périodes (3 - 4mois)
au vu de leur consommation d’énergie. Ces manipulations sont réalisées en accord avec
le comité d’éthique de I'Institut Polaire Frangais (IPEV) et lorsque la balise n’est pas
récupérée, au retour de 'animal a terre, elle tombe naturellement pendant la mue sui-
vante. Les termes "balises”, "capteurs” et "enregistreurs” sont ici employés sans distinction

pour parler des appareils électroniques déployés sur les femelles éléphants de mer.
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FIGURE II .2 — Photographies illustrant la méthode de capture, d’anesthésie et de pose de balise
sur une femelle éléphant de mer sur l'ille de Kerguelen.

1.1 b ) Les caractéristiques techniques du capteur TDR

Le capteur Time Depth Recorder (TDR) (Wildlife Computers, Washington USA), fi-
gure II .3, déployé depuis de nombreuses années permet de mesurer a tres haute fréquence
(0.5-1Hz, toutes les 1 & 2s) la lumiere (107 & 107'W.cm™2), la température (entre -40 ° C
et +60 ° C, résolution 0.05° C, et précision 0.1 ° C) et la pression (0-1500m, précision =+
1%). Les mesures de lumiére sont log-transformées a bord de la balise afin de réduire le
nombre de décimales des valeurs et ainsi optimiser I’espace mémoire occupé. La relation
utilisée pour cette transformation est la suivante : I = 250 4+ 20*Logio(i) et inversement

i = 10U=2%0)/20 (avec I = lumiére en valeur du capteur et i lumiére en W.cm™2).
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) Capteur de lumiere
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FIGURE II .8 — Schéma d’un capteur TDR permettant l’acquisition a trés haute fréquence de la
profondeur de l'animal ainsi que de la température et de la luminosité du milieu environnant.

L’ensemble de ces mesures, fournies a haute fréquence par le TDR, représente une
quantité de données trés conséquente qui ne peut étre transmise via satellite et qui devra

étre extraite une fois la balise récupérée lorsque ’animal rentre a terre.

Le capteur TDR est couplé a un appareil de positionnement de type GPS. Celui-ci
permet, avec une tres grande précision (inférieure & 50m), d’une part de localiser ’animal,
lorsqu’il est en surface, pendant ces périodes en mer et d’autre part de retrouver ’ani-

mal lorsqu’il rentre a terre afin de récupérer 'appareillage déployé et les données mesurées.

1.1 ¢ ) Un échantillonneur a trés haute fréquence : comportement de plongée

des femelles éléphant de mer.

Les mesures de pression par le capteur TDR ont permis de montrer que lors de leurs
périodes de recherche alimentaire en mer, les femelles éléphants de mer plongent conti-
nuellement a des profondeurs moyennes de l'ordre de 500m de jour et 200m de nuit et
effectuant en moyenne 60 plongées par jour. Ce comportement de plongée est illustré sur
la figure II .4 représentant I’évolution de la profondeur de plongée d’une femelle éléphant

de mer pendant 3 jours.
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FIGURE II .4 — Ewolution de la profondeur (en bleue) d’une femelle éléphant de mer pendant
trois jours. La mesure de la luminosité en surface pendant ces trois jours est aussi représentée
(en vert). Pendant les périodes de jour, ou la luminosité est mazimale, la profondeur moyenne
atteinte par Uanimal est supérieure a 600m. Cette profondeur diminue considérablement la nuit
(200-300m), ou la luminosité en surface est minimale.

Une analyse a plus fine échelle des plongées montre qu’elles peuvent étre décomposées
en quatre phases (figure II .5). Les caractéristiques de chaque phase, définie a partir de

la profondeur de 'animal, sont décrites ci-dessous (Dragon et al 2012 MEPS) :

— La phase de surface comporte les moments ou la profondeur de I’animal est inférieure

a 15m.

— La phase de descente commence des que I’animal atteint une profondeur supérieure
a 15m et se termine des que sa vitesse verticale, calculée via le capteur de pression
du TDR, tombe en dessous de 0.5m.s~*. La vitesse verticale de I’animal utilisée ici

est précédemment filtrée en utilisant une moyenne glissante de taille 5s.

— La phase de remontée commence des que la vitesse verticale de ’animal dépasse les

0.5m.s~! et se termine dés qu’il atteint une profondeur inférieure a 15m.

— La phase de fond est la phase de la plongée comprise entre la fin de la phase de

descente et le début de la phase de remontée.
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FI1GURE II .5 — Evolution de la profondeur d’une femelle éléphant de mer pendant une plongée de
jour (N °168). Les différentes phases de la plongée sont identifiées via le code couleur suivant :

la surface (en noire) la descente (en rouge), la phase de fond (en vert) et la phase de remontée
(en bleue).

1.1 d) Jeu de données Haute Fréquence

i Distance inter-plongée

On peut, grace aux localisations fournies par le GPS couplé au TDR, mesurer la distance
parcourue entre chaque plongée et ainsi estimer la distance horizontale parcourue depuis le
départ de I'animal de Kerguelen. Cette distance ne prend pas en compte les mouvements de
I’animal lorsque celui-ci est en plongée. Les estimations de distances, en fonction des coor-
données GPS, sont réalisées via la fonction Matlab geodist (http://mooring.ucsd.edu/).
Deux sections, l'une de température et I’autre de lumiere, mesurées par le capteur TDR
sont présentées en figure I1 .6). Ces distances permettent d’accéder a une quantification des
longueurs le long de la trajectoire. Il s’agit du seul index dont nous disposons pour d'une
part, estimer la taille des structures physiques observées, et d’autre part pour estimer les
gradients 1-D de température de surface et d’atténuation le long des trajectoires des fe-
melles éléphant de mer. Ce deuxieme point sera détaillé apres définition de la température
de surface et de I'atténuation de la lumiere.

La distribution des valeurs de distance entre deux plongées consécutives est présentée en
figure II .7. La moyenne de ces valeurs est trés légerement inférieure a 1km (868.82m).
Cette valeur est une quantification de la résolution horizontale du jeu de donnée in situ

utilisé dans cette étude.
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FiGURE IT .6 — Evolution de la température a et de la luminosité b mesurées pendant 3 jours
par le capteur TDR toutes les secondes.
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F1GURE II .7 — Distribution des estimations de distance entre deux plongées consécutives.

ii La température de surface de ’eau

Les observations in-situ de température de surface de l'eau (SST, Sea Surface Tem-
perature) ont été obtenues en moyennant pour chaque plongée les enregistrements de
température (TDR) de la phase de surface (profondeur < 15m). La durée de ces phases
de surface étant relativement courte, moins de 3minutes en moyenne, on considére ici que

la distance parcourue par 'animal pendant ce laps de temps n’est pas significative.

iii L’atténuation de la lumiere dans la colonne d’eau

Concernant le calcul de I'atténuation de la lumiere dans la colonne d’eau, seule la phase
de remontée a été utilisée. En effet, celle-ci présente peu d’étapes, c’est-a-dire de mo-
ments ou l'animal oscille sur la verticale, ce qui permet d’obtenir des observations de
lumiere quasi-continues en fonction de la profondeur dans la colonne d’eau. Ces oscilla-
tions sont beaucoup moins présentes pendant les phases de remontée car ’animal cherche
uniquement a rejoindre la surface pour respirer. A I'inverse lors de la descente, on peut
observer tres fréquemment des < étapes > dues au fait que I’animal cherche a s’alimenter.
L’atténuation de la lumiere est définie ici, pour chaque plongée, par le rapport ci-dessous :

1
jo — 1150

Isu'rf
Avec :

— k : Le pourcentage d’atténuation de la lumiere pour la plongée, mesuré dans les 150

derniers metres avant la surface. La limite des 150m a été choisie pour représenter
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une profondeur moyenne de couche euphotique.

— I150 : La mesure de lumiere a 150m observée pendant la phase de remontée de la
plonggée.
— Isurp : L'intensité lumineuse en surface. Cette valeur est égale a la moyenne des

mesures de lumiere de la phase de surface suivant la phase de remontée de la plongée.

Ce rapport k ne peut cependant étre calculé que pendant les périodes de jour. En effet,
la nuit 'intensité lumineuse n’est pas suffisante par rapport aux limites de détection de
I’appareil pour estimer ce ratio. De méme, pendant les périodes d’aube et de crépuscule,
I'écartement du soleil par rapport a I’horizon (angle soleil horizon < 6°, Guinet et al
2014) est trop faible et fausse la mesure de 'atténuation de la lumiere.

L’atténuation de la lumiere pendant les périodes de jour a déja été identifiée d’une part
comme indice de la concentration en chlorophylle a dans les couches de surface et d’autre
part comme parameétre clé dans 'explication des variations de profondeur de plongée des
femelles éléphants de mer (Jaud et al 2012, Annexe, Partie 4)). Dans cette précédente
étude, les données issues de capteurs TDR et CTD déployés sur quatre femelles éléphants
de mer ont été utilisées (Tableau IT .3).

Le coefficient d’atténuation de la lumiere a été estimé via les mesures de lumiere pour
chacune des phases de remontée des plongées des femelles équipées. Le quantile 0.75 des
distributions de ces valeurs a été extrait par plongée car il permettait de reproduire au
mieux la décroissance exponentielle de 'intensité lumineuse dans la colonne d’eau. Ce
quantile des coefficients d’atténuation de la lumiere a montré une corrélation significative
(r* = 0.41) avec la valeur cumulée de concentration en chlorophylle a sur la verticale.
Ce résultat suggere qu'une utilisation de I'atténuation de la lumiere comme proxy a fine
échelle de la concentration en phytoplancton est possible ici. Ceci est particulierement
intéressant car la mesure de concentration en chlorophylle a via la fluorescence n’est faite
que sur un a deux profiles par jour alors que la mesure de 'atténuation de la lumiere est
faire pour chacune des plongées de ’animal, soit une soixantaine de fois par jour. Cette
différence de résolution temporelle peut permettre de passer d’observations a mésoéchelles
(~ 50-100km) a des observations a sous-mésoéchelle (~ 10km).

De plus, la mesure de la lumieére a 150m, résultant des variations de lumiere en surface
(nuages, hauteur du soleil) et en profondeur (concentration en particules phytoplancto-

niques), a montrée une trés bonne corrélation (r? = 0.67) avec la profondeur de plongée
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des femelles éléphant de mer. Ceci illustre le fort impact des conditions lumineuses sur le
comportement de ces animaux. Les méthodes et les résultats de cette étude sont décrits

plus en détail en annexe de ce chapitre (Partie 4).

iv Le calcul des gradients 1-D en surface le long de la trajectoire

En utilisant les mesures in situ de SST et d’atténuation ainsi que les mesures de distances
entre chaque plongée le long des trajectoires des femelles éléphant de mer on peut estimer
un gradient 1-D de ces variables. Ce gradient permet de quantifier la variation des pa-
rametres physiques le long de la trajectoire de 'animal. Son fonctionnement est ici décrit
pour la SST mais a aussi été réalisé pour k :

T — SST.
vssT() = 22 dl-: +§il -

Avec :
— VSST(i) Le gradient de SST a la plongée i.
— SS87T; : La valeur de SST a la plongée i.

— d;;1 ¢ La distance entre la plongée i et la plongée suivante (i + 1).

Un seuil a ensuite été fixé afin d’identifier les principales zones de fort gradient le long
des trajectoires des femelles éléphants de mer. Classiquement ce type de seuils peut étre
estimé a partir de I’écart-type de la distribution des valeurs étudiées. Le seuil retenu ici
équivaut a deux fois I'écart-types des valeurs de gradients (de SST et de k). Ainsi toutes
les plongées présentant un gradient, de SST et/ou d’atténuation de la lumiere, supérieur
a deux écart-type sont considérées comme ayant un gradient significatif. Des tests de sen-
sibilité vis a vis du choix de ce seuil ont été réalisés et seront présentés en chapitre 2.
De plus, on ne s’intéresse ici qu’a la valeur absolue des gradients car aucune différence
significative de résultat n’a pu étre mise en évidence entre gradients positifs et négatifs.
Cependant, il est important de préciser que cette mesure de gradient ne permet pas d’iden-
tifier tous les fronts rencontrés par I'animal le long de sa trajectoire. En particulier les
fronts dont la direction est proche de celle de I'animal ne présentent pas de fort gradient

1-D et ne seront donc pas identifiable par cette méthode.

Afin de palier a I’absence de mesures de salinité par TDR un autre capteur est déployé

en parallele (CTD). Ces mesures permettent d’accéder, a plus basse fréquence, a la densité

42



Chapitre II . Matériel et Méthodes

variable importante dans la dynamique des couches de surface.

1.1 e ) La mesure physique & moyenne fréquence

i Les capteurs CTD et fluorimetre

Le capteur CTD (Sea Mammals reasearch Unit, St Andrews, Scotland) permet la me-
sure, pendant la remontée de I'animal vers la surface, de la température (-5 a +35°C £
0.005° C, tps de réponse : 0.7s), la salinité (0 & 80mS.cm™'+ 0.0lmS.cm™') et la pres-
sion (0 & 2000dbar + 1dbar). La quantité d’énergie nécessaire a la mesure de la salinité
étant importante, ces mesures ne sont effectuées que sur deux a trois profils par jour. Ces
données sont d’une part résumées en 10 a 25 points par profile (selon la programmation du
capteur) et transmises au SMRU via une connexion satellite et d’autre part enregistrées
dans la balise en version complete (une mesure par seconde). De cette fagon les données
CTD peuvent étre récupérées en temps quasi-réel de fagon a étre intégrées dans les bases
de données mondiales (MEOP, Coriolis, ...). En cas de récupération de la balise, les pro-
fils haute résolution (HR) sont récupérés et viennent remplacer ceux transmis via satellite.
Les données CTD utilisées dans cette étude sont les données HR.

A partir des mesures de température et de salinité, la densité peut étre calculée (figure 11
.8) afin de fournir d’une part une information sur la stratification de la colonne d’eau le
long des trajectoires des femelles éléphant de mer et d’autre part une relation statistique

entre température et densité dans la zone d’étude.

Un fluorimetre est aussi souvent couplé aux balises CTD, de fagon a mesurer simul-
tanément a la température et la salinité, la concentration en chlorophylle a (0 & 5ug.L ™1,
+0.1 pg. L) via la fluorescence. Cette mesure est utilisée pour estimer & moyenne échelle
la concentration en phytoplancton dans la colonne d’eau pendant les 180 derniers metres

des phases de remontée de ’animal.

L’inconvénient de ces données est la fréquence d’échantillonnage. En effet, sachant que
seuls 2 a 3 profiles sont mesurés par jour et que les femelles éléphants de mer parcourent

60 a 100km par jour, ce capteur ne permet 'acquisition que d’un profil tous les 30-50km.
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FIGURE II .8 — Section verticale de la densité mesurée par un capteur CTD déployé sur une
femelle éléphant de mer.

ii Etude de la relation entre température et densité dans la zone polaire
frontale

L’étude de la relation entre température et salinité a été réalisée sur 30 individus femelles
équipés entre 2006 et 2011 (Tableau II .3). Ces 30 femelles ont été sélectionnées dans la
base de donnée car d’une part elles étaient équipées d’'un CTD et d’autre part car elles
se sont rendues dans la zone d’intérét de cette étude (zone inter-frontale comprise entre
le front sub-antarctique et le front polaire). A partir des mesures de température et de
salinité, la densité a été calculée sur toutes les plongées et extraite en surface. Ces valeurs
ont été ensuite comparées aux valeurs de température en surface mesurées par le CTD. La
relation obtenue entre ces deux parametres, est présentée en figure II .9 a partir de 55991
mesures et montre une forte relation linéaire décroissante entre les deux variables (1? =
-0.86). Cette relation permet, dans cette zone, d’utiliser la mesure de la température de
surface comme proxy de la densité en surface.

Une telle relation entre température et salinité n’est pas observée en profondeur. Il semble

que la salinité joue un role plus important dans l'organisation des masses d’eau en pro-

fondeur qu’en surface.
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FIGURE II .9 — Relation entre température et densité mesurées en surface par le capteur CTD le
long de 30 trajectoires de femelles éléphant de mer entre 2006 et 2011 en zone polaire frontale
(Tableau II .3).

1.2 Etude du comportement alimentaire des éléphants de mer

L’étude du comportement alimentaire des especes animales est un sujet clé en écologie
depuis de nombreuses années. Cependant dans le cas des especes marines, il est rare-
ment aisé d’observer ce comportement directement. C’est pour cette raison que plusieurs
méthodes basées sur la trajectoire des individus, observable via GPS, ont vu le jour. Ces
techniques (Area Restricted Search, First Passage Time, ...) ont permis d’identifier des
zones de recherche alimentaire intensives (Dragon et al ...). Plus récemment un nouveau
type de capteur a permis d’affiner considérablement notre vision du comportement ali-
mentaire de plusieurs prédateurs supérieurs. Les mesures, via un accélérometre, des mou-
vements de téte de 'animal peuvent en effet renseigner sur les événements de tentatives
de capture de proie. C’est ce nouveau type de donnée qui a été utilisé dans cette étude.

L’acquisition et le traitement de ces données sont présentés dans les paragraphes suivants.

1.2 a) Mesure du comportement alimentaire par accélérométrie

L’accélérometre enregistre a tres haute fréquence (16Hz) et sur trois axes (tangage,

roulis, lacets) les mouvements de téte de 'animal et permet d’identifier des événements
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d’accélération particulierement intenses simultanément dans les 3 axes. On définit les
événements correspondant a des mouvements de rotation de la téte, simultanément a une
extension du cou, comme des moments ou l’animal tente de capturer une proie (PCA,
Prey Catch Attempt). Des vérifications visuelles ont déja été réalisées en captivité sur
d’autres especes comme 'otarie de Steller. Il est toute fois impossible de discerner parmi
ces événements de tentative de capture de proie ceux qui sont fructueux de ceux qui sont
infructueux. L’hypothese faite ici est que la proportion d’événements infructueux par rap-
port aux événements fructueux reste constante le long de chaque trajectoire des femelles
éléphants de mer.

De plus comme le montre la figure II .10, ce capteur a permis de confirmer que les
événements de tentative de capture de proie sont localisés essentiellement en phase de
fond (Guinet et al. 2014).

Le traitement des données brutes d’accélérométrie nécessaire a 1'identification des événements
de tentative de capture de proie est réalisé par Baptiste Picard du Centre d’étude Biolo-

gique de Chizé.

Une fois ces événements dénombrés par plongée on a pu, dans cette étude, estimer

deux indices de comportement alimentaire distincts :

— Le nombre de tentatives de capture de proie : Nombre total de tentatives de capture

de proie par plongée.

— La profondeur moyenne des tentatives de capture de proie par plongée : grace au
capteur TDR couplé a l'accélérometre on peut estimer la profondeur de chaque
événement de tentative de capture de proie. On peut ensuite les moyenner par
plongée, et ainsi estimer une profondeur moyenne des proies rencontrées par les fe-

melles éléphants de mer pendant chaque plongée.

46



Chapitre II . Matériel et Méthodes

168

-100 |- =

-200 — =il

-300 — =

-400 | -

Profondeur (m)

-500 — —

-600 — =

-700 - —

Profondeur - evt capt
1

1 I 1 I I
11:25 11:30 11:35 11:40 11:45 11:50 11:55 12:00
Heure

FIGURE II .10 — Evolution de la profondeur (trait noir) de plongée d’une femelle éléphant pen-
dant une plongée de jour. La position des événements de tentative de capture détectés pendant
cette plongée est indiquée par les ronds rouges.

Un exemple est illustré en figure II .10. On peut y dénombrer 58 événements de
tentative de capture répartis en 6 patchs. La profondeur moyenne des événements de

capture de cette plongée est de -663.27m.

1.2 b ) Cycle moyen journalier de comportement et anomalies

Il est déja connu que le comportement de plongée des femelles éléphant de mer differe
entre le jour et la nuit (Guinet et al. 2014). Ce cycle journalier de comportement a été
estimé pour les deux indices définis précédemment, a partir de douze indivi