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1 PARTIE1
1.1 INTRODUCTION GENERALE
1.1.1 Distribution animale, le cas de la colonialité

L'agrégation d’individus et I'établissement d’une vie en groupe chez une méme espéce est
une stratégie souvent représentée dans le régne animal que I'on appelle colonialité (Danchin
et Wagner 1997). Cependant, ce terme « colonialité » est large tant les modalités et
parametres d’agrégation varient entre espéces. Dans le regne animal, une multitude de
modes de vie existe le long d’un continuum séparant les espéces strictement solitaires des
espéeces grégaires. La durée des regroupements, leur taille, ainsi que la nature des interactions
entre individus varient fortement. Certaines especes forment des colonies de reproduction,
ce sont des regroupements temporaires qui permettent la reproduction de plusieurs individus
d’'une méme espece. 95 % des oiseaux marins établissent des colonies de reproduction (Lack

1968).
Deux types d’interactions existent au sein de ces structures :

e Des interactions non-coopératives : chaque individu fonctionne pour son propre
intérét, avec une coopération minimale entre congéneres. Seule une entraide est
observée entre les individus d’un méme couple pour élever leur descendance.

e Des interactions coopératives : des interactions positives s’établissent a plus ou moins
grande échelle dans le groupe afin de faciliter la survie de la descendance. Ces
interactions peuvent étre tres poussées avec I'établissement d’organisations
« communales » ol les jeunes individus obtiennent des soins parentaux part de

plusieurs individus.

Lack (1968) estime que 14 % des 8600-9000 espéces d’oiseaux du monde se reproduisent en
colonie et seulement 2% d’entre elles sont connus pour des reproductions coopératives

(Stacey et Koening 1990).

Enfin, certaines espéces vivent en contact étroit avec leurs congéneres. Ces agrégations
permanentes ont dans certains cas permis le développement d’interactions sociales
complexes entre les individus. Chez les vertébrés, nous pouvons citer en exemple la meute du
loup (Canis lupus), un systéme social complexe et structuré par des interactions de

dominance. Ce systeme facilite la cohésion, coopération et la coordination des membres du



groupe grace a |'établissement d’un systéme hiérarchique. Les interactions coopératives ont
favorisé I'’émergence de systemes eusociaux, structurés par des castes sociales liées a la
spécialisation poussée des individus. Cette structuration permet une division du travail
(Sendova-Franks 2000), par exemple chez les rats-taupes (Heterocephalus glaber) ou certains
insectes eusociaux (fourmis, abeille, thermite) organisés en colonie avec une spécialisation
comportementale et anatomique des individus en fonction des taches nécessaires au bon
fonctionnement de I'ensemble du groupe. Ces organisations basées sur des interactions

sociales sont a la base du concept de société animale.

1.1.2 Les mécanismes liés a I'émergence de la colonialité

L’émergence des organisations coloniales est liée a des mécanismes évolutifs encore peu
connus. Les regroupements des oiseaux et mammiféeres marins observés lors des saisons de
reproduction ont été expliqués en premier lieu (Belopol’skii 1957) comme un mécanisme
d’agrégation passif et comme seule alternative possible afin de pallier le manque de terres
émergées pour réaliser leur reproduction. Cependant, différentes études prouvent que
I'agrégation a forte densité est une stratégie et non la résultante du choix de I’habitat (Becker
et al. 1995). Nous pouvons citer en exemple les Sternes pierregarin (Sterna hirundo) qui
s’organisent en colonies denses sur de faibles espaces alors qu’elles auraient le choix de

s’étendre plus pour limiter leur densité.

En 1964, Hamilton élabore la théorie de parentele, décrivant la mise en place de processus
altruistes entre congéneres qui fUt sérieusement considérée comme explication plausible
concernant I'émergence de la colonialité. La vie en groupe pourrait étre un mécanisme
sélectionné au cours de I'évolution et permettrait a I’échelle des individus des bénéfices
supplémentaires. Ce concept est alors en confrontation avec la théorie de Charles Darwin
basée sur I'évolution par la sélection des individus au travers de la compétition inter-
individuelle (West-Eberhard 1979). La sélection de parentéle pourrait éventuellement
expliquer I'’émergence de la vie en petit groupe chez certaines especes coopératives tel que le

chien de prairie (Cynomys), mais pas chez les espéces coloniales non coopérative.



Plus récemment, les travaux d’Alexander’s (1971, 1974) fondés sur les premiéres observations
d’Allee suggerent I'existence de bénéfices et de colts qui émanent directement de la vie en
groupe. La vie en groupe est une propriété émergente des choix réalisésa I'échelle
individuelle qui ne se résume pas exclusivement aux caractéristiques de I’habitat, mais
également au partage d’informations entre congénéres, permettant ainsi de faciliter la
reproduction sexuelle. Cette stratégie soumise a la sélection naturelle peut étre bénéfique
pour les individus qui la composent, notamment par l'effet Allee (Lidicker 2010). Ce
phénomeéne explique qu’a faible densité un effet positif peut émerger des interactions
d’individus d’'une méme espece comme la collaboration pour I'accés a la ressource
alimentaire, la rencontre facilitée de partenaires sexuels ou permettre une meilleure
protection face aux prédateurs. Néanmoins, ce type de distribution contribue a I'’émergence
de nouvelles pressions sélectives qui peuvent impacter les individus qui la composent.

De nombreux théoriciens et biologistes présentés dans les travaux de Brown et Brown (1996 ;
1999) ont longuement exploré cette théorie des colits/bénéfices. Elle parait étre sous
I'influence directe de la taille des colonies. La sélection naturelle agirait sur plusieurs niveaux,

a I'échelle des individus, mais également a |’échelle des colonies (Traulsen et Nowak 2006).

Importance du régime d’appariement dans I'établissement de la colonialité

Les distributions au sein des populations sont en grande partie influencées par le « régime
d’appariement », concept formulé par Emlen et Oring (1977) qui englobe l'intégralité des
stratégies reproductives et des soins parentaux (Davies 1991 ; Reynolds 1996). Lors de la
reproduction, les males et les femelles sont en compétition et cherchent a maximiser leurs
valeurs sélectives propres. Les processus reproductifs peuvent étre de type monogame ol un
male et une femelle s’associent pour une ou plusieurs saisons de reproduction, ou polygames
ou les individus ont plusieurs partenaires sexuels. Lors d’une reproduction, les femelles ont
I'assurance de la transmission de leur matériel génétique, a I'inverse des males, dont les
gametes peuvent étre en compétitions avec celles d’autres prétendants dans le cas
d’accouplements hors couple (Kodric-Brown 1987). Pour augmenter leur valeur sélective, les
femelles ont tout intérét a tenter de se reproduire avec les males de meilleure qualité (Hunter

et al. 1993), cette derniere pouvant étre évaluée grace aux signaux visuels ou acoustiques, tels



gue la couleur des plumes, le chant, les aptitudes en vol, I'agressivité ou encore la condition

corporelle générale (Draulans 1988).

Au début du XXe¢ siécle, Edward Selous! observe le regroupement des individus méles lors des
parades nuptiales chez deux espéces d’oiseaux (Philomachus pugnax et Tetrao tetrix).
Différentes stratégies reproductives ont été observées et étudiées depuis, elles pourraient
étre a I'origine des processus en cascade liés a I'édification des organisations grégaires chez

différentes espéces animales :

1) Modeéle Hotspot (Bradbury 1981) : les males se rassemblent sur les lieux de passages
des femelles, tels que des zones d’alimentation ou de baignade. La taille des

regroupements des males serait proportionnelle au nombre de femelles.

2) Modele Blackhole (Stillman et al. 1993) également appelé « modele de harcelement
et rétention » (Clutton-Brock et al. 1992), observé principalement chez les ongulés.
Les femelles sont harcelées par des males juvéniles, ce qui les pousse a aller de maniére
hasardeuse se réfugier dans des territoires défendus par un male adulte. Cependant
les males adultes auraient plus de change de retenir la femelle (pour attendre la

période d’cestrus) lorsqu’ils sont organisés en groupe.

3) L'une des hypotheses établies par Richard Wagner (1993) indigque que les méles se
regrouperaient autour des males les plus attractifs, cette proximité leur permettrait
d’avoir acces aux femelles initialement intéressées par les males de meilleure qualité.
C'est le concept de modele Hotshot. Pour les espéces monogames nécessitant des
soins parentaux des deux partenaires, cette organisation est également avantageuse
pour les femelles. En effet, ces derniéres ne peuvent s’apparier a un seul male de
bonne qualité pour la réalisation d’'une reproduction et assurer les soins parentaux, les
autres femelles peuvent alors choisir comme partenaire un male de moins bonne

qualité qui aura fait le choix de s’implanter en proximité du male attractif (DuVal et

1 Edward Selous fut I'un des premiers auteurs a utiliser le terme « lek » pour définir les regroupements d’individus males lors
des parades nuptiales.



Kempenaers 2008). Cette proximité spatiale entre les femelles et le male attractif
pourra faciliter des tentatives de reproduction hors couple tout en conservant le
bénéfice des soins parentaux promulgués par le male de moins bonne qualité, ou
simplement effectuer des accouplements dont I'objectif serait de développer ou de
renforcer des liens sociaux afin de faciliter la reproduction avec ce male attractif

I’année suivante.

L'avenement des études génomiques dans les années 80 a été essentiel pour comprendre
I'importance et l'influence des stratégies d’appariement dans la mise en place des
distributions au sein des espéces (Akcay et Roughgarden 2007). Les analyses moléculaires ont
par exemple permis de mesurer les comportements d’accouplement en dehors des couples a
des degrés variables au sein d’'une méme population. Ces résultats dévoilent ainsi I'existence

de nouvelles stratégies de reproduction qui augmentent la valeur sélective des individus.

4) La théorie du « lek caché » (Wagner 1993) démontre I'importance de la sélection
sexuelle au travers de la compétition entre les males et les choix des femelles comme
force motrice de I'agrégation chez les especes monogames. Le lek caché est une
stratégie ou les femelles réalisent des copulations hors couple avec des males de

meilleur rang que leur partenaire social.

Ces stratégies sont considérées comme une premiére étape évolutive pour I'établissement
d’une agrégation entre males et femelles sur un méme site utilisé pour la parade et la

reproduction.



1.1.3 Influence de la taille des colonies et des phénomenes de densité-dépendance sur la

valeur sélective des individus

L’établissement dans les habitats qui conférent une valeur sélective optimale est capital pour
toutes les especes, coloniales ou non. La colonialité dite « de reproduction » est une
agrégation spatiale d’individus réalisée sur des territoires de reproduction et d’élevage de la
descendance, mais séparée des zones d’alimentation (Wittenberger 1985 ; Danchin 1997).
Dans cette configuration, une variabilité temporelle de la taille et de la densité de la colonie
en fonction du cycle reproductif de I'espéce cible peut étre observée. Des phénomenes de
densité-dépendance négatifs liés a I'activité de I'espéce et la capacité limite du milieu sont

susceptibles de s’établir.

Les grandes colonies peuvent abriter des paysages écologiques contrastés, ces derniers auront
des influences différentes sur la valeur sélective des individus. Ces différences peuvent étre a
I'origine de stratégies de vie et reproduction diverses au sein de la méme colonie (Mcdonald
et al. 2020). Une compétition pour les meilleurs habitats est susceptible de s’instaurer. La
croissance du nombre d’individus dans une colonie aura pour effet de saturer les parcelles de
meilleure qualité, les individus excédentaires seront obligés d’occuper des parcelles de moins
bonne qualité diminuant ainsi leur valeur sélective. Le nombre d’individus dans une colonie
est alors sujet a une « régulation dépendante du site » (Rodenhouse et al. 1997). Un nombre
d’individus trop important pourra également provoquer une modification ou destruction de
I’"habitat, favoriser la prolifération de maladies (Mangin et al. 2003) et entrainer une forte
compétition entre les individus pour accéder aux ressources alimentaires environnantes, aux
partenaires et aux sites de reproduction de meilleure qualité au sein de la colonie (Buechner
1963). C’'est par exemple ces effets négatifs qui pourraient étre en partie responsables de la
diminution du nombre de manchots royaux (Aptenodytes patagonicus) établis en colonie sur
I'lle aux Cochons qui s’élevait a environ 500 000 couples reproducteurs en 1960 et qui en

compte seulement 60 000 aujourd’hui (Weimerskirch et al. 2018).

Les effets déléteres liés a taille des colonies sont toutefois a nuancer. L'agrégation pour la
reproduction implique des co(its pouvant par exemple étre liés a la mise en place d’une forte
compétition entre les individus et un risque accru de perte de paternité. Cependant, les

colonies s’établissent et se conservent, car la stabilité du processus de sélection des



partenaires sexuels en dépend (Wagner et al. 2000). Le succeés a I'échelle des individus
renforce la colonie qui a son tour renforce le succes des individus (notion d’effet synergique)
(Wilson et Sober 1994). De récentes recherches (Péron et al. 2010) ont montré chez la
mouette rieuse (Chroicocephalus ridibundus) un effet négatif de la taille de la colonie pendant
les tous premiers jours de vie des poussins compensés par un effet positif de la taille de la
colonie sur la survie des poussins. Ce résultat semble provenir de I'interaction entre les colts
de surpopulation qui agit sur le succés de I’éclosion et les avantages de I'élevage colonial, avec
tres probablement une recherche de nourriture plus efficace. De plus, la fréquence de I'échec

complet de la colonie augmentait avec la diminution de la taille de la colonie.

1.1.4 Importance des phénoménes dispersifs et philopatriques

La stabilité des colonies au cours du temps dépend de différents facteurs, et notamment est

liée a I’équilibre de I’habitat (Bowler et Benton 2015).

Augmentation des phénomeénes dispersifs en cas d’absence d’autocorrélation de qualité de

I’habitat d’'une année a l'autre :

En I'absence de stabilité de I’habitat, les individus auront tendance a réévaluer chaque année
la colonie et prospecter le potentiel d’autres colonies (Bowler et Benton 2015). Ce mécanisme
permet d’assurer un brassage génétique au niveau de |'espéce. Il évite les effets déléteres liés
a la consanguinité tels que 'augmentation du taux de morbidité? et de mortalité liée aux
maladies récessives autosomiques (i.e. maladies qui se déclarent dues a 'anomalie des deux
versions d’un géne porté par un chromosome non sexuel, dont chaque version est transmise
par I'un des parents) (Zhour 2016). Cette diversité génétique obtenue grace a la dispersion
facilitera I'adaptation des especes a leur environnement (Ortego et al. 2012). Par exemple,
certains changements environnementaux et/ou démographiques peuvent dans certains cas
diminuer la valeur sélective d’une proportion d’individus, mais conférer un avantage sélectif

pour des individus avec un matériel génétique différent (Rajon et al. 2014). Le mécanisme de

2 Le taux de morbidité est le rapport qui mesure l'incidence ou la prévalence d'une certaine maladie, en
épidémiologie.



dispersion est vital pour la survie de nombreuses especes. Des études ont montré chez le
manchot royal une certaine homogénéité génétique entre des colonies espacées de plusieurs
centaines de kilomeétres (Cristofari et al. 2018 ; Clucas et al. 2016), confirmant I’existence de

connexions entre les colonies méme distantes.

Augmentation des phénomeénes philopatriques en cas d’autocorrélation de la qualité de

I’habitat d’'une année a l'autre :

La vie coloniale est le plus souvent associée a une philopatrie élevée chez de nombreuses
especes (Robin et al. 2005). Huntington décrit en 1951 ce comportement comme «la
tendance d’un animal a retourner a son lieu de naissance ou de reproduction (a I'échelle de la
colonie), en particulier pour la reproduction ». Le retour, chaque année, des individus au sein
de leur colonie de naissance peut révéler, a une échelle spatiale plus fine, une fidélité au site
de reproduction puis une fidélité au partenaire (Cézilly et al. 2000). Ces deux types de fidélité
sont corrélés positivement pour de nombreuses espéces qui appartiennent a l'ordre des
ciconiiformes (Cézilly et al. 2000). Chez les manchots royaux et manchots empereurs (A.
fosteri), la fidélité au partenaire semble étre plus basse que chez les autres espéces de
manchots (Ancel et al. 2013). Cela pourrait étre lié a leur systeme reproductif, puisque ces
deux espéces sont les seuls a ne pas établir de nid.

Stratégiquement, la fidélité au site semble motivée par la connaissance de I’habitat qui
pourrait augmenter le succés reproductif et également faciliter la rencontre des deux
partenaires (Greenwood et Harvey 1982) ainsi qu’une meilleure connaissance de
I’environnement social (Yasukawa 1979 ; Rowley 1983 ; Picman 1987). La fidélité au site de
reproduction est également influencée par I'histoire de vie des individus, par exemple chez le
petit manchot bleu (Eudyptula minor), les individus sont plus fideles aux sites de reproduction
passés ol ils ont été en succeés (Boulinier et al. 1998 ; Powell et Frasch 2000 ; Johannesen et
al. 2002 ; Beckmann et al. 2015). Cet attachement au site de reproduction est plus présent
pour les espéces avec une faible pression de prédation au niveau du nid (Martin 1995 ; Lima
2009). Des observations faites par Barrat (1976) sur le terrain suspectent |'existence de cette

fidélité au site de reproduction dans la colonie au cours du temps pour le manchot royal.



Les oiseaux marins, especes sentinelles pour I'étude des écosystemes polaires

Parmi les espéces animales présentes sur I’'ensemble de I'océan Austral, I'étude des oiseaux marins tels
que les Sphenisciformes et Procellariiformes montrent de nombreux avantages. lls permettent, d’une part, de mieux
comprendre comment les changements globaux affectent les écosystémes polaires, et facilitent, d’autre part,
I’étude des capacités d’adaptation des organismes et d’évolution de leurs populations face aux contraintes de leur
environnement. En effet, ces prédateurs supérieurs prospectent régulierement un important volume océanique et
contribuent de maniere significative a la régulation de la biomasse et au fonctionnement des écosystemes. De plus,
ils sont généralement tres fideles a leur colonie de reproduction et retournent périodiquement, de maniere
relativement prévisible, a terre pour assurer leur reproduction, de sorte qu’ils autorisent le suivi depuis la terre des
conditions environnementales et trophiques en mer. Une telle approche peut se faire notamment a travers le suivi
des schémas de présence/absence des individus sur leur site de reproduction tout en apportant des informations
sur la distance des sites d’alimentation.

Toutefois, I'utilisation de ces especes, comme des bio-indicateurs de I'évolution des écosystemes marins a
travers leurs allées et venues entre la colonie et la mer, suppose que I'on comprenne parfaitement quelles sont les
contraintes qui s’exercent sur ces oiseaux marins non seulement lorsqu’ils sont en mer, mais également lors de leur
présence a terre. |l s’agit, par exemple pour les manchots, de comprendre comment ces contraintes s’articulent en
fonction de la localisation dans la colonie des individus d’age et de performances différentes. L'étude des stratégies
adaptatives de ces oiseaux marins coloniaux nécessite donc la mise en place de suivis a long terme, dont la fiabilité
des données doit répondre aux exigences des critéres scientifiques.
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1.2 OBJECTIFS DE L'ETUDE

L'objectif général de cette étude est de comprendre le fonctionnement des structures
spatiales si particulieres que sont les colonies animales en prenant comme modeéle, une

colonie de manchots royaux, inféodée aux régions subantarctiques.

Les premiéres observations publiées par Barrat en 1976 laissent penser que |'organisation des
colonies de manchots royaux n’est pas le fruit du hasard. Il a par exemple observé |'existence
d’une fidélité des individus a leurs anciens sites de reproduction a fine échelle (quelgues
metres). Depuis, peu d’études ont été réalisées quant a I'organisation spatiale des colonies de
manchots royaux. Ce déficit peut étre imputé a la difficulté logistique de suivre des individus
sur le long terme en région subantarctique et au sein de colonies pouvant compter plusieurs
milliers d’individus. Cependant, quelques études pilotes tendent a mettre en lumiere un
fonctionnement complexe des colonies de manchots royaux. Par exemple, il a déja été
démontré que modele central/périphérique (Colson 1968), qui stipule que les sites de
reproduction centraux permettent un meilleur succes reproductif ne s’appliqgue pas
nécessairement aux colonies de manchots royaux (Descamps et al. 2009). La structuration de
la colonie pourrait alors étre influencée par un ensemble de parametres abiotiques, mais

également biotiques, en lien avec I’age, le sexe ou encore I'expérience des individus.

Une premiere partie du travail a donc pour objectif d’étudier les caractéristiques spatiales et
temporelles des colonies de manchots royaux, afin d’obtenir une meilleure compréhension de
leur établissement et de leur maintien au cours du temps. Dans un second temps, une étude
plus fine a I'échelle individuelle est réalisée afin d’identifier les stratégies établies par les
individus en fonction de I’hétérogénéité de I’habitat, mais également en fonction des traits

biologiques et d’histoire de vie.

Observer une colonie de manchots directement sur le terrain permet de prendre conscience
des contraintes qui peuvent s’exercer sur une telle structure. Le premier fait marquant est
I’étendue d’une colonie de manchots. Cette derniére débute dans la majorité des cas sur une
plage donnant un acces direct a la mer et peut s’étendre sur plusieurs centaines de metres,

jusgu’aux pentes herbeuses et/ou rocheuses de I'lle qui I'accueille. Cette étendue peut couvrir



des habitats variés (pentes, substrats, expositions vent, etc.). L'existence d’une telle variabilité
laisse présager I'existence de sous-zones plus adaptées que d’autres pour la reproduction des

manchots.

Hypothése 1: Il existe au sein d’une colonie une hétérogénéité de I'habitat influencant la
répartition des individus et leur succes reproducteur.

Nous nous intéressons a la structuration générale d’'une colonie de manchots royaux (en
prenant pour exemple la colonie d’étude de la Baie du Marin, sur I'lle de la Possession, archipel
de Crozet), notamment a la distribution des individus au sein de la colonie, en fonction de

plusieurs parametres, tels que I'adge, ou encore les dates de début de reproduction.

Hypothése 2 : Des parameétres biologiques structurent la répartition des individus au sein
de la colonie.
Nous cherchons a déterminer si cette structuration observée au sein de la colonie est

dépendante des traits d’histoire de vie des individus.

Hypotheése 3 : Les individus ne se placent pas aléatoirement dans la colonie, et reviennent
sur les anciens sites connus.

Nous cherchons a déterminer |'existence ou non d'une fidélité au site de naissance pour les
reproductions futures et a évaluer la stabilité de cette fidélité au gré des reproductions
interannuelles. Nous cherchons également a comprendre si et comment cette fidélité et la
localisation dans la colonie sont fonction de I'age de I'individu et de son sexe, mais aussi de la
qualité de I'habitat. De plus, nous nous intéressons a linfluence des succés/échecs

reproducteurs passés sur cette fidélité et la structuration de la colonie.



2 PARTIE Il : Contexte méthodologique

L’'un des programmes du Département d’Ecologie, Physiologie et d’Ethologie (DEPE) du CNRS
de Strasbourg étudie, depuis plus de 20 ans, une colonie de manchots royaux (Aptenodytes
patagonicus) présente sur |'lle de la Possession. J’ai donc eu acces a des bases de données
historiques en plus du travail de terrain que j’ai réalisé pour la collecte de nouvelles données.
Un hivernage sur le terrain durant 14 mois réalisé entre novembre 2016 et janvier 2018 et une
campagne d’été de 3 mois entre novembre 2018 et janvier 2019 m’ont permis de participer a

I'acquisition d’une partie des données en réalisant chaque protocole détaillé ci-dessous.

Utilité des OBSERVATOIRES DU VIVANT :

Les séries temporelles en écologie, c’est-a-dire I'acquisition de données systématiques,
standardisées, automatisées, sans perturbation et sans biais, sur la composante biologique des
écosystemes (par exemple les traits vitaux et d’histoire de vie d’une population, et/ou des
données phénologiques et comportementales), sont essentielles pour la compréhension de
certains mécanismes complexes
Ils générent une panoplie de séries temporelles utiles a I’évaluation du fonctionnement de |'état
de santé des populations étudiées et de leurs écosystemes. En effet, basés sur le marquage et
suivi individuel et complété d’informations collectées a I’échelle de la population, ils permettent
d’explorer de maniére intégrée les mécanismes de réponses des individus et des populations a
la variabilité de leur environnement et d’observer les changements écologiques et évolutifs de
ces populations, et des espéces lorsque ces dispositifs sont déployés en réseau.

Les dispositifs d’identification automatique permanents ou mobiles utilisés offrent un terreau
unique a de nouveaux questionnements scientifiques, pour réaliser des expérimentations
spécifiques en populations naturelles avec des groupes contréles d’individus non perturbés.
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2.1 Statut et biologie de I'espece étudiée

Figure 2 : Manchots royaux adultes. (Photo : Vallas Benoit)

Les manchots sont des oiseaux marins qui appartiennent a I'embranchement des Vertébrés,
classe des QOiseaux, sous-classe des Impennes, ordre des Sphenisciformes et famille des
Sphéniscidés composée de 18 espéces, et réparties en 5 genres (Aptenodyte — Pygoscelis —
Eudyptula - Spheniscus - Eudypte) (ANNEXE 1). Le manchot royal et manchot empereur
(Aptenodytes forsteri) sont les seuls représentants actuels du genre Aptenodytes (dérivé du
Grec ancien : « Sans la capacité de voler »). Ce genre se serait différencié des autres espéces
appartenant aussi a la famille des Sphenisciformes il y a 22 millions d’années (Vianna et al.

2020).
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Statut UICN3 et état de santé des populations :

Depuis 2004, I'Union internationale pour la conservation de la nature (UICN) a listé le manchot
royal dans la catégorie de préoccupation mineure sur la liste rouge. Sur le territoire francais,
un arrété du 14 aolt 1998* fixe des mesures de protection pour interdire la destruction de
I'habitat, I'enlevement d’ceufs, ou encore la capture et le transport de cette espéce.
L'obtention d'une autorisation dérogatoire préfectorale est donc indispensable afin de les

étudier.

Au début du XX¢ siecle, les manchots royaux étaient en déclin d{ aux activités humaines. Les
manchots étaient tres utilisés en Géorgie du Sud pour la production d’huile (Bost et al. 2012).
Cette huile était aussi produite a partir des baleines, notamment pour I'éclairage public des
villes. Cette activité s’est arrétée avec I'utilisation des centrales a charbon pour produire de
I’électricité. Depuis, I'effectif total des manchots royaux semble relativement stable et méme
en progression. Cependant, le manque de données sur le long terme et les difficultés d’accés
pour prospecter et étudier les colonies de manchots rendent cette estimation difficile. Peu de
données permettent de comprendre la dynamique d’une colonie de manchots. A titre
d’exemple, la colonie de I'lle aux cochons, appartenant a I’archipel de Crozet, abritait prés de
500 000 couples reproducteurs dans les années 1980. Une évaluation récente de cette colonie
a mis en lumiére en déclin spectaculaire de pres de 90 % de cette population (Weimerskirch

et al. 2018). Aucune piste tangible ne permet actuellement de comprendre ce déclin.

3 Union internationale pour la conservation de la nature.
4 Lien : https://www.legifrance.gouv.fr/loda/id/JORFTEXT000000757293/2019-07-31/



Biologie :

La masse corporelle du manchot royal varie selon les saisons entre 10 et 16 kg en moyenne
(Gauthier et al. 2001), il mesure environ 90 cm, et sa longévité est estimée a 30 ans (Barrat
1976). L'espece présente trés peu de dimorphisme sexuel (Kriesell et al. 2018), seul le critere
morphologique de la taille du bec permet la distinction du male et de la femelle. Néanmoins,
d’autres indices tels que le chant ou le comportement des individus aident a I'identification

du sexe des individus.

/ \aue — Légende : \

pie

Colonie de manchots
1 Terre de feu, Chili
2 Les iles Malouines
3 Géorgie du Sud
4 lle-du-Prince-Edouard
5 Archipel de Crozet
6 Kerguelen

7 iles Heard-et-MacDonald

8 lle Macquarie /

Figure 3 : Répartition géographique des populations de manchots royaux, d’apres Clucas et collégues (2016).

A terre, les manchots royaux s’organisent en colonies de plusieurs centaines a plusieurs
dizaines de milliers d’individus, et leur répartition géographique se concentre dans
I’hémisphere sud (Fig.3). Durant I'été austral, le manchot royal se nourrit de petits poissons,
majoritairement des Myctophidés (appelé poisson-lanterne) (Adam 1987, Cherel et Ridoux
2008), en abondance dans les eaux environnantes des colonies (par exemple, a 450 km au sud
des colonies qui se sont établies sur I'archipel de Crozet). En hiver, cette ressource s’appauvrit,
et ces oiseaux vont alors changer de régime alimentaire et se nourrir a plus de 1500 km des

colonies de I'archipel de Crozet, au niveau de la Marginal Ice Zone (voir Fig.8) (Bost et al. 2004).
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Le régime alimentaire hivernal des manchots royaux est alors constitué a plus de 50 % de

céphalopodes et d’autres espéces de myctophidés (Cherel et al. 1993).

Les manchots sont a I'interface de deux écosystemes tres différents : ils sont tributaires de la
bonne santé des écosystemes marins afin de s’alimenter, mais également des écosystémes
terrestres pour assurer leur reproduction et leur mue. Les manchots royaux en reproduction
alternent donc entre des séjours a terre dans la colonie et des voyages en mer. Cette
alternance est hautement structurée et théoriqguement dépendante du sexe de l'individu. La
durée des séjours a terre et en mer évolue au cours d’une saison en fonction des besoins
alimentaires croissants des poussins restés a terre et nourris par régurgitations (Barrat 1976 ;

Descamps et al. 2002).

Le Manchot royal est théoriquement monogame a I’échelle d’une reproduction qui dure pres
de 14 mois. Le couple formé ne construit pas de nid, mais sélectionne et défend un territoire
(env. 1m?) dans la colonie. La garde de I'ceuf puis du jeune poussin est réalisée sous la poche
incubatrice d’'un des parents (Barrat 1976) en alternance pour permettre au partenaire de
partir en mer se nourrir et rapporter de la nourriture pour le poussin. Les parents nourrissent
leur poussin par régurgitation. La présence d’une substance antimicrobienne dans |'estomac,
la sphéniscine (Landon et al. 2004a), permet aux adultes de conserver de la nourriture plus
d’un mois avant de la restituer a leur poussin.

A la fin de I'été, les poussins acquieérent un duvet épais permettant leur émancipation
thermique (a I’age de ca. 1 mois). Les parents laissent leur poussin seul dans la colonie afin de
partir en mer et lui rapporter un maximum de nourriture avant I'hiver austral. Les poussins se
rassemblent alors pour former des creches qui correspondent a des agrégats pouvant contenir
plusieurs centaines d’individus (Le Bohec et al. 2005). Durant [|’hiver, les ressources
alimentaires sont plus éloignées, les parents partent en mer et reviendront de maniere tres
épisodique les nourrir.

Au printemps suivant, les adultes chassent dans des eaux plus proches de la colonie et
reviennent fréquemment nourrir les poussins alors agés de 11 mois. La prise de poids rapide
des poussins leur permettra d’initier une mue pour I'acquisition d’'un plumage imperméable.
Jusqu’a la fin de la mue, les parents continuent leur investissement parental en nourrissant le
poussin. Une fois la mue terminée, les parents arrétent de nourrir le poussin, ce qui, a terme,

motivera son premier départ en mer pour s’alimenter par lui-méme (Barrat 1976).



Un cycle reproductif long :

Les soins parentaux prodigués aux poussins sont longs et dépassent 12 mois. En cas de succes
reproductif, les adultes seront en retard pour initier une reproduction I'année suivante. Ce
décalage de quelgues semaines entraine trés souvent un retard de croissance du poussin qui

réduit fortement sa probabilité de survie.

Les manchots royaux alternent donc tres souvent entre une année avec une reproduction
précoce en succes, puis une année a reproduction tardive en échec (Olsson 1996). Cet échec

permet aux individus d’initier une reproduction précoce I’'année suivante. Ainsi de suite.

1
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Figure 4 : Alternance des reproductions « précoces » et « tardives » au cours
des années successives en fonction du succés ou de I’échec reproductif.



1. ETE : Mue des adultes 2. Parade nuptiale 3. Reproduction, sélection d’un site dans la colonie, ponte et incubation de I’ceuf
en garde alternée par les deux parents 4 & 5. Eclosion du poussin, garde alternée du poussin par les deux parents. Le second
partenaire part en mer, a proximité de la colonie, se nourrir et rapporter de la nourriture pour le poussin.

6. AUTOMNE : Poussin laissé seul sur la colonie, il s’organise en créche avec les autres poussins. Les deux parents partent en
mer, a proximité de la colonie, et reviennent nourrir le poussin fréquemment.

7. HIVER : Poussin en creche. Les parents partent en mer, loin de la colonie, pour chasser. Les parents reviennent nourrir le
poussin trés rarement.

8. PRINTEMPS : Retour des parents qui chassent a proximité de la colonie pour nourrir fréquemment leur poussin.
9 & 10. ETE : Mue du poussin 11. Départ en mer du poussin.

Figure 5 : Cycle de reproduction schématique du manchot royal.
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2.2 Site d’étude

/ Histoire de 1’archipel Crozet® \

Découverte et souveraineté de 1’archipel

Les iles Crozet furent découvertes lors de I’expédition de I’explorateur francais Marc-
Joseph Marion du Fresne (surnommé Marion Dufresne) qui fit débarquer son second, Julien
Crozet, sur I’1le de la Possession le 24 janvier 1772. Crozet prit alors possession de I’archipel au
nom de la France. Le capitaine britannique James Cook nomma ces iles d’apres Julien Crozet.

Apres 1923 et I'affirmation de sa souveraineté, la France administre les iles Crozet comme une
dépendance de Madagascar. Elles deviennent un district des Terres australes et antarctiques
francaises en 1955. En 1961, une premiere mission a lieu sur I'ile de la Possession. En 1964, une base
permanente est construite au-dessus du site de Port-Alfred, elle regoit en 1969 le nom d’Alfred Faure,
un ingénieur des travaux météorologiques, premier chef de ce district.

*

\Lien : https://taaf.fr/collectivites/presentation-des-territoires/les-iles-australes/

100 metres

Figure 6 : Photographie aérienne de la colonie de manchots royaux de la Baie Du Marin (BDM) et visualisation de la délimitation
de la zone d’étude « ANTAVIA ». (Photo : Vallas Benoit)
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La colonie étudiée se situe sur I'lle de la Possession (46°25’S, 51°45’E) dans I'archipel de Crozet
au sud de l'océan Indien. Cet archipel est constitué de 5iles (d’une superficie totale de
360 km?). Sur cette ile, seules les infrastructures d’une base scientifique et quelques vestiges
de la chasse baleiniere et des phoques au début du 18e siecle attestent la présence de
I'homme. La rareté de terre émergée dans les environs a favorisé une biodiversité faunistique
et floristique remarquable. En effet, de nombreuses especes d’oiseaux et de mammiferes
marins cohabitent pour effectuer leur reproduction a terre. On dénombre plus de

70 000 couples de manchots royaux sur I'ifle de la Possession (Barbraud et al. 2020).

A cette latitude, deux saisons distinctes existent :

- L’été austral d’octobre a avril, avec un ensoleillement entre 4 h et 23 h.

- L’hiver austral de mai a septembre, avec un ensoleillement réduit, entre 8 h et 17 h.

Les conditions météorologiques sont trés variables, mais caractérisées par® :

- La persistance de vents d’ouest violents avec des rafales supérieures a 100 km/h 120 jours
par an en moyenne. Des pointes a plus de 180 km/h sont régulierement enregistrées.

- Une température moyenne annuelle d’environ 5 °C.

- De nombreuses précipitations sous forme de pluie ou neige, de maniére répartie sur toute

I’année : environ 2500 mm/an.
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Figure 7 : Profil climatologique de I’archipel de Crozet (ligne rouge = Températures maximales, ligne noire =
Températures minimales).

5 Lien : https://taaf.fr/collectivites/presentation-des-territoires/les-iles-australes/
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Cette fle se situe proche de la jonction entre les océans Indien et Austral, entre le front
subantarctique et le front polaire. Les eaux froides de cette région ont une tres forte
productivité primaire en phytoplancton et jouent un role fondamental pour I'établissement
d’un réseau trophique complexe dont dépendent de nombreux prédateurs marins tels que les

manchots.
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Figure 8 : Localisation de I'archipel Crozet et visualisation des principaux fronts océaniques de I’hémisphere sud.

La colonie des manchots royaux étudiée est située dans la Baie du Marin (on y dénombre
environ 24 000 couples de manchots royaux (Barbraud al. 2020). Une partie de cette colonie,
la zone ANTAVIA pour « ANTennes AVIAires », est suivie sur le long terme depuis plus de
20 ans. Afin de controler les entrées et sorties, des palissades artificielles (sur le c6té nord de
la colonie) et des barrieres naturelles infranchissables délimitent cette zone. Trois acces
équipés de matériel électronique permettent la détection automatisée des individus munis de
petites puces électroniques (PIT pour « Passive Integrated Transponder ») entrants et sortant
de cette zone. Afin de minimiser les perturbations humaines, aucune intrusion n’est réalisée
dans la zone centrale d’ANTAVIA. La zone ANTAVIA est subdivisée en 59 carrés facilitant
I'orientation et la dénomination des sites étudiés (Fig.14). La visite a but scientifique des zones
périphériques de la colonie (i.e. les 5 premiers rangs) est tolérée a la condition que les couples

soient déja installés dans la colonie.



Figure 9 : Puce
électronique R.F.I.D

La délimitation rouge = zone
ANTAVIA

A, B, C = Accés a la zone ANTAVIA
munie d’antennes de détections
souterraines

Zone ANTAVIA :
Violette = Zone centrale
Orange = Zone périphérique

Aire +/- =9000 m2
Longueur 1+/-=120m
Largeur 2 +/-=80m

Nombre moyen d’individus
reproducteur en ANTAVIA : 10 000

Figure 10 : Zone d’étude « ANTAVIA » munie d’antennes souterraines de détection.

Découverte de I'effet délétere des bagues alaires

Depuis les années 60 et avant la fin des années 90, I'utilisation de bagues alaires pour I'identification et le

suivi des manchots était I'unique méthode utilisée. Cependant, il a été démontré un effet délétere de ce systeme
d'identification (Gauthier-Clerc et al. 2004), avec une diminution de prés de 50 % du succes reproductif ainsi qu’une
réduction de la survie des oiseaux bagués de 16 % sur 10 ans (Saraux et al. 2011).
Le programme 137 a fait le choix dés la fin des années 90 d’abandonner |'utilisation de la bague alaire au bénéfice
d’une puce électronique implantée en sous cutanée. Cette puce permet le suivi continu et automatisé des individus
avec un minimum de dérangement, limitant les perturbations liées a I'observation directe des manchots susceptible
d'altérer les comportements, la survie ou encore le succes reproductif (Gauthier-Clerc et al. 2004 ; Gendner et al.
2005). L'intégralité des individus inclus dans cette étude est suivie a I’aide de cette technologie.

1.04.. Figure 11 : Comparaison du taux de survie au cours du temps des
individus bagués et non bagués.
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Les manchots royaux sont fideles a leur colonie de naissance, ils y reviennent en grande
majorité chaque année pour se reproduire. Cette caractéristique facilite la mise en place d’un
suivi d’individus sur le long terme a terre. Pour cela, un systéeme de marquage permanent des
manchots a I'aide d’une puce R.F.I.D (Radio Frequency IDentification, Fig.9) est utilisé. La puce
estinsérée sous la peau des manchots au niveau dorsal inférieur du c6té gauche, entre la patte
et la queue. Cette puce électronique est passive et n’intégre pas de batterie, son activation et
détection est effectuée a l'aide d’'un champ d’inductance produit par des antennes de
détection a puce RFID. Lors de son activation, la puce émet alors un identifiant qui lui est
propre, cet identifiant est alors enregistré par I'antenne détection et transmis a la base de
données. L’identification des individus ne se fait donc pas visuellement, mais a l'aide de
lecteurs de puce RFID disposées aux entrées et sorties de la zone ANTAVIA. Chaque accés a la
colonie est équipé de 2 antennes de détection installées a ca. 20 cm sous terre. En disposant
deux antennes en paralléle, cela nous permet de connaitre la direction de I'individu, c’est-a-
dire de savoir s’il rentre dans la colonie ou s’il sort. Toutes ces données sont envoyées sur une

base de données consultable en temps réel.

DETEETION If

BASE DE DONNEES

INDIVIDU XX

LE 26/01/2021

Détection antenne 1 09h30m16
Détection antanne 2 09h30m20
Infos sup -

Figure 12 : Détection d’un manchot muni d’une puce R.F.1.D qui entre dans la zone ANTAVIA afin de nourrir son
poussin par régurgitation.
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2.3  Prétraitement de la base de données

L’acquisition des détections d’entrée et de sortie de la zone ANTAVIA des individus munis
d’une puce est automatique et compilée dans une base de données de plus de 20 ans. Cette
base de données comprend également une fiche d’identité pour chaque individu, ce qui
permet de connaitre certains détails concernant I'individu, notamment la date et le stade

biologique de I'individu lors de son marquage électronique (poussin ou adulte).

Grace au logiciel « Sphénotron » élaboré par le programme 137, une interface graphique
permet la visualisation des détections afin d’observer avec précision les allers en mer et les
retours a terre pour chaque individu depuis son marquage électronique. L'analyse fine des
détections nous donne accés avec précision aux dates d’arrivée sur la colonie (Précoce+
<5 novembre > Précoce < 15 novembre > Intermédiaire < 5 décembre > Tardif), aux dates de
début de reproduction, aux succés ou |'échec des reproductions, mais aussi aide a la
détermination comportementale du sexe de I'individu puisque les alternances lors des phases
d’incubation de I'ceuf et du jeune poussin sont trés stéréotypées. Nous savons, par exemple,
que ladurée de la 1™ phase a terre lors de I'incubation (Fig.13) dure en moyenne 30 jours pour
un male et 14 jours pour une femelle (Descamps et al. 2002). L’analyse des cycles est toutefois
compliquée dans certains cas, notamment pour les individus de moins de 5 ans. Ces derniers
sont inexpérimentés et procedent de maniére hasardeuse lors de leurs premiéres
reproductions. Il est donc difficile d’obtenir certaines informations, notamment de définir le

sexe « comportemental » pour ces oiseaux inexpérimentés.

Toutes ces informations ont été nécessaires pour prendre en considération I’histoire de vie de
chaque individu inclus dans cette étude et comprendre leur influence sur le positionnement

des individus dans la colonie.
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Figure 13 : Visualisation de I'interface graphique du logiciel « Sphénotron » permettant I'analyse des détections et périodes en zone ANTAVIA (orange) et en mer (bleu) de I'individu mdle AO2703 durant I'année
2017. Nous pouvons en déduire les phases du cycle reproductif de I'individu et constater que A02703 a été en succés reproductif en 2017.
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2.4  Protocoles sur le terrain

2.4.1 Acquisition photographique pour I'étude du nombre d’individus en zone ANTAVIA et
I’étude visuelle de la structure de la colonie

Chaque année, deux fois par mois, des photos de la zone ANTAVIA sont réalisées depuis
1 point de vue précis, situé en hauteur sur le versant nord de |la Baie du Marin (BDM). Ces
photographies sont ensuite montées en panorama. Il est ensuite possible de réaliser des
comptages des individus présents dans la zone ANTAVIA et de différencier les adultes et les
poussins. Le comptage des individus en reproduction, des poussins en fin d’été et des poussins
survivant apres I'hiver permet d’estimer la stabilité de la zone ANTAVIA au cours du temps.
Grace a ces photographies, il est également possible d’évaluer la distribution spatiale des
individus au cours du temps. Le photo-comptage est une activité trés chronophage, il n’a pas

été possible de le réaliser sur toutes les photographies.

2.4.2 Pourtour géoréférencé de la colonie : évolution spatiale d’une colonie de manchots
royaux au cours d’une saison de reproduction

Un tracé géoréférencé du pourtour des individus en phase d’incubation de leur ceuf et des
individus en phase d’élevage rapproché du poussin présents dans la zone ANTAVIA a été
réalisé mi-février et mi-mars 2021. Les poussins émancipés et les individus adultes non
reproducteurs ne sont pas pris en compte. La visualisation et I'évaluation des aires de
recouvrement de la colonie sont ensuite traitées a I'aide du logiciel QGIS.

Afin de limiter le dérangement provoqué par le passage de |'expérimentateur, le GNSS
(systeme de positionnement par satellites) Garmin etrex 20, utilisant la constellation de
satellites américains « GPS », est fixé au bout d’'une perche d’une longueur de 1m30.
L’intervalle de prises de position lors du tracé est de 3 secondes. Le déplacement tout le long

du pourtour de la colonie est réalisé a une vitesse moyenne de 3 km/h.



2.4.3  Suivi visuel

Des observations sont réalisées plusieurs fois par semaine, en différents lieux de la colonie de la BDM
afin de quantifier le nombre d’individus, leurs stades de reproduction, et noter les éléments
phénologiques exceptionnels observés, tels que les dates de premiéeres reproductions, de premiéres

pontes et de premiéres éclosions en zone ANTAVIA.

2.4.4 Hétérogénéité des stades de reproduction

100 metres

Figure 14 : Quadrillage de la zone ANTAVIA.

Chaque année, durant la 1™ semaine du mois de mars, pour chacun des 59 carrés définis dans
la zone ANTAVIA (Fig.14), 50 individus en cours de reproduction sont échantillonnés
aléatoirement afin de déterminer le stade de leur reproduction. Cela permet de dénombrer
les individus qui incubent un ceuf (reproducteurs tardifs) et ceux déja au stade élevage du
petit poussin sous la poche incubatrice (reproducteurs précoces). La différenciation de ces

deux stades est relativement aisée et réalisée a distance a I'aide d’une paire de jumelles. Il est
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également possible de prendre en considération certains indices, tels que des coquilles
proches de l'adulte ou des traces d’excréments au pied de I'adulte, qui suggerent que

I’éclosion de poussin a déja eu lieu.

4 N

Figure 15 : (A) ceuf et (B) poussin, sous la poche incubatrice et sur les pattes du parent. (Photo : Vallas Benoit)

2.4.5 Hétérogénéité de la qualité de I'habitat : indice d’infestation par tique

Hétérogénéité du taux d’infestation de tique :

Chaque année, durant la 1 semaine de janvier, 50 individus en cours de reproduction sont
pris au hasard afin de déterminer le nombre d’individus infestés par des tiques, pour chacun
des carrés définis dans la zone ANTAVIA (Fig.14). L’évaluation de I'infestation des individus est
réalisée a distance a I'aide d’une paire de jumelles. Les manchots sont évalués dans leur
intégralité, mais une attention prononcée est portée au niveau de la téte et du cou des
individus, difficiles a accéder pour les oiseaux. La présence de tiques est mise en évidence par

des bosses/formes irréguliéres sous le plumage des individus.
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Figure 16 : Succeés de I'incubation estimé par le ratio du
nombre de reproducteurs en début de saison (novembre Effets délétéres des tiques :
1996) et en fin de saison (février 1997) selon I'infestation par
les tiques dans 20 zones de 100 mZ.

Une étude démontre I'effet délétere
des tiques (Ixodes uriae) sur le succés
reproducteur des manchots royaux.
(Mangin et al. 2003).
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individu « tiqué ».

2.4.6 Marquage et suivi des individus

Pour chaque marquage, localisation et observation effectués et détaillés ci-dessous, un
maximum de données est récolté, tel que la date, I'heure, une description de la condition
corporelle de l'individu, de son partenaire ou de son parent, ainsi que la localisation

approximative dans la colonie au regard de la grille ANTAVIA présentée en Figure 14.

2.4.6.1 Détermination du site de naissance et phases de marquage a I'aide d’une puce a R.F.I.D

Chaque année, deux lots de poussins sont marqués suivant deux protocoles distincts :

a) Entre 200 a 400 poussins sont pré-marqués a 3 semaines a l'aide d’une petite barrette en
plastique (Fish-Tag) et leur site de naissance est géolocalisé (longitude, latitude, hauteur).
Ceux qui ont survécu a I'hiver sont alors recapturés et marqués électroniquement 11 mois

plus tard.
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- Chaque année, durant I’été austral, une prospection de la zone périphérique de la colonie
(Fig.10) est effectuée. En cette période, la quasi-totalité des manchots adultes présents dans
la zone ANTAVIA incubent un ceuf ou garde leur poussin sous leur poche incubatrice. L’objectif
de cette prospection est de capturer des poussins de 3 semaines (pesant en moyenne
900 grammes), et de géolocaliser leur site de naissance manuellement 3 I'aide d’un GNSS®
Garmin etrex20 (longitude, latitude, hauteur). La précision du GNSS est métrique (Ranacher
et al. 2015) et dépendant de différents facteurs, tels que la couverture nuageuse ou encore la
position des satellites, qui peut dans certains cas diminuer la précision des mesures. A noter
gue notre site d’étude est relativement isolé et éloigné des zones présentant une couverture

satellitaire optimale.

- Pour identifier les jeunes poussins et les suivre visuellement tout au long de I'année, une
petite barrette en plastique numérotée leur est implantée au niveau du dos. Avant leur phase
d’envol (entre novembre et janvier), ils sont recapturés afin de retirer cette barrette et de les
marquer électroniquement a I'aide d’une puce RFID qui permettra un suivi sur le long terme

grace aux antennes de détection aux entrées/sorties de la zone ANTAVIA.

b) 450 poussins capturés aléatoirement en ANTAVIA et marqués électroniquement a I'age
approximatif de 11 mois. Nous ne connaissons donc pas leur site de naissance, mais nous

pourrons localiser leurs sites de reproduction les années futures.

2.4.6.2 Détermination des sites de reproduction

Depuis novembre 2010, dés la mise en place des couples reproducteurs dans la zone ANTAVIA,
une prospection de la zone périphérique de la colonie est effectuée. Pour minimiser notre
impact et limiter les déplacements des individus, nous utilisons un lecteur de puce RFID monté
sur une perche télescopique de 350 cm qui permet de controler a distance tous les individus

des 5 premiers rangs de la colonie et d’identifier les oiseaux reproducteurs munis d’une puce

6 GNSS pour « Géolocalisation et Navigation par un Systéme de Satellites », appelé plus communément par abus
de langage « GPS ».



électronique. Chaque manchot identifié est alors localisé manuellement a I'aide d’'un GNSS

Garmin terex20 (longitude, latitude, hauteur).

Une géolocalisation est aussi effectuée pour des individus centraux. Ces derniers sont des
individus reproducteurs munis d’une puce électronique qui sont capturés dans le cadre de
différents protocoles. Ces individus d’intérét sont détectés en sortie de colonie a I'aide du
systéme de détection RFID qui émet un signal sonore lors de leur passage. Cela permet de les
capturer en dehors de la colonie, avant leur départ en mer. Il est ainsi possible de marquer
leur plumage d’un indice visuel a l'aide de teinture pour cheveux’. A leur retour dans la

colonie, ces individus sont identifiés a distance a l'aide d’une paire de jumelles.

La géolocalisation est effectuée par trilatération a I'aide d’'une paire de jumelles télémetre
(Bushnell Legend 1200 ARC). Cette méthode consiste a géolocaliser un site de reproduction
grace a lamesure de distances depuis 3 points distincts qui ont été géoréférencés au préalable
avec un GNSS différentiel. L'utilisation d’un logiciel de Systémes d’Information Géographique
(SIG) permet ensuite d’obtenir le géoréférencement de I'intersection des 3 rayons mesurés

(Fig.18).

/ u?\ Figure 18 : Principe de trilatération.
L
~

Légende :

1 : Premier site géolocalisé et calcul de la
distance avec le manchot d’intérét.

2 : Deuxieme site géolocalisé et calcul de
la distance avec le manchot d’intérét.

3 : Troisieme site géolocalisé et calcul de
la distance avec le manchot d’intérét.

/

7 Cet indice visuel restera sur le plumage de [lindividu toute Iannée, jusqu’a sa prochaine mue.
Pour impacter I'animal au minimum, ce marquage est effectué exclusivement apres la période de parade et de début de
reproduction.
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Précision des localisations réalisée au GNSS :

Les données acquises depuis plus de 10 ans via systeme GNSS connaissent certaines limites pour les analyses
a trés fine échelle. Les constellations de satellites, telles que GPS et Glonass, survolent encore peu notre zone
d’étude, ce qui a pour conséquence de réduire la précision des localisations. Cependant, la mise en orbite
récente d’'une constellation de satellites de nouvelle génération nommée « Galileo » augmente la précision
des localisations. De plus, les GNSS récents offrent la possibilité de communiquer avec plusieurs
constellations de satellites en méme temps réduisant ainsi les imprécisions. Pour établir une précision a un
niveau centimétrique, il serait nécessaire d’utiliser un GPS différentiel et un réseau d’antennes RTK*. Ce type
de systeme reste a I’heure actuelle trop coliteux. De plus les données GPS ne sont pas toujours controlées
sur le terrain.

Solution => Dans un premier temps, pour optimiser la précision des données récoltées sur le terrain sans
changer de matériel, il est important de consolider les connaissances théoriques et pratiques des opérateurs
qui effectuent les mesures au GNSS et par trilatération sur le terrain, au travers d’une formation basique a
I'utilisation de logiciels cartographiques (SIG) afin qu’ils puissent controler et valider sur le terrain la précision
des données récoltées. En effet, la pré-analyse des données a nécessité beaucoup de temps pour
homogénéiser, et controler leur fiabilité par recoupement avec d’autres jeux de données d’observations
détaillés. Les localisations peu fiables ont alors été écartées.

Précision des localisations par trilatération :

Une étude comparative a été réalisée au préalable concernant la précision de la technique de trilatération :
30 localisations par GNSS manuel et par trilatération ont été analysées, et il apparait une imprécision de 15 m
(écart type +/- 10 m). L’échantillon utilisé pour ce test présentait de nombreux cas de figure augmentant
I'imprécision : des mesures faites a grande distance (a plus de 30 m), des trilatérations incomplétes (deux
points au lieu de trois), des trilatérations qui ne fonctionnaient pas (cerclent qui ne se recoupent pas, points
pris approximativement) ainsi que des trilatérations avec des commentaires laissés lors de la prise de
données émettant des doutes.

Solution => Grace a ces résultats préliminaires, nous avons décidé de sélectionner pour les analyses de ce
rapport exclusivement les trilatérations de qualité afin d’obtenir la meilleure précision possible. Des tests
supplémentaires ont donc été effectués avec des trilatérations de qualité en prenant en considération les
biais détaillés ci-dessus et permettent d’estimer I'imprécision a 5 m (écart type +/- 4 m).

*Le RTK (Real Time Kinematic) est un dispositif permettant de transmettre en temps réel les données de corrections d'une base
d'observation aux GPS mobiles.
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2.4.6.3 Représentation des zones échantillonnées lors des localisations des adultes marqués
électroniquement entre 2011 et 2020 :

La colonie n’est pas échantillonnée de maniere homogene, car certaines zones sont moins
accessibles et plus sensibles aux dérangements lors des prospections permettant

I'identification et localisation des adultes munis d’une puce électronique.

Zone faiblement
échantillonnée

Zone fortement
échantillonnée

100 metres

Figure 19 : Représentation des aires les plus échantillonnées en zone ANTAVIA.
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2.4.7 Traitement des données

2.4.7.1 Construction des lots d’échantillonnage

1) Afin d’étudier la distribution des ages entre la périphérie et le centre de la colonie,

2 lots d’individus ont été réalisés

a) Lot « Central » : A I'aide de la base de données et de requéte SQL, un lot de 18 000 individus
agés de 4 a 22 ans a été constitué. Ce dernier représente tous les individus détectés une fois
par saison durant les mois de décembre entre 2011 et 2019, et au minimum 15 jours
consécutifs dans la zone ANTAVIA. Les individus reproducteurs périphériques (lot b) ci-

dessous) ont ensuite été retirés puis un tirage aléatoire de 2000 individus a été réalisé.

b) Lot « Périphérique » : Il s’agit d’un deuxiéme lot constitué de tous les individus détectés
durant les prospections de la périphérie de la colonie entre 2011 et 2019. Ce lot est constitué
de 414 individus &agés entre 4ans et 19 ans (voir Tableau1l). Au total, nous avons
537 observations, car certains individus ont été détectés en périphérie durant plusieurs

saisons de reproduction.

Tableau 1 : Nombre de localisation (une localisation = 1 saison) pour chaque individu du lot « Périphérique ».

NOMBRE DE LOCALISATIONS EFFECTIF 1 2 3 4 5
TOTAL

Lot « Périphérique » 414 332 55 17 6 4




2) Afin d’étudier les distances séparant les sites occupés des individus au cours du temps,

deux lots d’individus ont été élaborés et un lot a été simulé

a) Le lot « Naissance VS Repro » est constitué de 99 individus pour lesquels nous connaissons

leur site de naissance ainsi qu’un ou plusieurs sites de reproduction utilisés au cours de leur

vie.

b) Le lot « Repro VS Repro » concerne 240 individus pour lesquels nous connaissons au

minimum deux localisations utilisées comme site de reproduction au cours de leur vie. Parmi

ce lot, 122 individus ont été localisés plusieurs fois au cours d’une méme saison de

reproduction.

Tableau 2 : Informations sur les deux lots d’individus « Naissance VS Repro » et « Repro VS Repro ».

Lot d’individus Effectif Madle Femelle Sexe Age moyen (+ SD) Etendue
Indéterminé
« Naissance VS Repro » 99 15 7 72 5,5ans+-1,1 an [3;9] ans
« Repro VS Repro » 240 130 90 20 11,45 ans+-4ans® [4;21] ans
% 56 individus dont nous ne connaissons pas I’dge ne sont pas inclus dans le calcul de I'dge moyen.
Tableau 3 : Nombre de sites de reproduction connus pour chaque individu des lots « Naissance VS Repro » et « Repro VS
Repro ».
Lot d’individus Site de Site de reproduction: 1 2 3 4 5 6 7
naissance
« Naissance VS Repro » ‘ 99 82 11 4 1 1 0 O
« Repro VS Repro » ‘ 0 0O 146 54 23 9 5 3



c) Afin de constater si les individus se positionnent dans la colonie de maniére aléatoire ou
non, un lot « Simulation » de 250 points générés artificiellement a I'aide du logiciel QGIS a été
élaboré (Fig.20). La répartition des points est aléatoire, exclusivement dans la zone ANTAVIA,
et susceptible d’étre sélectionnée par des couples reproducteurs (espacés d’'un minimum de

0,5 m).

100 metres

Figure 20 : Visualisation sous QGIS de la répartition des 250 points générés aléatoirement.

3) Afin d’étudier le nombre de jours séparant le début de reproduction entre proche voisin un
lot de 126 individus est créé a partir du lot « Repro VS Repro ».

Nous avons sélectionné les 126 individus appartenant au lot « Repro VS Repro » localisés
durant la saison de reproduction 2021.

2-44



2.4.7.2  Calculs spatiaux et évaluation de la qualité des milieux

L’utilisation du logiciel QGIS® (Version 3.2.0 & GRASS 7.4.1) a permis de réaliser :
1) Des calculs de superficie, a I'aide de tracés réalisés au GNSS.

2) Des trilatérations pour définir les sites de reproduction de certains individus, mais

également les calculs de distance inter-sites de reproduction.

3) Des matrices de distances pour définir les plus proches voisins durant la saison de

reproduction 2021.

4) Une carte topographique par méthode de krieggage a 'aide d’'un maillage de points GNSS

pour lesquels nous connaissons les altitudes.
5) Une simulation de points aléatoires dans la zone ANTAVIA.

Afin faciliter la compréhension des localisations, une cartographie de la colonie ANTAVIA a été
réalisée a I'aide de photographies aériennes, prises en hélicoptére a 300 m d’altitude et
orthogonales au sol. Le panorama a été géoréférencé dans un systéme de
projection W84/UTM Zone 39S. Cette carte géoréférencée permet la visualisation des points
GNSS et a également été utilisée afin d’attribuer a toutes les localisations des valeurs

concernant la qualité du milieu estimées a partir d’observations faites sur le terrain.

A. Zone exposée au vent : L'archipel de Crozet est balayé par un vent d’ouest dominant

et persistant avec de fréquentes rafales a plus de 130 km/h. Ce vent expose ces zones
non protégées par le relief a de fortes précipitations. Cela pourrait avoir un impact sur
la thermorégulation des manchots, mais également pourrait avantager les attaques
des prédateurs bénéficiant d’'une baisse de vigilance des manchots soumis aux rafales
de vent et précipitations.

Ecoulement de I'eau : Une partie de la zone ANTAVIA est en dévers, avec certaines

|

zones qui concentrent I'écoulement de I'eau. Ces zones peuvent donc avoir une

influence sur la répartition des manchots.

8 QGIS Development Team, 2021. QGIS Geographic Information System. Open-Source Geospatial Foundation
Project. http://qgis.osgeo.org



C. Zone de surplomb : Les zones de surplomb, offrant une vue dégagée sur la colonie,
sont beaucoup utilisées par les scientifiques tout au long des années. Cette activité
humaine serait susceptible de modifier le comportement des manchots occupant ces
zones.

D. Zone ouverte, peu dense : Sans contraintes naturelles et faiblement utilisées par les
manchots, ces zones pourraient faciliter le déplacement des individus en cours de
reproduction.

E. Topologie : La zone ANTAVIA est située sur le versant sud de la Baie Du Marin (BDM).

Le bas de la colonie est plat et entre 5 a 10 métres au-dessus du niveau de la mer.
Le haut de la colonie est en pente, a une hauteur maximale de 25 metres au-dessus

du niveau de la mer.

Exposition vent :
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Zone inondable

Zone de
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de I'eau de
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Zone seche

Zone de surplomb :

9
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surplombée

Zone non
surplombée



100 metres

Figure 21 : Représentation de la zone ANTAVIA et visualisation des zones d’intérét en fonction des

variables étudiées.
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2.5 Analyses statistiques :

Les tests statistiques ont été effectués a I’aide du logiciel R® (version 4.0.4). Le test de Shapiro-
Wilk utilisé pour tester la normalité des distributions, des analyses paramétriques (Anova) et
non paramétriques (tests de Wilcoxon, Kruskall-Wallis et Tukey, X?) ont été réalisées.
Tout au long de cette étude, la significativité statistique des résultats a été fixée a des valeurs
de p < 0,05 (>0,05 = *,>0,01 = **, >0,001 = ***). Les coefficients de régressions ont été
calculés avec le logiciel Microsoft® Office Excel.

Enfin, des modeles linéaires mixtes et modeles linéaires généralisés mixtes ont également été
réalisés. Pour ces analyses, en plus de I'observation de la valeur de p, les coefficients de

régressions ainsi que les erreurs standard associées ont été utilisés pour discuter les résultats.

Présentation des hypothéses testées ayant nécessité la construction de modele statistique :

e Les déplacements au cours d’une saison de reproduction sont-ils influencés par
I’effet combiné de la date de début de reproduction, de la durée, ainsi que la densité
de la colonie ?

La variable réponse est la distance de déplacement au cours d’une saison des individus. Une
transformation log'® a été effectuée sur cette variable afin d’obtenir une distribution normale.
La distribution de la variable suit une loi normale de paramétres (u;, 52).

Les variables explicatives (effets fixes) sont la date de reproduction
(Précoce < 15 novembre < Intermédiaire < 5 décembre < Tardif), le nombre de jours entre les
deux mesures (période), et 'ouverture/densité du site de reproduction (ouvert). Un effet
aléatoire est ajouté afin de prendre en considération I'influence des mesures répétées sur les
individus, puisque nous connaissons pour certains individus plus de deux localisations au cours

d’'une méme saison de reproduction.

%R Core Team (2021). R : A language and environment for statistical computing. R Foundation for Statistical Co
mputing, Vienna, Austria. URL https://www.R-project.org/.



Equation du modeéle linéaire mixte :

Distance intraSaison; ~ N(u;, 6?)

(u;) = a + f DateR; +y Période; + 6 Ouvert; + ¢;

SiNN(Q-, (P)

e La fidélité au site de reproduction est-elle influencée par un ensemble de variables
biologiques et I’histoire de vie de 'individu ?

La variable réponse est la fidélité au site de reproduction antérieur. La distribution de la
variable suit une loi Binomiale de paramétres (n, p;).

Les variables explicatives (effets fixes) sont le sexe de I'individu, le nombre d’années entre les
deux mesures (période), le ratio de succes/échec entre les deux périodes de mesures
(SuccesR), la date d’arrivée sur la colonie lors de la deuxieme année
(Précoce+ < 5 novembre < Précoce < 15 novembre < Intermédiaire < 5 décembre < Tardif).
Un effet aléatoire est ajouté afin de prendre en considération l'influence des mesures
répétées, puisque nous connaissons pour certains individus jusqu’a 7 sites utilisés par le passé

(Tab.3).

Equation du modeéle linéaire généralisé mixte de type binomial :

Fidelité;~B(n,p;)

Logit(p;) = a + § Sexe; + y Période; + § SuccesR; + € ArrivéeY2; + ¢;

£i~N(9', 90)



e La fidélité au site de reproduction est-elle influencée par un ensemble de variables
environnementales ?

La variable réponse est la fidélité au site de reproduction antérieur. La distribution de la
variable suit une loi Binomiale de parametres (n, p;).

Les variables explicatives (effets fixes) sont le taux d’infestation de tique (infest. T), I'altitude
(alt), les zones soumises aux vents dominants (z. vent), la distance a la route (dist. R), les zones
de surplomb (surplomb), et les zones inondables (z. inond).

Un effet aléatoire est ajouté afin de prendre en considération l'influence des mesures
répétées, puisque nous connaissons pour certains individus jusqu’a 7 sites utilisés par le passé

(Tab.2).

Equation du modeéle linéaire généralisé mixte de type binomial :

Fidelité;~B(n,p;)

Logit(p;) = a + B Infest.T; + y Alt; + 6Z.vent; + € Dist.R; + 9 Surplomb; +
U Z.inond; + ¢

EiNN(H-, (p)

e Les distributions des ages des individus en reproduction en périphérie et sur I’ensemble de
la zone ANTAVIA sont-elles identiques ?

Un test de X?> multinomial en utilisant les lots « Central » et « Périphérique » est effectué. Les
barres d’erreur pour chaque classe d’age du lot central ont été calculées a I'aide de tests
binomiaux. Elles représentent l'intervalle de confiance a 95 %, cette variance est calculée a

partir de la moyenne et de la variance de |’échantillon total.



3 Résultats et discussions

3.1 Dynamique et structuration phénologique de la sous-colonie d’étude

3.1.1 Dénombrement interannuel de la zone

Dénombrement des individus reproducteurs 2010-2018 ANTAVIA

12000
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32% 36%  47% 20% 40% 30% 48% 125% 31% 21% 45% 47%  Variation maximale autour
de I'effectif moyen

Figure 22 : Nombre d’individus adultes en zone ANTAVIA au cours de plusieurs saisons de reproduction entre 2010 et 2018.

Depuis 10 ans, des dénombrements a I'aide de comptages photographiques permettent de suivre les
variations au cours du temps du nombre d’individus dans la zone ANTAVIA. Le nombre d’individus
est maximum durant janvier/février puis diminue progressivement jusqu’a étre a son minimum
durant les mois d’ao(t et septembre (Fig.22). Le nombre d’individus dans la zone ANTAVIA varie avec
les années, parfois dans de grandes proportions, tel qu’en ao(t avec une variation maximale de plus
de 125 % par rapport a la moyenne mensuelle (Fig.22).

La population dans la zone ANTAVIA durant les saisons de reproduction (de novembre a mi-mars) est
stable entre 2011 et 2017 (8quation régression de poisson : In (y) = 8,499+ 4,828 x, R?: 0,01).
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3.1.2 Dynamique annuelle : des reproductions échelonnées dans le temps

A) Etude des dates d’arrivée et de début de reproduction dans la zone ANTAVIA

A B

Date d’arrivée . Nombre de jours
dans la zone ) séparant I'arrivée et le
ANTAVIA . début de reproduction

dans la zone ANTAVIA

20
1¢" janvier sk
1er décembre —————
10
1°" novembre _‘_7
1¢r octobre . I —
!
0 |
M F
Sexe Sexe

Figure 23 : (A) Comparaison des dates d’arrivée entre mdles et femelles du lot « Repro VS Repro » dans la zone ANTAVIA. (B)
Comparaison du nombre de jours séparant I'arrivée et le début de reproduction entre mdles et femelles du lot « Repro VS Repro »
dans la zone ANTAVIA.

Les individus males et femelles arrivent durant la méme période sur la colonie pour se

reproduire, en moyenne le 23 novembre (Fig.23.A. Test de Wilcoxon, W = 5788, p = 0,945).

Les males mettent plus de temps que les femelles pour initier leur reproduction une fois

arrivés dans la colonie (Fig.23.B. Test de Wilcoxon, W = 107 253, p = 5,496¢e%).
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B) Etude phénologique concernant les dates de ponte et d’éclosion
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Figure 24 : Evolution des dates de premiéres observations de ponte et d’éclosion des ceufs en Baie Du Marin.

Nous observons un avancement progressif concernant les dates de premiéres pontes durant
les mois de novembre (-0,58 jour par an, R? = 0,22), et d’éclosion durant les mois de janvier

(-0,54 jour par an, R?=0,25) au cours des années entre 2006 et 2020 (Fig.24).
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C) Dénombrement des adultes et poussins agés de 11 mois durant la saison estivale

Dénombrement en zone ANTAVIA au cours d'une saison de reproduction
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Figure 25 : Nombre d’individus adultes et poussins (Ggés de 1 an) dans la zone ANTAVIA au cours d’une saison de
reproduction entre novembre et mars (saison 2016/2017).

Le dénombrement photographique bimensuel d’une saison estivale (exemple de la saison
2016/2017) nous permet de constater une arrivée massive des adultes dans la zone ANTAVIA
a la fin du mois d’octobre. L'arrivée des premiers adultes coincide avec les premiers départs

des poussins agés de 11 mois pour leur premier voyage en mer.

Le nombre d’individus dans la zone ANTAVIA atteint un premier pic autour du 15 novembre,
suivi d’une baisse des effectifs. Apres ce premier pic, le nombre d’adultes augmente plus
lentement pour atteindre, début janvier, un plateau maximal de 9000 individus dans la zone.
A partir du 15 janvier, le nombre d’adultes dans la zone ANTAVIA commence a diminuer

légérement.
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L’étude du cycle biologigue du manchot royal (présenté en pages 26 et 33) permet d’apporter

des éléments de compréhension :

e Le premier pic au 15/11/2016 correspond a la ponte des ceufs et au départ des
premieres femelles en mer.

e |’augmentation du nombre d’individus au cours du mois de décembre correspond a
I'arrivée massive de couples qui se cantonnent dans la zone ANTAVIA.

e Le plateau entre le 01/01/2017 et le 15/02/2017 correspond a une période ou
plusieurs stades reproductifs se mélangent. Ce plateau de ca. 9000 individus
représente un équilibre entre des arrivées et des départs: arrivée des nouveaux
individus en couple qui viennent se cantonner dans la ANTAVIA pour débuter une
reproduction tardive, et départ des femelles apres la ponte et de certains individus en

échec précoce.

Ces arrivées échelonnées dans le temps sont a I'origine d’une asymétrie de cycle biologique,

avec |'établissement d’individus reproducteurs précoces et d’individus reproducteurs tardifs.



D) Variabilité interannuelle du nombre d’individus précoces et tardifs

Proportion d'individus précoces et tardifs début mars
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Figure 26 : Variabilité interannuelle du nombre d’individus en reproduction précoce et tardive entre 2006 et 2018 dans la zone
ANTAVIA. Dénombrement réalisé début mars de chaque année.

La somme des individus précoces et tardifs dénombrés, au mois de mars de chaque année, au
sein des 59 carrés de la zone ANTAVIA permet d’observer une diminution du nombre
d’individus précoces sur la colonie (-74,35 par an, R?=0,56) et une augmentation des individus

tardifs (79,41 par an, R’ = 0,68) entre 2006 et 2018 (Fig.26).
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3.1.3 Déplacements observés au cours d’une saison de reproduction

Les observations et le suivi d’individus sur le terrain ont permis de constater que les individus qui
| incubent un ceuf ou qui gardent leur poussin sous la poche incubatrice se déplacent tres peu.
Cependant de petits déplacements sont observables.

Les déplacements de I'ordre de plusieurs metres restent possibles : par exemple, un individu marqué
et suivi en zone ANTO a été retrouvé le lendemain en I5 (Fig.14). Ce changement de place pourrait
étre motivé par le manque de congéneres voisins sur sa zone initiale.

(& y

100
75
3 50
3
©
£
5
g
€ 25
o
2
44% 29% 11% 8% 7%
0
0-5 5-10 10-30 30-50 50-100

Classes de distance (en métres)

Figure 27 : Déplacements observés au cours d’une méme saison pour 122 individus du lot « Reproducteur ».

A noter : Certains individus ont été observés durant plusieurs saisons de reproduction.

La majorité des individus en reproduction bougent peu: 73 % des individus ont des

déplacements inférieurs a 10 metres au cours d’une saison de reproduction (Fig.27).
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e Les déplacements au cours d’une saison de reproduction sont-ils influencés par
I'effet combiné de la date de début de reproduction, de la durée et de la densité de
la colonie ?
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Période I Figure 28 : (A) Coefficients de régression du modeéle linéaire
mixte avec comme variable réponse la distance de déplacement
des individus au cours d’une saison. Les variables explicatives
0.07 sont le stade de reproduction, le nombre de jours entre les deux
Ouverture | _ mesures (période), et I'ouverture/densité du site de reproduction
(ouvert). (B) Effets des variables explicatives sur la variable
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Distance (Transf.log10)

1,5

0,5

B. (Suite)

Non Oui
Zone « Ouverte »

Les effets de la date de début de reproduction de la période ainsi que I'effet des zones
« ouvertes » et peu denses n"augmentent pas significativement les distances de déplacement
des individus au cours d’une saison de reproduction (Repro Intermédiaire : Estimate = 0,07,
Std. Error = 0,08, t = 0,76/ Repro Tardive : Estimate 0,07, Std. Error = 0,09, t = 0,71/
Période : Estimate 0,001, Std. Error = 0,001, t = 0,92/ Ouvert : Estimate = 0,07, Std. Error = 0,07,
t =0,92) (Fig.28).



3.1.4 Organisation spatiale de la sous-colonie ANTAVIA

3.1.4.1 Localisation des poussins Ggés de 11 mois et des premiers individus reproducteurs

|5 octobre

| er novembre

|5 novembre

| er decembre

Figure 29 : Localisation des poussins (en rouge) et des adultes reproducteurs (en bleu) dans la zone ANTAVIA du 15 octobre au ler décembre
2017.

e Mi-octobre, la colonie est constituée de poussins en phase de prise de masse, avant
leur mue, avec le retour fréquent de leurs parents pour le nourrissage. Les poussins
semblent répartis dans toute la sous-colonie ANTAVIA (Fig.29).

Durant cette méme période, de nombreux adultes (Fig.30) ayant déja terminé leur
cycle reproductif de I'année précédente (principalement lié a un échec reproducteur)
réalisent leur mue dans la colonie. L'étude de photographies prises en cette période
permet de constater I'existence de zones a forte densité d’individus adultes en mue.

Ces zones sont caractérisées par la présence d’écoulement de I'eau.
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Figure 30 : Photographie de la zone ANTAVIA fin octobre. (A) Représentation des zones de rassemblement d’individus en mue
dans une zone d’écoulement de I’'eau (zone en jaune). (B) Zoom permettant de distinguer la localisation des adultes en mue
en zone de ruissellement d’eau de pluie (zone en bleu) et la localisation des poussins au stade pré-mue en zone seche (zone en
orange).

e Apartir de début novembre, les premiers poussins débutent leur mue. Les poussins en
mue se concentrent dans les zones précédemment utilisées par les adultes en mue,
correspondant a des zones de présence ou de ruissellement de I'eau. Les premiers
adultes reproducteurs s’établissent en plusieurs clusters (en bleu, Fig.29) en différents
lieux de la colonie.

e Mi-novembre (Fig.29), le nombre de poussins sur la colonie a diminué, et le nombre

d’adultes en reproduction a augmenté.

3-62



e A partir de début décembre (Fig.29), la colonie est occupée en trés grande majorité
par des individus en reproduction. Certaines zones évitées en début de reproduction

sont alors utilisées par les individus reproducteurs « intermédiaires ».

-l Les premiers clusters d’individus reproducteurs sont observés sur les mémes sites
= les saisons précédentes. Cependant, I’évolution du nombre et de la distribution des
r-j.l—lgﬂi adultes et poussins est différentes chaque année. Une avancée phénologique est

constatée et coincide avec les résultats obtenus en Fig.24.

Par exemple, la configuration de la colonie du 1° décembre 2011 est un
intermédiaire des configurations du 15 novembre et 1¢" décembre 2017.

Figure 31 : Position des poussins (en rouge) et des adultes reproducteurs (en bleu) le 1¢ décembre 2011.
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3.1.4.2  Surface occupée par les individus reproducteurs au cours de la saison estivale
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Figure 32 : (A) Représentation de la superficie de la zone ANTAVIA occupée par des individus en reproduction mi-janvier (estimé a I’aide du survol
hélicoptere en violet foncé), et mi-février (violet clair), et mi-mars (blanc). (B) Représentation graphique du nombre d’individus en reproduction en
fonction de la surface occupée.

Tableau 4 : Superficie de la sous-colonie ANTAVIA et densité au cours de la saison de la saison estivale.

SURFACE COMPTAGE % SURFACE % COMPTAGE MZ PAR COUPLE
(M?) REPRODUCTEUR
NB. ADULTES
INCUBANT
JANVIER | 5265 9144 100 % 100 % 0,57
FEVRIER | 4755 8458 90 % 2% 0,56
MARS 3511 7195 67 % 78 % 0,48

Au cours de la saison estivale, la colonie est de taille maximale en janvier, puis la taille décroit
graduellement due au départ progressif des individus reproducteurs (Fig.32). La densité des
individus en reproduction oscille autour 0,5 m? par couple durant la saison de reproduction. Les
zones jaunes en Figure 32 correspondent a des sites non utilisés par les individus tres précoces
ni par les individus tardifs. Ces zones étaient déja visibles sur la Figure 29 a la date du

15 novembre.
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Distance (meétre)

3.1.4.3  Etude des dates de reproduction entre plus proches voisins connus durant la saison de
reproduction 2021
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Figure 33 : Distances entre plus proches voisins connus en fonction du nombre de journées séparant
leur début de reproduction durant la saison 2021.

L'étude des dates de début de reproduction entre plus proches voisins durant la saison de
reproduction 2021, permet de constater que des individus voisins peuvent avoir débuté leur
reproduction a des dates trés espacées. La distance augmente de 0,032 meétre par jour,
R?=0,031 (Fig.33). Par exemple, deux individus ayant 52 jours de différence concernant la

date de début de reproduction sont séparés de seulement 2,52 m.
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3.1.4.4 Hétérogénéité spatiale et temporelle des stades reproductifs dans la zone d’étude

100 metres
>

<

Légende Figure 34(A) :
Forte présence de poussins précoces

Forte présence de poussins tardifs

sk k

(7]

(V]

(8]

(]
\8 (5
e S
a. L&
S~ \'Sb
g O

t 1
et ==t
L
Ny
L] kQ,

T 3

£ ¢

L2 = !
ey

]

o

—

Bas Centre Haut

Zones de la sous-colonie
ANTAVIA

-~ N . T .
4 A Zones correspondant a une forte proportion d’individus reproducteurs tardifs. Ce

Y I sont les mémes zones mises en évidence en Figure 32 et Figure 29 a la date du

1
/ 15 novembre.

I
N\~

Figure 34 : (A) Représentation de la proportion des reproductions tardives en zone ANTAVIA aux mois de mars, établie a partir des moyennes
de chaque sous-zone entre 2006 et 2018. (B) Taux de reproductions tardives en fonction des parties haute, centrale et basse de la zone

ANTAVIA.

Une hétérogénéité spatiale concernant les individus reproducteurs précoces et tardifs en

fonction des carrés de la sous-colonie ANTAVIA est observée. Le ratio d’adultes reproducteurs

tardifs est plus élevé dans le bas de la colonie par rapport au centre de la colonie (Test de

Kruskall-Wallis : X? = 9,458, df = 2, p = 0,0088 ; Test des rangs signés de Wilcoxon : p « Bas-

Centre » = 0,003 ; p « Bas-Haut » = 0,32 ; p « Centre-Haut » = 0,32).
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3.1.4.5 Hétérogénéité de spatiale et temporelle de I'habitat
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Figure 35 : (A) Représentation des zones les plus infestées par les tiques de la zone ANTAVIA, réalisée a partir des moyennes de chaque
carré aux mois de janvier entre 2003 et 2019. (B) Taux d’infestation moyen entre la partie haute, centrale et basse de la zone ANTAVIA.

Nous observons une différence significative entre le haut de la colonie fortement infestée
par les tiques et le bas de la colonie peu infestée (Test de Kruskall-Wallis : X? = 18,349, df = 2,
p = 0,0001 ; Test des rangs signés de Wilcoxon : p « Bas-Centre » = 0,033 ; p « Bas-Haut »
=4,6 €% ; p « Centre-Haut » = 0,003) (Fig.35).
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3.1.5 Discussion des résultats partie 1 :

Variabilité interannuelle des effectifs la colonie de la Baie Du Marin et de la zone ANTAVIA

La colonie de la Baie Du Marin dénombrait en 1962 environ 45 000 couples de manchots lors
de l'installation des premiéeres infrastructures humaines. Aujourd’hui, la colonie est constituée
de 16000 couples (Delord et al. 2004). Cette baisse d’effectif, surement imputable au
dérangement humain, a été compensée par l'augmentation des effectifs des colonies
présentes sur I'lle de la Possession et la formation de deux nouvelles colonies (Delord et al.
2004).

Durant les saisons de reproduction comprises entre 2011 a 2017, la zone ANTAVIA a conservé
un effectif d’individu reproducteur stable. Les variations interannuelles des effectifs observées
en Figure 22 peuvent étre liées a la variabilité des conditions environnementales en mer et a
terre. A noter aussi que la grande variabilité observée en ao(t peut provenir des heures de la
journée ol ont été prises les photographies pour les comptages. Durant I'hiver, les adultes
viennent en grande majorité nourrir leur poussin durant les matinées et repartent en début

d’aprés-midi (données non publiées -observation personnelle durant mon hivernage).

lle de la Possession. — L amp provisoire sur la plage

La station inférieure au teléepherique

(Cliché Faure TAAF

Figure 36 : Photographie de la BDM au début des années 1960.
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Etude de la phénologie

Grace aux observations sur le terrain, nous constatons un avancement des dates de premieéres
reproductions et pontes au cours des années. Cet avancement phénologique explique la
diminution de la proportion des individus précoces observés au mois de mars dans la zone
ANTAVIA, car leur poussin s’émancipe thermiquement plus t6t dans la saison et les parents

partent donc plus précocement en mer de facon simultanée a la recherche de nourriture.

De nombreuses études ont mis en évidence des variations phénologiques chez de nombreuses
espéces liées aux changements climatiques globaux et directement sous l'influence de la
disponibilité alimentaire (Frederiksen et al. 2004 ; Miller-Rushing et al. 2010 ; Bewick et al.
2016 ; Mayor et al. 2017). Par exemple, il a été démontré chez le Gorfou de Schlegel (Eudyptes
schlegeli) qu’il y avait une relation négative entre la date de ponte médiane et le mode
annulaire austral (SAM)'°, de sorte que les années de faible productivité (faible SAM)
retardaient la date de ponte (Hindell et al. 2012).

Dans le cas du manchot royal, I'importance de la disponibilité alimentaire sur I'entrée en
reproduction a été démontrée (Olsson 1997). Les manchots forment 90 % de la biomasse des
oiseaux présents dans I'océan Austral (Woehler 1993). En tant que prédateur supérieur, le
manchot royal est tributaire du développement des réseaux trophiques inférieurs tels que le
zooplancton et le phytoplancton, eux-mémes conditionnés par les variations climatiques et
océanographiques. Les variations phénologiques et régionales dans I'océan Austral des
épisodes saisonniers de prolifération algale (bloom) pourraient permettre aux manchots
royaux de restaurer leur réserve alimentaire plus rapidement en fin d’hiver et ainsi débuter
leur reproduction plus tot dans la saison.

Il a également été observé chez différentes especes des variations phénologiques liées aux
conditions environnementales locales : une variation de phénologie chez les manchots Adélie
(Pygoscelis adeliae) en fonction du trajet a parcourir sur la banquise pour le retour a la colonie
(Ballard et al. 2010), une avancée phénologique chez le Mergule nain du Svalbard (Alle alle)
liée a une augmentation de la température de l'air et un déblaiement des zones de

reproduction enneigées (Moe et al. 2009).

10 Mode annulaire : Schémas préférentiels de changements dans la circulation atmosphérique, correspondant
aux changements dans les vents d’ouest de latitude moyenne moyennés par zone.



L'avancée progressive des dates de début de reproduction chez le manchot royal pourrait
également étre facilitée par des conditions environnementales locales plus adaptées,
notamment une réduction des précipitations au début de I'été austral (Fig.37). Peu d’études
climatologiques ont été réalisées sur I'lle de la Possession, cependant, il a été constaté en
diminution des précipitations depuis le milieu des années 1990 et une augmentation des

températures moyennes de 0,5 °C depuis les années 1960 (Le Bouvier et al. 2009).

Précipitations en novembre a ile de 1a Possession - Alfred Faure

Période 1976-2020 : Moyenne RR : 199.4mm/molis
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Figure 37 : Evolution des précipitations en novembre entre 1976-2020*1 ,

Chez de nombreuses espéces migratrices, une dissymétrie concernant |'arrivée des individus
males et femelles sur le site de reproduction a été observée (Kokko et al. 2006 ; Morbey et
Ydenberg 2001 ; Gunnarsson et al. 2004; Hui 2010). L'arrivée précoce des males est
généralement motivée par le bénéfice de s’établir précocement sur un territoire de
reproduction (si possible de meilleure qualité) afin d’augmenter les opportunités
d’accouplement dés l'arrivée des premiéres femelles (Kokko et al. 2006). Nos résultats
montrent que, chez les manchots royausx, il n’existe pas de dissymétrie : les premiers individus
males et femelles arrivent en méme temps dans la colonie. Cette arrivée synchrone des
premiers males et femelles pourrait s’expliquer par I'absence de nids. Nous constatons
cependant que les males, une fois arrivés sur la colonie, mettent plus de temps a initier leur

reproduction que les femelles. Cette différence pourrait étre liée a I’existence d’un sexe-ratio

11 |jen : https://www.infoclimat.fr/climatologie/globale/mois-de-novembre/ile-de-la-possession-alfred-
faure/61997.html|
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biaisé en faveur des males (Bordier et al. 2014) pouvant entrainer une forte compétition entre

males lors des parades nuptiales (Keddar et al. 2013).

L’absence de nid permet des déplacements

L'observation en Baie du Marin des manchots royaux en phase d’incubation proches de la
plage ou du lit de la riviere montre I'existence de mouvements en cas de forte houle ou de
crue de la riviere. L’absence de nid permettrait donc une flexibilité de mouvement dans un
environnement particulierement changeant. Cela permettrait aux individus d’adapter leurs
positions de quelques centimétres/meétres en fonction des aléas de I'environnement, des
évenements de prédation et des perturbations humaines. Mais aussi d’adapter leur position
lors de I'implantation ou I'abandon d’un site de reproduction par des couples voisins afin de
toujours rester groupé avec d’autres congéneéres. Cette particularité se retrouve également
chez le manchot empereur qui se reproduit durant I’hiver polaire, une période régie par un
climat extréme, obligeant les individus incubant leur ceuf a réaliser des déplacements pour
former des structures « en tortue » permettant aux individus de se protéger du froid (Gilbert

et al. 2006).

L’étude intra-annuelle des localisations des individus nous a permis de confirmer I'existence
de déplacements. Le faible coefficient de régression de la variable « période » du modele
linéaire mixte laisse supposer que les individus ne réalisent pas de déplacements progressifs
dans une direction précise au cours de la saison de reproduction, méme dans les zones
faiblement occupées. Nous observons que la majorité des déplacements est inférieure a
10 métres, ce qui suggére des ajustements de positions. Nos résultats confirment les

premieres observations réalisées par Stonehouse (1960).

Cependant, nous observons aussi des déplacements de plus grande amplitude (plusieurs
102"es de metres). Ces derniers pourraient étre liés & un échec reproducteur précoce et la

tentative d’une seconde reproduction ailleurs dans la colonie.



Forte structuration des zones utilisées par les individus en mue en début de saison de

reproduction

Les zones occupées par des individus en cours de mue, poussins et adultes confondus, sont
principalement les zones de ruissellement et d’écoulement d’eau. Les adultes en mue
s’organisent en regroupements denses et statiques, certainement pour augmenter leur
protection face aux prédateurs tout en minimisant leur dépense énergétique. Au cours de leur
mue, les adultes restent ca. 3 semaines a terre avec I'impossibilité de se rafraichir dans
I'océan. En début d’été austral, I'ensoleillement et les hautes températures peuvent étre
difficiles a réguler pour des individus qui, de maniere passagere, cumulent deux couches de
plumage. L'ancien plumage se détache progressivement et les nouvelles plumes apparaissent
en dessous. Les pattes ainsi que les ailerons sont des surfaces d’échanges facilitant la
thermorégulation par des jeux de vasodilatation/vasoconstriction (Lewden et al. 2020). Rester
dans une zone d’écoulement de I'eau pourrait donc étre une tactique facilitant la régulation

de leur température, mais également permettre I'évacuation des feces et des plumes.

Etablissement des individus reproducteurs dans la colonie et stratégie de minimisation des

risques

Nos dénombrements et la localisation des individus dans la colonie en fonction de leur date
d’arrivée révelent que la colonie ne se construit pas d’un point central qui, par recrutement,
s’agrandirait, mais plutoét par I'établissement de plusieurs clusters distincts. Nous montrons
que les clusters d’individus reproducteurs apparaissent dans des zones seches. Chez la poule,
les variations de température peuvent étre a l'origine de la mort de I'embryon, d’un
allongement la durée d’incubation, mais également peut impacter la croissance et le
comportement du poussin (Moreng et Bryant 1954 ; Noiva et al. 2014 ; Bertin et al. 2018). Les
manchots royaux en reproduction pourraient alors préférer les zones seches et éviter les
zones de ruissellement d’eau de pluie, permettant ainsi une meilleure stabilité de
température lors de I'incubation de I'ceuf. La température des ceufs de manchots royaux se

situe entre 28 °C pour la partie basse de I'ceuf reposant sur les pattes de I'adulte, a 35 °C pour

la partie haute de I'ceuf (Handrich 1989). La température moyenne extérieure durant I'été

austral est de 12 °C.



Cependant nous observons également I'implantation d’individus reproducteurs dans des
zones considérées comme non optimales, car infestées de tiques ou soumises a des
inondations. Au cours de la saison de reproduction, des évenements non prédictifs
interviendront, tels que des épisodes météorologiques et environnementaux extrémes
pouvant entrainer des inondations dans les parties basses de la colonie, des glissements de
terrain pouvant impacter les parties hautes de la colonie, ou encore comme en 2004 un
tsunami ayant impacté la quasi-intégralité de la colonie (Viera et al. 2006).
La viabilité des populations de manchots face a la stochasticité de leur environnement dépend
alors de la diversité des réponses phénotypiques a I’échelle individuelle. En écologie évolutive,
ce concept est appelé la « stratégie de minimisation des risques » (Bet-hedging, en anglais)
(Seger et Brockmann, 1987). Le maintien d’individus dans des zones considérées comme non
optimales pour la reproduction pourrait donc révéler la mise en place de cette stratégie chez
le manchot royal. C’'est le cas des zones situées en périphérie sud de la colonie, dont

I'infestation par les tiques varie en fonction des années.

La stratégie de minimisation des risques est également observée lors de la ponte de I'ceuf.
L'observation de la colonie au cours d’une saison de reproduction permet de constater
I'hétérogénéité des stades de croissance des poussins. Les reproductions précoces permettent
une meilleure survie des poussins jusqu’a leur envol. A 'inverse, les reproductions tardives
aboutissent fréquemment a un échec reproductif (Weimerskirch et al. 1992). Cet échec est
principalement lié au retard de croissance des poussins qui ne peuvent résister aux conditions
climatiques, au jeline hivernal et aux tentatives de prédations par les pétrels géants
(Macronectes giganteus). Cependant, et comme chez différentes especes d’oiseaux
altricielles®?, la stratégie de reproduction tardive a tout de méme été conservée au cours de
I’évolution (Laaksonen 2004). En effet, les reproductions tardives peuvent favoriser les succés
reproductifs au sein de la population lors de conditions particulieres (ex : variation de la

disponibilité alimentaire).

12 Espéce altricielle : Espéce chez laquelle des soins parentaux sont nécessaires pour I'élevage du/des poussins.



Une structuration spatiale et temporelle de la colonie optimisée

Les résultats présentés dans la Figure 33 indiquent que les individus tardifs sont en capacité
de s'implanter au sein du maillage d’individus déja établis. L'absence de nid permettrait la
réalisation de micro-déplacements afin d’ajuster la position de chacun des couples. Plusieurs
individus se seront donc reproduits sur le méme site de reproduction au cours d’une méme
saison. Cette organisation permet aux manchots d’avoir en permanence des voisins proches
pour ne pas étre isolé et une proie facile pour les prédateurs grace a « I'effet de dilution »
(Lehtonen et Jaatinen 2016). Ces arrivées progressives, conditionnées par le succes ou |'échec
reproducteur de I'année précédente, semblent s’ajuster a la disponibilité des sites de

meilleure qualité de maniéere spatiale et temporelle.
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Figure 38 : Représentation schématique de la qualité (= zone séche) et disponibilité des sites de
reproduction au cours d’une saison.

La longueur du cycle de reproduction impose aux manchots royaux de débuter leur
reproduction le plus précocement possible. Les premiers individus reproducteurs sont
confrontés a des conditions météorologiques en début d’été austral encore pluvieuse et une
faible disponibilité des sites de bonne qualité (= zone séche) permettant leur établissement.
L’arrivée massive des individus « intermédiaires » correspond a la période la plus propice pour
accéder a des sites de reproduction viables, grace a I'asséchement de certaines zones
précédemment inondées. Enfin, les individus « tardifs » arrivant en fin d’été sont confrontés
au retour de conditions météorologiques hivernales pluvieuses diminuant la taille des zones

seches. Ces individus profiteraient alors du départ en mer des reproducteurs « précoces »



pour s’installer a leur place dans les zones les plus séches, utilisées lors de I'établissement des
premiers clusters. Les individus reproducteurs « intermédiaires », implantés durant la période
de faibles précipitations, tenteraient d’adapter leur position lors du retour progressif des
conditions météorologiques hivernales, selon les zones de ruissellement de I’eau, par le biais
de micro-déplacements.

L’asynchronie des reproductions permet donc aux manchots royaux de se reproduire dans une
zone plus restreinte et potentiellement sur les sites les plus propices a la reproduction. Les
comptages photographiques ont, par exemple, permis de dénombrer 4135 poussins vivants
de la zone ANTAVIA en juillet 2017. Sans asynchronie, et si chaque individu adulte utilisait son
propre nid, il aurait fallu une surface minimum de 8300 m? (cette estimation prend en compte
les individus en échec reproducteur, qui varie entre 30 et 60 % - données non publiées). Sans
asynchronie, tous les individus de la sous-colonie ANTAVIA n’auraient pas pu effectuer une

reproduction sur la zone.

100 metres

Superficie théorique nécessaire pour Zone maximale occupée lors
!f une reproduction sans asynchronie d’une saison de reproduction

Figure 39 : Représentation de la zone maximale de reproduction des manchots royaux (jaune) utilisée en 2017 et estimation de la zone
nécessaire pour un méme nombre d’individus sans asynchronie (rouge).
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Quelgues hypothéses quant au bénéfice de cette asynchronie a I’échelle de la colonie :

L'asynchronie minimise les variations du taux de remplissage de la colonie au cours de la
saison de reproduction. Sans cette asynchronie, les effectifs de la colonie oscilleraient du
simple au double, avec une capacité maximale lors du retour des partenaires et une capacité
minimale aprées leurs départs, laissant seuls les individus incubant un ceuf. La présence en
continu d’individus mobiles dans la colonie pourrait étre un avantage pour limiter les
tentatives de prédation des grands labbes (Stercorarius skua) et pétrels géants.

Les différences de stade de développement des poussins des individus voisins pourraient
également minimiser les risques d’échanges par inadvertance de poussins. En effet, il n’est
pas rare lors de la premiére vague d’éclosion de poussins de constater des individus avec

2 poussins sous la poche incubatrice.



3.2 Etude de la structuration générale de la colonie au cours des saisons de

reproduction

Etude de la distribution des ages dans la colonie

3.2.1
e Les distributions des ages des individus en reproduction en périphérie et sur ’ensemble de
la zone ANTAVIA sont-elles identiques ?
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Figure 40 : Représentation graphique des distributions des dges des individus en périphérie (tracé pointillé rouge), en
fonction de la distribution des dges de la zone ANTAVIA (histogramme) entre 2011 et 2019.

La distribution des individus périphériques differe de la distribution nulle représentant les
individus de I’ensemble de la zone ANTAVIA (Test X2, df=15, p = 1,367 e2°). Nous constatons
gue les jeunes individus sont surreprésentés en périphérie de la coloniede 5a 7 ans et a

I'inverse sous-représentés a 11 et 14 ans (Fig.40).
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3.2.2 Orientation des déplacements au cours des années
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Figure 41 : Représentation des mouvements pour chacun des individus suivis pour lesquels nous connaissons
la localisation de plusieurs sites de reproduction au cours de leur vie.

Nous constatons qu’une majorité de déplacements interannuels s’effectuent en direction du
centre de la colonie (64 %) et seulement 27 % des déplacements sont orientés en direction de
la périphérie de la colonie. Une minorité d’individus (7,5 %) réalisent des déplacements

longitudinaux par rapport a la périphérie de la colonie (Fig.41).
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3.2.3 Discussion des résultats de la Partie 2

Structuration de la sous-colonie d’étude

La comparaison des distributions des ages entre I'ensemble de la sous-colonie ANTAVIA et sa
périphérie permet de mettre en évidence une surreprésentation des jeunes individus en
périphérie. La sous-représentation des individus agés de 4 ans en périphérie provient du fait
gue de nombreux individus de 4 ans rentrent dans la colonie sans débuter de reproduction ou
subissent un échec trés rapidement (échec dés la parade ou lors des premiers jours
d’incubation de I'ceuf), ce qui diminue leurs détections lors de nos prospections.

La Figure 40 montre que, au cours de leur vie, la majorité des individus tendent a sélectionner
des sites de plus en plus éloignés de la périphérie, et a privilégier I'intérieur de la colonie. Ces
résultats suggérent que les jeunes individus inexpérimentés se contenteraient des sites
disponibles lors de leur arrivée en périphérie. Au cours du temps, les individus gagneraient en
expérience et seraient alors en capacité d’assumer les colts énergétiques pour s’'implanter et
défendre un site dont les positions sont plus centrales (Coté 2000 ; Challet et al. 2009 ; Viera
et al. 2011). Cette stratégie permettrait de limiter les risques de prédations plus élevés en

périphérie (Emslie et al. 1995 ; Descamps et al. 2005).



Distance en métre

3.3 Fonctionnement de la colonie

3.3.1 Distances inter-sites pour les 3 lots : Repro, Naissance, Simulation
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Tableau 5 : Description des distances pour les 3 lots : « Repro VS Repro », « Naissance VS Repro », et « Simulation ».

LOT EFFECTIF MIN. 1ER MEDIANE 3EME MAX.
Qu. Qu.

REPRO VS REPRO 240 0,8 4,5 7,9 14,5 86,9

NAISSANCE VS REPRO 99 1,3 13,3 26,4 43,5 110,7

SIMULATION 249 1,4 25,4 34,9 46,7 87,6

Nos résultats montrent que les distances inter-sites du lot « Repro VS repro » sont plus faibles
qgue les distances inter-sites des lots « Naissance VS Repro » et « Simulation », et que les
distances inter-sites du lot « Simulation » sont plus élevées que les distances inter-sites des
lots « Repro VS repro » et « Naissance VS Repro » (ANOVA : df =2, F= 105, p < 0,001 ; Test de
Tukey : p < 0,001) (Fig.42).
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3.3.2 Etude de la distribution des distances au sein des 3 lots : Naissance, Repro, Simulation
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Figure 43 : Histogrammes de distribution des distances entre le premier et deuxiéme site de reproduction connu pour chaque individu du lot « Repro VS
Repro » (A), entre le site de naissance et le premier site de reproduction connu pour chaque individu du lot « Naissance VS Repro » (B), et 249 distances
générées aléatoirement a partir du lot « Simulation » (C).

Les 3 lots ne suivent pas une loi normale (Shapiro-Wilks test ; lot « Simulation » : W = 0,984,
p=0,007; lot « Naissance VS Repro» : W = 0,918, p < 0,001; lot « Repro Vs Repro » :
W =0,705, p < 0,001). L’étude des distributions (Fig.43) et des résultats présentés dans le
Tableau 5 permet de constater la forte structuration des distances pour le lot « Repro VS
Repro ». Al'inverse, le lot « Naissance VS Repro » présente une distribution des distances tres

étalée (Fig.43).
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Préanalyses : Lot « Reproduction » et élaboration d’une variable « Fidélité »

Elaboration d’une variable fidélité :

Au sein de la distribution des distances du lot « reproduction », nous pouvons remarquer
I’existence de deux stratégies : des individus qui reviennent sur un ancien site de reproduction et
ceux qui changent de lieu.

Deux lots ont été ainsi constitués :

Un lot ol nous considérons la mise en place d’une stratégie de fidélité.
Un lot ol nous considérons un changement de position dans la colonie.

Le choix de concevoir deux catégories et de ne pas travailler directement sur les distances est
motivé par le fait que les localisations GPS ne sont pas d’une précision centimétrique comme
indiqué en introduction. De plus, I’absence de nid pouvant étre utilisé comme repére pour revenir
chaque année au méme endroit laisse supposer que la position des individus varie de quelques
centimeétres/meétres chaque année. Enfin, I’alternance interannuelle entre des dates de début de
reproduction « précoces » et « tardives » implique que des individus pourraient déja occuper le
site utilisé I'année précédente par un autre individu.

Nous avons réalisé une hiérarchisation ascendante des distances que nous avons ensuite réajustée
en fonction de la précision des localisations des individus, mais également en fonction de la
guestion biologique posée (Fig.44). Nous avons également veillé a I’équilibre numérique nécessaire
pour la réalisation de tests statistiques.

Réajustement des distances en fonction de la question biologique et de la précision des
localisations :

Nous nous intéressons ici a l'utilisation d’un site de nidification anciennement connu. Nous
considérons les individus comme fidéles a leur ancien site de reproduction si ces derniers restent
dans un rayon de 9 métres. Cette distance correspond a la limite moyenne pour laquelle 50% des
individus sont en capacité de reconnaitre la signature vocale des individus environnants (tels que
les anciens voisins ou partenaires ; Lengagne et al. 1999).

L’étude des localisations de chaque individu avec |'utilisation d’une visualisation via QGIS et une
connaissance fine du terrain nous a permis de déclasser certains individus ayant une distance
inférieure a 9 metres. En effet, les distances calculées entre les sites de reproduction sont des
distances euclidiennes, elles ne refletent pas forcément la réalité du terrain. Par exemple, deux
sites a une distance de 2 m l'un de l'autre peuvent en réalité nécessiter un déplacement de
plusieurs dizaines metres en raison d’obstacles terrestres situés entre les deux localisations.



Figure 44 : Classification ascendante hiérarchique et réajustement des deux lots (en rouge les individus considérés
comme fideéles et en vert les individus non fideles.).

Cluster Dendrogram
100~
5?5’ 50-
o O 1 [ |
0 Tt Vruet pa e, Lo L =
Lot Effectif Dist. Moyenne () SD | Min Max
Lot 1 504 7,270 +- 4,242 0,0003 18,795
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ajuster a la question biologique posée
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Lot Effectif Dist. Moyenne () SD | Min Max
« Fidele » 344 4,875 +- 2,191 0,51244 | 8,976
« Non fidéle » 286 23,296 +- 16,581 9,009 90,269




Fidélité

3.3.3 Analyse de la fidélité en fonction des parameétres biologiques et environnementaux

e La fidélité au site de reproduction est-elle influencée par un ensemble de variables
biologiques et I'histoire de vie de l'individu ?
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Figure 45 : (A) Coefficients de régression issus du
modéle linéaire généralisé mixte avec comme
variable de réponse la fidélité au site de reproduction
antérieur. Les variables explicatives sont le sexe de
I'individu, le nombre d’années entre les deux mesures
(période), le ratio de succés/échec entre les deux
périodes de mesures (SuccésR), la date d’arrivée sur
la colonie lors de la deuxiéme année (ArrivéeY2).
(B) Effets des variables explicatives sur la variable

réponse.
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Fidélité

B. (suite)
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On observe un effet significatif du nombre d’années entre les deux sites de reproduction, de
la date d’arrivée lors de la deuxiéme saison de reproduction et du sexe sur la fidélité au site
de reproduction antérieur (Fig.46). La fidélité est plus faible pour les males (Sexe : Estimate =
0,58, Std. Error = 0,26, z= 2,26, p = 0,024%*), plus le nombre d’années entre reproductions est
important (Période : Estimate = 0,19, Std. Error = 0,053, z = 3,59, p = 0,0003**%*), et plus
I'oiseau arrive tardivement (Arrivée Y2 tardive : Estimate = 0,73, Std. Error = 0,30, 2= 2,46, p =

0,014%) (Fig.45).

L'effet des arrivées intermédiaires lors de la deuxieme saison ne diminue pas significativement
la fidélité au site de reproduction (Arrivée Y2 intermédiaire : Estimate : 0,24, Std. Error = 0,27,

z=0,92, p =0,36) (Fig.45).

Les effets du ratio succés/échec entre deux saisons et des arrivées trés précoces lors de la
deuxiéme saison n‘augmentent pas significativement la fidélité au site de reproduction
antérieur (Ratio succés/échec : Estimate = -0,39, Std. Error = 0,42, z =-0,95, p = 0,34 / Arrivée
Y2 précoces : Estimate = -0,22, Std. Error = 0,34, z = -0,64, p = 0,52) (Fig.45).

Ce modéle a également été effectué en intégrant comme variable supplémentaire I’age des individus :

L'age n’avait pas été intégré directement dans le premier modeéle, car il faisait perdre trop
d’observations. En effet, nous connaissons I’age seulement pour 388 observations. Cependant, nous
constatons que les résultats restent inchangés, et 'age des individus lors de la premiére saison
n’influence pas la fidélité au site de reproduction future (Age Y1 : Estimate = -0,01, Std. Error = 0,05,
z=-0,36, p=0,72). Se reporter a ’ANNEXE 2.
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Figure 46 : (A) Coefficients de régression issus
du modéle linéaire généralisé mixte avec
comme variable réponse la fidélité au site de
reproduction  antérieur. Les  variables
explicatives sont le taux d’infestation de tiques
(infest.T), Ialtitude (alt), les zones de surplomb
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On observe un effet significatif du type de zone et de I'altitude. La fidélité est plus grande pour

les individus ayant sélectionné un site de reproduction en zone séche lors de la premiere

saison de reproduction (Zone séche : Estimate = -0,93, Std. Error = 0,45, z =-2,08, p = 0,037 *).

La fidélité est plus faible pour les individus ayant sélectionné lors de la premiére saison de

reproduction un site en altitude (Altitude : Estimate = -0,14, Std. Error = 0,06, z = 2,33,

p = 0,02*) (Fig.46).
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Les effets des zones exposées au vent et des zones de ruissellement d’eau de pluie
n’augmentent pas significativement la fidélité au site de reproduction antérieur (Exposition
vent : Estimate =-0,31, Std. Error = 0,29, z =-1,072, p = 0,28 / Zone ruissellement : estimate =

-0,64, Std. error = 0,48, z=-1,35, p = 0,18) (Fig46).

Les effets du taux d’infestation par les tiques, de la distance a la route et des zones
surplombées n’ont aucune influence, ni positive, ni négative concernant la fidélité au site de
reproduction antérieur. Les coefficients de régression de ces variables sont tres proches de 0
(Prop. Tiques : Estimate = -0,002, Std. Error = 0,01, z = -0,17, p = 0,86 / Distance Route :
estimate = -0,01, Std. error = 0,01, z = -1,07, p = 0,28 / Zone Surplombée : Estimate = -0,01,
Std. Error = 0,26, z =-0,039, p = 0,97) (Fig.46).



3.3.4 Discussion des résultats de la Partie 3

La fidélité coloniale et intra-coloniale et avantages adaptatifs

Les manchots royaux présentent une forte fidélité a leur colonie de naissance : par exemple,
en 2017, 86 % des poussins marqués électroniquement avant leur départ en mer sont revenus
dans la zone ANTAVIA en 2021. Nos résultats montrent que les jeunes individus ne reviennent
pas se reproduire sur le lieu exact de leur naissance. En revanche, ils semblent développer une
forte fidélité au site de reproduction antérieur. L’absence d’une influence significative de I'age
sur la fidélité au site de reproduction antérieur (ANNEXE 2) laisse supposer que la fidélité au

site de reproduction s’établit dés les premiéres reproductions.

La fidélité aux sites de reproduction antérieurs ne garantit pas le succes reproductif, mais peut
y contribuer. Elle est observée chez de nombreuses espéces d’oiseaux monogames
(Greenwood et Harvey 1982). Les bénéfices de cette stratégie sont nombreux : elle permet
une connaissance approfondie de son environnement (Greenwood et Harvey 1982), de ses
voisins (Mcdonald et al. 2020) et potentiels partenaires (Rowley 1983). Le choix de se
reproduire sur un site connu peut étre influencé par I’expérience individuelle, mais également
la capacité des individus a évaluer et jauger la qualité des sites potentiels. Cependant, la
fidélité pourrait ne pas étre un descripteur parfait de la qualité du milieu chez le manchot
royal. En effet, la date d’entrée en reproduction, tributaire du succées reproducteur de I'année
précédente chez le manchot royal, est un facteur déterminant dans l'accés au site de
reproduction. Ainsi, certains individus reproducteurs tardifs peuvent ne plus avoir acceés au

site utilisé 'année précédente, car occupé par des individus reproducteurs précoces.

Malgré I'existence d’une philopatrie élevée, les colonies de manchots royaux présentent une
grande diversité génétique (Cristofari et al. 2015 et 2018 ; Clucas et al 2016). Cependant, il a
été observé des taux de consanguinité plus élevés a fine échelle (Cristofari et al. 2015),
certainement imputable au retour des individus reproducteurs sur leur site de reproduction
antérieur. En plus des dispersions inter-coloniales (Clucas et al. 2016 ; Cristofari et al. 2018),
la dispersion intra-coloniale a fine échelle des immatures pourrait participer au brassage
génétique. La fidélité relative des adultes reproducteurs a leur zone de reproduction,
susceptible de favoriser les reproductions entre voisins, ne serait pas suffisante pour conduire

a une tres forte structuration génétique a I’échelle de la colonie.



Des parametres environnementaux et biologiques influencent la fidélité aux anciens sites de

reproduction

e Parameétres environnementaux

Nos résultats indiquent que les zones qui restent seches au cours d’une saison de
reproduction influencent positivement la fidélité des individus. Ce résultat renforce
I’hypothése selon laquelle les zones seches seraient des sites de qualité et recherchées
pour l'incubation de I'ceuf. Il est donc envisageable que les individus utilisent cette
caractéristique du milieu comme indicateur prédictif concernant la qualité d’un site de

reproduction.

A I'inverse, I'altitude favorise significativement le changement de position. Outre I’hypothése
que l'utilisation des zones plus hautes se traduit par un co(t énergétique plus élevé (plus
d’effort pour rejoindre ces zones) et donc un évitement de ces zones si les conditions le
permettent, nous n’excluons pas I'hypothése d’un facteur confondant de la densité
d’individus. En effet, la principale zone en altitude échantillonnée est de grande taille et
faiblement utilisée par les individus reproducteurs. Les individus sont donc plus libres de
mouvement que dans le reste de la colonie qui est plus enclavé et densément peuplé. Cette
zone ouverte pourrait faciliter la prospection et I'évaluation des sites et laisser le choix aux
individus pour se positionner (ANNEXE 3).

Les zones de ruissellement ne semblent pas affecter significativement la fidélité des individus
a ces zones, et les individus occupant ces sites présentent en effet une tendance a la fidélité.
L'observation des zones sur le terrain permet de constater que le ruissellement de I'eau est
généralement canalisé entre et par les blocs rocheux, ce qui permet de conserver certaines
surfaces séches au sein de ces sites. Toutefois, I'orientation et I'intensité des précipitations
modifient le trajet d’écoulement de I'eau, et donc la localisation de ces surfaces séches. Cette
hétérogénéité granulométrique du sol permettrait donc aux individus d’adapter leurs
positions par l'intermédiaire micro-déplacements (centimétriques) au gré des conditions
météorologiques et permettrait I'incubation de I'ceuf sur des surfaces moins impactées par le
ruissellement de I'eau (Fig.47). Ainsi, certains individus s’attacheraient a revenir sur des zones
considérées comme « inondables ou de ruissellement », mais pour d’autres raisons, non

expliquées, que la qualité exclusive de I’habitat.
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ruissellement de I'eau de pluie en
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Figure 47 : Schématisation des micro-déplacements en fonction
du ruissellement de I'eau.

L'influence des autres parameétres environnementaux testés sur la fidélité (vent, infestation
par les tiques, zones surplombées, distance a la route) sont non significatifs et présentent des
coefficients de régression faibles voir nuls. A noter, les résultats non significatifs concernant
I'influence du taux d’infestation de tiques vont dans le sens des résultats observés par Gautier-
Clerc et collegues (2003) qui avaient testé la fidélité des individus a plus grande échelle, sur
des zones de 100 m?. L’absence d’influence concernant la distance a la route et les zones
surplombées semble indiquer que les activités logistiques et scientifiques sur le terrain ont un
impact limité sur les manchots et ne modifient pas ou peu la sélection du site de reproduction

des individus.

e Parameétres biologiques et histoire de vie des individus

L'une des premieres hypotheéses étayées par la bibliographie chez d’autres espéces d’oiseaux
(Vergara et al. 2006 ; Riding et Belthoff 2018) est que le succés reproducteur d’un individu sur
un site spécifique joue sur le choix de revenir sur ce site I'année suivante. Cependant, chez le
manchot royal, nous constatons que la date d’arrivée sur la colonie, pour entamer une
nouvelle saison reproduction, va influencer trés fortement la fidélité au site : une arrivée
précoce (qui concerne en majorité des individus en échec I'année précédente) n’influence pas

significativement la fidélité ; et a I'inverse, une arrivée tardive (qui concerne en majorité des
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individus en succes I'année précédente) entraine un changement de position dans la colonie.
Ces résultats semblent donc, au premier abord, contradictoires avec I’hypothése d’une forte
fidélité au site de reproduction antérieur en cas de succes reproducteur. Toutefois, I’étude du
ratio succes/échec, bien que non significatif (en effet, di a I’alternance des succés/échecs
reproducteurs caractéristique de cette espece, la majorité des ratios calculés oscillent autour
de 0,5), montre une tendance a la fidélité. La fidélité au site de reproduction semble donc étre
soumise a une dualité entre le succés reproducteur de I'année précédent et la date de début
de reproduction tardive de I'année suivante. Dans le cas d’un succeés reproducteur, les
individus tenteraient de revenir sur leur ancien site de reproduction, mais seraient limités par

leur arrivée tardive et I'occupation de |'espace par d’autres couples.

Le sexe des individus joue également un rble important quant a la fidélité au site de
reproduction. Les males ont tendance a plus se déplacer que les femelles. Ce résultat differe
des premieres observations de Barrat (1976) qui estimait qu’il n’y avait pas de différence de
fidélité significative entre les males et les femelles. De plus, chez plusieurs espéces de
manchots, il a été observé une dispersion égale ou plus grande chez les femelles (chez le
manchot Adélie, Ainley 1984 ; chez le gorfou macaroni (Eudyptes chrysolophus), Williams et
Rodwell 1992 ; chez le Gorfou de fiordland (E. pachyrhynchus) St Clair et al. 1999). La
différence de fidélité que nous observons pourrait provenir du systeme de reproduction
particulier des manchots royaux lié a I'absence d’élaboration de nid de la part du male. Le taux
de divorces a été estimé a 50 % dans le cas d’une arrivée sur la colonie synchrone des deux
anciens partenaires, et plus de 80 % dans le cas d’une arrivée asynchrone (Olsson 1998). Ces
résultats pourraient mettre en lumiére la difficulté des individus pour retrouver leur
partenaire. Nous faisons I'hypothése que les males et les femelles reviennent parader et
chercher leurs anciens partenaires sur le méme site de reproduction que I'lannée précédente.
Si les deux individus se retrouvent rapidement et si la/les reproductions passées se sont

soldées par un succes, la femelle pourrait choisir a nouveau son ancien partenaire.

Comme nous |'avons observé (Fig.23(B), Résultat partie 1), les femelles initient trés
rapidement une reproduction une fois arrivée sur la colonie. Cette rapidité pourrait étre
motivée par le colt énergétique imposé pour la gestation d’un ceuf (Olsson 1998). Les
femelles pourraient faire prévaloir la rapidité d’une reproduction avec un male voisin, plutot

gu’attendre son ancien partenaire. Les individus males, a I'inverse, mettent plus de temps a



initier leur reproduction une fois arrivée sur la sous-colonie ANTAVIA. Ce délai pourrait étre
lié a la recherche et I'attente de leur ancien partenaire ou encore a la forte compétition entre
les males lors des parades nuptiales (Keddar et al. 2013) lié a un sexe-ratio biaisé (Bordier et
al. 2014). Dans le cas ou le méale ne retrouve pas son ancienne partenaire, il se déplacerait

pour parader aupres des femelles environnantes et disponibles.

Enfin, plus le nombre d’années entre la localisation des deux sites augmente, et plus la fidélité
au site initial diminue. Le faible coefficient de régression pour la variable « Période », observé
dans la Figure 45, laisse supposer un changement progressif au cours des années et non un

changement brutal de site lors de saisons de reproduction successives.



3.4 Conclusion et perspectives

La structuration spatiale et temporelle des colonies des manchots royaux est influencée par
différents parametres : la ressource alimentaire, la qualité de I’habitat pouvant varier en
fonction de la météorologie, le systeme de reproduction (qui s’étend sur plus d’un an),
I'expérience des individus, la disponibilité des sites lors des dates d’arrivée sur la colonie
pour une nouvelle reproduction, et les sites de reproduction sélectionnés dans le passé.

Nous mettons en lumiere la complexité des systemes coloniaux.

Nos résultats mettent en évidence une avancée progressive de la phénologie de la colonie de
manchots royaux de la Baie Du Marin. Ces débuts de cycle plus précoce pourraient étre liés a
des variations de la disponibilité alimentaire en mer mais également favorisés par la
diminution progressive des précipitations observées depuis 30 ans. Notamment la diminution
des précipitations en début de saison estivale, qui, grace a I'assechement du sol, faciliterait

I'implantation des premiers reproducteurs sur la colonie.

La structuration des colonies de manchots royaux est en grande partie impactée par
I’'asynchronie des dates de reproduction imposée par la longueur du cycle reproducteur et la

fidélité au site de reproduction antérieur.

e La position des individus n’est pas aléatoire dans la colonie. Nous confirmons
I’existence d’une fidélité au site de reproduction antérieur bien que cette fidélité ne
soit pas systématique. Elle permettrait de retrouver un environnement social connu,
et de diminuer le risque d’expérimenter un site inconnu. Bien qu’aucune étude n’existe
a ce jour chez les manchots royaux, I'importance de la stabilité de I'incubation de I'ceuf
et son influence sur la qualité de la croissance des poussins ont été démontrées chez
certaines especes telles que la poule (Moreng et Bryant 1959 ; Noiva et al. 2014 ; Bertin
et al. 2018). La sélection du site pourrait donc étre motivée par des criteres permettant
une incubation stable de I'ceuf, tel que les sites non soumis a des inondations. Nos
résultats montrent également que les individus ne restent pas fideles a un méme site
toute leur vie : cette variabilité peut étre expliquée par I'absence de nid et donc de

repéres environnementaux bien définis.



e [’asynchronie entraine une arrivée progressive des individus en début et au cours de
la saison de reproduction. L’établissement des premiers clusters d’individus
reproducteurs dans des zones spécifiques de la colonie et I'occupation progressive des
zones par les manchots au cours de la saison suggérent qu’il existe une influence de
I’'hétérogénéité de I'habitat sur la répartition des individus au sein des colonies de
reproduction.

Cependant, 'utilisation et la fidélité de certains individus de zones non optimales nous
laissent supposer que la qualité I'habitat n’est pas le seul critere utilisé pour
sélectionner un site dans la colonie. Des stratégies de type « bet-hedging » et des
mécanismes sociaux, tels que de la compétition, pourraient également rentrer en jeu.
Nos résultats suggérent I'existence d’une compétition intra-spécifique pour des zones
centrales de meilleure qualité, les individus les moins expérimentés se retrouvant plus
en périphérie que des individus plus agés. Cette compétition serait liée aux risques de
prédation plus élevés en périphérie. Il apparait alors une structuration générale de la

colonie également liée a certains parametres biologiques, tels que I'age.

La structuration de la colonie est facilitée par I'absence d’établissement de nid. Cette
particularité est en premier lieu expliquée par la bibliographie comme une économie de temps
et d’énergie pour faire face a la longueur du cycle reproducteur (Stonehouse 1953 et 1960).
Nos résultats suggerent également que cette absence de nid permet aux individus une
certaine flexibilité pour réaliser de petits déplacements en fonction des aléas
environnementaux intervenant au cours d’une saison de reproduction. Elle permet aussi
d’optimiser la forme de la colonie et I'occupation des meilleurs sites au cours du temps tout

en conservant une densité moyenne nécessaire pour limiter les prédations.



Le manque d’homogénéité concernant les possibilités d’échantillonnage des individus au sein des colonies de
manchots royaux est actuellement un frein a la compréhension des mécanismes opérant a I’échelle globale de

la colonie.

Nos résultats indiquent que les zones échantillonnées en périphérie sont surreprésentées par les individus de
moins de 8 ans et a l'inverse sous-représentées par les individus agés entre 11-14 ans. La densité des individus
ne permet pas de pénétrer et d’échantillonner le centre des clusters dont la qualité de I’habitat est supposée
étre meilleure. Il est donc probable que le comportement de fidélité au site de reproduction des individus plus
centraux soit différent de celui observé en périphérie, et donc, a ce stade de I'’étude, nous ne pouvons pas
généraliser nos résultats a I’échelle de la colonie.

Solution => Afin de poursuivre les travaux présentés dans ce mémoire, il serait important d’identifier plus
d’individus centraux et d’augmenter leur localisation par trilatération pour étudier leur fidélité en lien avec leurs
caractéristiques grace a notre base de données (i.e., sexe, age, dates d’arrivée sur la colonie et dates de
reproduction, mais également ratio succés/échec.

Au vu de nos résultats actuels et de la bibliographie, nous pouvons faire I’'hypothese que les individus agés de 11
a 14 ans pourraient étre surreprésentés en région centrale de la colonie, pour deux raisons :

a) lls seraient dans une phase optimale de leur cycle de vie, leur expérience permettant d’optimiser leur
condition corporelle, ce qui leur fournirait un certain avantage dans la sélection d’un site de reproduction
« central » considéré comme plus colteux a défendre. En effet, il a été démontré que les individus centraux
étaient plus agressifs que les individus périphériques (Coté 2000).

b) Une étude de Le Vaillant et collegues, publiée en 2013, montre que I'age et le sexe des manchots royaux
influencent leur performance de recherche alimentaire en mer. Dans cette étude, les individus agés de 9 ans
étaient plus performants que les individus agés de 5 ans. Nos individus agés de 11 a 14 ans auraient donc des
capacités optimales de chasse en mer, leur permettant d’accélérer les soins parentaux de leur poussin de I'année
précédente, la restauration de leurs réserves énergétiques avant la reproduction, et donc de s’implanter
précocement dans la colonie lorsque les zones centrales sont encore disponibles.
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Philopatrie, fidélité et panmixie facilitées par I’asynchronie des dates de reproduction

Malgré un fort taux de philopatrie, les colonies de manchots royaux conservent une diversité
allélique élevée (Cristofari et al. 2018; Clucas et al. 2016). Outre la dispersion natale,
I’'asynchronie des dates de début de reproduction favoriserait également le brassage
génétique. En effet, un individu venant se reproduire sur son site habituel serait en capacité
de retrouver d’anciens partenaires connus, mais aussi de nouveaux voisins qui, jusqu’a

présent, initiaient leur reproduction lors de périodes différentes.

La fidélité « spatiale » serait-elle une contrainte pour la sélection du partenaire ?

/L'influence des interactions sociales \

Les connaissances sur les stratégies de reproduction de cette espéce restent encore trop partielles,

notamment en ce qui concerne la période entre la mue et la sélection du partenaire sexuel, mais aussi sur
I'influence de I'environnement social sur la fidélité au site de reproduction. En effet, les travaux précédents
se sont attachés a définir les critéres de sélection sexuelle d’un point de vue qualitatif, mais aucune étude
n’intégre dans cette sélection certains parametres tels que les traits d’histoire de vie, les localisations
passées de l'individu reproducteur, ni les zones visitées pour chercher un ancien ou nouveau partenaire.

Solution => Au vu des résultats obtenus, la prochaine étape serait d’étudier la structuration sociale des
colonies de manchots royaux en intégrant la fidélité aux sites de reproduction a plus fine échelle
(centimétrigue). Le GNSS ne permettant pas actuellement une telle résolution, I'utilisation d’un quadrillage
dans une zone restreinte serait a tester. Nous proposons un protocole en ANNEXE 4 qui permettrait d’initier

v

L’existence d’une fidélité au site de reproduction des males et des femelles, alors que le taux

cette étude.

de fidélité interannuel des couples est faible (Olsson 1998), nous indique que la sélection des
partenaires n’est pas aléatoire dans la colonie, mais plutot réalisée entre individus voisins. La
fidélité au site de reproduction pourrait donc également jouer un réle dans la sélection des
partenaires potentiels en permettant la mémorisation des chants et I'évaluation de la qualité
des individus reproducteurs voisins en vue de la sélection du partenaire pour les saisons
suivantes. Cependant, les stratégies mises en place permettant la rencontre des partenaires

lors de la parade nuptiale restent au jour d’aujourd’hui largement inconnues.
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Nous savons que les manchots royaux utilisent des signaux acoustiques pour se reconnaitre
et s’évaluer (Kriesell et al. 2021), leur chant integre de nombreuses informations dont une
signature vocale unique permettant aux individus d'un méme couple ou parents-poussin de
se retrouver (Aubin et Jouventin 2002). Nous faisons I'"hypothése que les individus cherchent
dans un premier temps a parader sur ou proche d’anciennes zones de reproduction. Si les
anciens partenaires ou les anciens voisins ne sont pas présents, I'individu prospecte alors la
colonie a leur recherche en émettant des vocalisations. S’ils se retrouvent, les individus
évaluent leur qualité au travers de parades nuptiales mettant en valeur leurs ornements (taille
et coloration des taches auriculaires et de la mandibule inférieure du bec) considérés comme
des signaux honnétes de la qualité individuelle (Nolan et al. 2010 ; Dobson et al. 2011 ; Schull
et al. 2016), avant de se diriger et de se positionner potentiellement ensemble sur leur site de

reproduction antérieur.

Perspectives :

Malgré I'observation de comportements souvent représentés dans le monde animal, tels que
la philopatrie (Greenwood 1980) ou la fidélité des individus a leur partenaire et sites de
reproduction antérieurs, les colonies de reproduction sont encore aujourd’hui des systémes
dont la compréhension reste limitée parmi la diversité des organisations existantes.

Chaque systeme colonial (et au sein méme d’une espéce) s’adaptera différemment en
fonction de la biologie de I'espece et des pressions environnementales. Par exemple, une
organisation trop structurée pourrait ne pas permettre aux individus d’adapter leurs positions
suffisamment rapidement face aux changements de leur environnement (biotiques tels que
la taille de la colonie et/ou une variation de la pression de prédation ; et abiotique tels que
des variations climatiques a des pas de temps rapides). Un phénoméne d’hystérésis'? pourrait
alors étre susceptible de piéger la colonie dans une organisation sous-optimale au cours du

temps (McDowall et Lynch 2019).

Comme expliqué par Francesiaz et collegue (2017), I'une des principales difficultés est de

déméler I'effet d’'une simple fidélité spatiale passive de I'effet du choix d’un individu de

13 Le phénoméne d’hystérésis correspond au décalage dans le temps entre la modification de I'environnement
et son effet sur les populations



maintenir des associations avec des individus spécifiques au cours des années (Burger 1984 ;

Haymes et Blokpoel, 1978 ; Prévot-Julliard et Lebreton, 1999; McKinnon et al. 2006).

Aujourd’hui, grace aux suivis a long terme de colonies de différentes especes animales et au
développement d’outils technologiques appropriés (génétique, capteurs embarqués, etc.),
nous commencons tout juste a entrevoir la finesse des mécanismes régulant le
fonctionnement de ces entités. Par exemple, la possibilité d’investiguer les structurations
génétiques liées a la fidélité des individus pour leur site de reproduction antérieur permet une
meilleure compréhension des interactions sociales. Les individus seraient par exemple
susceptibles de rester groupés dans la colonie entre apparentés et de prodiguer des soins
alloparentaux aux poussins de leurs voisins. Cette organisation aurait pour effet d’augmenter

la valeur sélective des individus par des processus indirects (Leedale et al. 2018).

La persistance de certains systémes coloniaux semble influencée par la qualité des liens
sociaux. Par exemple, une étude menée durant 25 ans sur la mouette d’Audouin (Ichthyaetus
audouinii) montre I'importance de la stabilité de I'environnement sur la viabilité de leurs
colonies (Genovart et al. 2020). Une perturbation de I’environnement provoque en effet une
altération des liens sociaux, qui aura de graves répercussions sur la dynamique d’une colonie.
Afin d’obtenir une meilleure compréhension de la structuration des colonies de reproduction,
il est également nécessaire d’étudier les interactions sociales en dehors des périodes de
reproduction, par exemple, durant les phases migratoires, d’hivernages ou de chasses. Il a par
exemple été démontré chez la mésange charbonniére (Parus major) des associations plus
fortes lors des reproductions entre individus associés durant la période hivernale (Firth et
Sheldon 2016).

La structuration spatiale et sociale des colonies serait également susceptible de permettre
I’établissement d’une intelligence collective (Couzin 2009). Cette derniére pourrait étre un
avantage et permettre une meilleure flexibilité des comportements individuels grace a
I'apprentissage et la transmission d’informations entre individus du méme groupe. Les
individus naifs bénéficieraient ainsi d’'une transmission d’informations de la part des individus
expérimentés. L’étude des trajets réalisés par des pigeons voyageurs (Columba livia) met en

évidence un comportement pro-actif des individus naifs, guidés par les individus



expérimentés, pour la recherche du meilleur trajet. Ce systeme permettrait d’optimiser les

dépenses énergétiques du groupe entier (Sasaki et Biro 2017).

Il est également important de poursuivre I'étude fine des phénomenes de dispersion (intra et
inter colonial). L'importance de I'hétérogénéité individuelle n’est pas encore suffisamment
prise en compte dans la structuration des colonies animales et leur adaptation face au
changement de I'environnement, bien que déja souligné par Bekkof en 1977. Les mouvements
et évenements de dispersion que les individus sont susceptibles de réaliser au cours de leur

vie semblent varier en fonction de leur statut et expérience (Clobert et al. 2001 ; 2004)

Intégrer a notre étude les perspectives précédemment citées nous permettrait une meilleure
compréhension des mécanismes intervenants pour le positionnement des individus dans la

colonie.
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5 ANNEXES

ANNEXE 1 :

ﬁmss GENRE \
Ardece Aptenodytes

Aequornithes _
Austrodyptomithes ORDRE Aptenodytes forsteri ( )

RN — Aptenodytes patagonicus ( )

Spheniscidae Pygoscelis

Pygoscelis adeliae ( )
Pygoscelis antarctica (Manchot & jugulaire)

Pygoscelis papua ( )

Eudyptula
Eudyptula minor (Manchot bleu)

Spheniscus
Spheniscus demersus (Manchot du Cap)

Spheniscus magellanicus (Manchot de Magellan
MANCHOTS P o { gellan)

Spheniscus humboldti (Manchot de Humboldt)
hylogenie
p y g Megadyptes

Spheniscus mendiculus (Manchot des Galapagos)
Code couleur en fonction des régions : Megadyptes antipodes (Manchot & ceil jaune)

Eudyptes

e SrsHbiIop e Eudyptes pachyrrhynchus (Manchot des Fjordlands
Proche Australie & Nouvelle Zélande P P oy ( ! )

Eudyptes robustus (Manchot des iles Snares)
Eudyptes sclateri (Gorfou huppé)

Eudyptes c.moseleyi (Gorfou sauteur)
Eudyptes c.chrysocome ( )

Eudyptes chrysolophus (Gorf ! )
\ Eudyptes schlegeli (Gorfou de Schlegel) /

Figure ANNEXE 1 : Classification phylogénétique des Manchots et Gorfous. D’apreés (Bertelli et Giannini 2005 ; Jarvis et al. 2014)
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ANNEXE 2 :

Generalized Tinear mixed model fit by maximum likelihood (Laplace Approxima
tion) ['glmerMod']

Family: binomial (logit)

Formula : tab2$Fidelity ~ tab2$Period + tab2$Age_Yl + tab2$Sexe + tab2$yvly2

_RatioSucces + tab2$EL_Y1 + tab2$EL_Y2 + (1 | tab2$Individual)
AIC BIC TlogLik deviance df.resid
498.0 529.7 -241.0 482.0 380

Scaled residuals:
Min 1Q Median 3Q Max
-1.7683 -0.6411 -0.4071 0.7919 2.1923

Random effects:

Groups Name Variance Std.Dev.
tab2%$Individual (Intercept) 1.381 1.175
Number of obs: 388, groups : tab2$individual, 145

Fixed effects: _
Estimate Sstd. Error z value Pr(>|z|)
0

(Intercept) -1.57866 0.67217 - 2.349 .0188 *
tab2$Period 0.12362 0.07295 1.695 0.0902 .
tab2$Age_Y1 -0.01888 0.05160 -0.366 0.7144
tab2$sexeM 0.73223 0.37191 1.969 0.0490 *
tab2$Y1lY2_RatioSucces -0.24617 0.54031 -0.456 0.6487
tab2$EL_Y1L 0.36410 0.33720 1.080 0.2802
tab2$EL_Y2L 0.53152 0.27665 1.921 0.0547 .

Signif. codes : 0 «**¥*» 0.001 «**» 0.01 «*» 0.05 «.» 0.1 «» 1

Correlation of Fixed Effects:

(Intr) tb2$Pr t2$A_Y tb2$sM t2$Yly t2$EL_Y1
tab2$Period -0.301
tab2$Age_y1l -0.735 0.135
tab2$Sexem -0.419 0.042 0.090
tb2$Y1Y2_RS 0.024 -0.305 -0.232 -0.001
tab2$EL_Y1L -0.431 -0.175 0.136 -0.053 0.160
tab2$EL_Y2L -0.305 0.178 0.081 0.045 -0.119 -0.020
ANNEXE 3 :

Résultats du modéle linéaire généralisé mixte de type binomial prenant en considération I’'dge

des individus :
Fidelité;~B(n,p;)

Logit(p;) = a + 8 Sexe; + y Période; + § SuccesR; + € ArrivéeY2; + 9Age + ¢;

€i~N(8'J (P)



ANNEXE 3 :

Figure ANNEXE 3 a) : Représentation de 4
Sous-zones sélectionnées en ANTAVIA.
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Figure ANNEXE 3 b) Distances interannuelles
entre sites de reproduction des individus du
lot « Repro VS Repro » en fonction de 4
sous-zones ANTAVIA.

= Il y a une graduation des distances qui semble étre fonction de « I‘ouverture » de la
colonie sur des zones accessibles. La sous-zone numéro 3 est la plus ouverte.
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ANNEXE 4 :

Etude de la fidélité a fine échelle et des interactions sociales

1)

2)

Durée : sur plusieurs années et au minimum 5 saisons de reproduction.

Hypothese : les individus se reproduisent sur les mémes sites que les années
précédentes avec leur ancien partenaire ou un proche voisin.

Objectif : afin de traiter des interactions sociales, nous avons besoin d'identifier les
individus et leurs voisins sur le long terme. Pour cela, il sera nécessaire de capturer les
individus et leur(s) partenaire(s) pour les munir d’une puce a R.F.I.D (s’ils ne le sont
pas), afin de les identifier et d’étudier leurs interactions au cours des saisons de
reproductions successives.

Préparation du terrain : définir a la fin de I'hiver, avant I'arrivée des adultes en mue,

une zone d’étude «Centrale» de 5m? (2,5 x 2,5m?) et, autour, une zone
« Périphérie » de 25 m? (5 x 5 m?). Réaliser un marquage permanent au sol des deux
carrés et d’un quadrillage, ces derniers seront utilisés plusieurs années (quadrillage
visible en Figure ci-dessous).

Protocole de I'année 1 :

Identification des individus :

Une fois les zones « Centrale » et « Périphérie » occupées intégralement d’individus en
phase d’incubation (fin novembre), réaliser une prospection pour vérifier a I’'aide d’un
lecteur R.F.I.D. manuel si certains individus sont déja munis d’une puce. Réaliser
également un marquage temporaire bleu de tous les individus présents en
zone « Centrale » et vert des individus en zone « Périphérie » (priorité moins élevée).
Au cours de la saison, marquer en bleu et vert les nouveaux arrivants afin de les
capturer également. Limiter les intrusions dans les zones « Centrale » et « Périphérie ».
Attendre la présence de plusieurs individus a marquer, les premiers cycles a terre des
manchots royaux sont longs (> 10 jours), il n’est donc pas nécessaire de les marquer
des le premier jour de leurs arrivées dans la zone.

Capture des individus :

Pour faciliter la capture des individus déja munis d’'une puce RFID, il est possible de
configurer le systeme ANTAVIA pour émettre un signal sonore lors de la lecture de leur

numéro de puce sur les antennes de détections (i.e lors de leur sortie de colonie). Pour



les autres individus munis d’une tache colorée, réaliser des veilles devant les antennes
pour les capturer lors de leur sortie de la zone ANTAVIA. Les individus marqués d’une
tache bleue sont prioritaires, il faut tenter de tous les capturer. Une fois capturé,
réaliser un marquage a la teinture permanente pour pouvoir identifier chaque individu
a distance sur le long terme.
Réaliser des mesures morphométriques, préléevements sanguins et de plumes, et
réaliser une analyse spectrophotométrique des taches colorées auriculaires et du bec.
Ces données pourront également étre utilisées par le programme 137 dans le cadre du
suivi a long terme des individus.
3) Localisation des individus :
Une fois les individus capturés et marqués lors de leur départ en mer, attendre leur retour
sur la colonie pour pouvoir les localiser par la méthode de trilatération, et noter dans
guelle partie du quadrillage les individus se situent.
4) Mise en place d’un suivi :
Réaliser et compléter un suivi pour chaque individu au cours de la saison. Compléter
également une carte globale de la zone quadrillée chaque semaine pour étudier la place

relative des individus munis d’une puce.

e Protocole les années suivantes :

Les années suivantes, des la fin novembre, mettre sous alarme les individus capturés les
années précédentes afin de les recapturer, les marquer et les géolocaliser a nouveau. Répéter

ensuite le protocole de la premiere année détaillé ci-dessus.

e Résultats attendus :

Ce protocole permettra d’observer, au cours des saisons successives, |’évolution de
I’environnement social des individus reproducteurs. Il permettra de constater si la sélection
d’un individu voisin comme nouveau partenaire est privilégiée. Ce protocole permettra
également de continuer les travaux concernant la fidélité et d’intégrer l'influence de
I’environnement social : par exemple, d’observer si des déplacements interannuels sont

synchronisés entre les individus d’'une méme zone.



Fiche d’identité individuelle

Année :
Premiére capture : OUI /NON Nb recapture:
Zone “Central”/ “Péri” : Zone “Central”/ “Péri” :
Zone maillage : Zone maillage :
Zone ANTAVIA:
LOCALISATION
GPS Lat Long H
Trilatération: | Zone 1 Zone 2 Zone 3
PIT-tag # Ornementation
ID Nom Antavia
Plastron Patch auriculaire Droit horizontal
Date Droit vertical
Capture -
Heure(hh:mm) Gauche vertical
Masse(kg) Gauche vertical
Bec (mm) Apical
Aileron droit (mm) Pectoral
Mesures Aileron gauche (mm) Bec Droit
Tarse droit (mm) Gauche
Tarse gauche (mm) Données collectées | Tiques (no)

Réplétion Spectro (O/N)
, Hématocrite Fichier Acoustique file
Durée :
. (%) :
Prise de sang
Remarques :
a3 a7 Pl (ml) GR (ml)
Plumes Nombre:
Comportement . , .
. Dist. détection
Manip
Capture :
Manip :
Durée et manipeur :
ul .. .
3 Localisation relative par
P1 P2 P3 P4 e rapport aux autres
) . P . .
v individus : (remplir la grille
au crayon)
Q1 Q2 Q3 Q4
R1 R2 R3 R4
P
N
&
S1 S2 S3 sS4 3
S-_D'_’
@

Figure Annexe 4 : Fiche d’identité a remplir pour chaque individu, chaque année.
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Structuration spatiale et temporelle des colonies de manchots royaux (Aptenodytes patagonicus)
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RESUME

Le systeme de reproduction coloniale est une stratégie trés représentée dans le monde
animal, notamment chez les oiseaux. De nombreuses questions restent cependant en suspens
concernant l'origine et le fonctionnement de ces structures. Mon projet de recherche
s’'intéresse a |'organisation spatiale et temporelle a fine échelle (métrique) d’une colonie de
manchots royaux (Aptenodytes patagonicus) établie dans I'archipel de Crozet. Le suivi a long
terme (> 20 ans) de la colonie et d’individus marqués électroniquement nous a permis
d’étudier I'organisation de la colonie dés le début des saisons de reproduction et d’observer
I’établissement de stratégies individuelles. Nos résultats montrent une avancée progressive
des dates de reproduction depuis 15 ans pouvant étre liée a la disponibilité des ressources
alimentaires en mer qui tend a étre plus précoce, mais également lié a un assechement
précoce des sites de reproduction. Nous avons observé que la colonie se forme
progressivement avec l|'établissement de clusters dans des sites spécifiques, que nous
suspectons de qualité optimale pour l'incubation de I'ceuf. Au cours de la saison de
reproduction, les individus s’installent progressivement dans la colonie, méme dans des zones
considérées comme non optimales pour le succeés reproducteur. Nous observons une
surreprésentation des jeunes individus (< 8 ans) en périphérie de la colonie. La sélection des
sites de reproduction semble étre réalisée par certains individus indépendamment des
contraintes environnementales et pourrait étre une stratégie de minimisation des risques
(bet-heging) pour faire face a la stochasticité de I'environnement. L'absence d’élaboration de
nid fait que les individus sont plus flexibles dans leurs déplacements face aux aléas
météorologiques, mais également pour conserver des voisins a proximité. Nos résultats
confirment I'existence d’une fidélité au site de reproduction antérieur du fait de leur meilleure
gualité (zones séches). La fidélité au site de reproduction antérieur est moins forte chez les
males et est influencée négativement par les dates d’arrivée tardives a la colonie. Nous
suggérons que les comportements de sélection sexuelle et les interactions sociales ont une
grande influence sur la fidélité au site de reproduction. Enfin, les colonies de manchots royaux
présentent une grande diversité allélique, malgré un taux de philopatrie élevé et une forte
structuration génétique intra-coloniale. Cette structuration génétique observée a fine échelle
peut étre une conséquence de la fidélité des individus a leur(s) site(s) de reproduction
antérieur(s) et de la reproduction entre voisins. Nous suggérons qu’un brassage génétique est
facilité par le jeu des arrivées précoces et tardives et par la dispersion natale, car ces oiseaux
ne semblent pas se reproduire sur leur site exact de naissance. Les résultats de cette étude
ont permis de confirmer certaines observations et d’apporter des éléments nouveaux de
compréhension notamment sur la fidélité des individus a leurs sites de reproduction
antérieurs.

MOTS-CLES : Colonialité, Fidélité, Phénologie, Dispersion, Habitat, Oiseau marin, Manchot



