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Résumé

L’analyse du contenu stomacal d’un animal permet d’étudier son comportement ali-
mentaire. Dans le cas de prédateurs supérieurs, cette analyse est d’autant plus importante
puisqu’elle présente le haut de la châıne trophique. Les données stomacales peuvent con-
sister en un dénombrement de proies dans l’estomac ou en une mesure de poids de proies.
Ce type de données présente deux particularités : 1. elles sont agrégées, 2. de très nom-
breux estomacs sont vides (données zero-inflated).
Le travail présenté ici propose d’utiliser un modèle de Poisson composé pour modéliser
des contenus stomacaux dans le cas de données de comptage. Le modèle présenté permet
en outre de tenir compte de variables explicatives telles que la taille du prédateur, les
différences entre espèces ainsi que la structuration en groupes des prédateurs étudiés. Le
modèle ainsi construit est un modèle hiérarchique et l’inférence est menée dans un cadre
bayésien. Une étude par simulation a permis d’établir l’importance de la structuration
en bancs pour l’amélioration de la qualité d’estimation. Ce modèle a été particulièrement
développé pour analyser les contenus stomacaux de deux espèces de thons tropicaux.

Abstract

The feeding behavior of an animal can be studied by observing its stomach content. The
case of top predators is all the more important because they affect the whole food chain.
Stomach data may be a specific enumeration of the preys in the stomach or a global
weight of preys. Such data have two characteristics: 1. they are aggregated, 2. many
stomachs are empty (zero-inflated data).
The work presented here proposes to use a compound Poisson model of stomach contents
in the case of counting data. This model can also take into account variables such as
the size, the differences between species and the structuring in schools of the predators
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studied. The resulting model is hierarchical and the inference is conducted in a Bayesian
framework. A simulation study allows to evaluate the importance of the structuring in
schools in the quality of parameters estimation. This model has been developed to analyze
the stomach contents of two tropical tuna species.

Mot-clés : Données ”zero-inflated”, modèles de Poisson-composés, inférence bayésienne,
algorithmes MCMC, prédateurs marins.

Introduction

Les prélèvements de prédateurs supérieurs tels que le thon ont des répercussions sur
l’ensemble du réseau trophique par de complexes interactions prédateurs-proies (Shin et al.

(2003)). La connaissance du régime alimentaire de ces prédateurs supérieurs donne accès
à un échantillon des niveaux intermédiaires de leur écosystème (céphalopodes, poissons,
mollusques...). Cependant ces prédateurs sont difficiles à observer au quotidien, c’est
pourquoi les écologues étudient leur alimentation à travers l’observation de leur contenu
stomacal. L’analyse du contenu stomacal permet de déterminer le nombre de proies
ingérées par le thon pendant une période t, correspondant au temps de digestion supposé
commun à tous les thons. Cette observation est le résultat de deux phénomènes inobservés
et aléatoires : la rencontre du prédateur avec un agrégat de proies et le nombre de proies
qu’il a attrapées sur cet agrégat.

L’article de Magnússon et Aspelund (1997) propose d’utiliser un modèle de Poisson
Composé pour rendre compte de ces deux sources de variabilité. Ce type de modèle permet
également de traiter des données ”zero-inflated”, alors que les distributions standard
s’ajustent mal aux données (Mayer et al. (2005)).

Dans une première partie nous détaillons pas à pas la construction hiérarchique du
modèle. Après une étude par simulation en deuxième partie pour vérifier la qualité des
estimations proposées, nous proposons d’utiliser ce modèle pour répondre à deux questions
biologiques concernant l’influence des Dispositifs de Concentration de Poissons (DCP)1 sur
le régime alimentaire du thon tropical d’une part ainsi que les différences de comportement
alimentaire selon les espèces.

Construction du modèle

Le nombre de proies Yk observées dans l’estomac du thon k est considéré comme la
somme du nombre de proies Xkl mangées à chaque rencontre l avec un agrégat de proies
(taille du repas), sur le nombre total Nl de rencontres (repas). Nl est modélisé par une loi
de Poisson de paramètre µ, et Xkl suit une loi géométrique2 de paramètre p. Ce premier
modèle peut s’écrire :

1Un DCP est une épave flottante disposée intentionnellement ou non. Les thons comme de nombreux
autres poissons ont tendance à s’aggréger sous ces épaves.

2La loi géométrique est définie par P (X = l) = p(1 − p)l, donc E(X) = 1−p

p
.
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Yk =

Nk∑

l=1

Xkl avec Nk ∼ P(µ) et (Xkl)l=1,...,Nk

i.i.d
∼ G(p)

Pour introduire plus de variabilité entre les repas on généralise la loi de X par une
binomiale négative de paramètres r et p. r est alors un paramètre de nuisance, qui permet
à la loi de X d’être surdispersée par rapport à une géométrique lorsqu’il est inférieur à 1.

Sachant que les proies concernées s’agrègent dans des bancs de très grande taille,
on suppose que le prédateur se nourrit jusqu’à satiété à chacun de ses repas. Il est
alors raisonnable de supposer que la taille du repas X est proportionnelle au volume V
de l’estomac du thon. Comme E(X) = r (1 − p)/p et le paramètre de nuisance r n’a
aucune raison de dépendre des caractéristiques du prédateur, on propose une relation de
proportionnalité entre le volume V de l’estomac et la quantité (1−p)

p
. De plus le volume

V de l’estomac d’un prédateur est lié à sa longueur l par une relation allométrique de la
forme V = c l3.

En passant au logarithme, on introduit naturellement un lien logistique entre le paramètre
p de la binomiale négative et la longueur l du prédateur :

ln(
1 − p

p
) = −logit(p) = α + β ln(l) (1)

Dans le cadre de cette étude on s’intéresse particulièrement aux thons tropicaux qui
s’agrègent en surface pour chasser. La senne, l’engin de pêche qui capture les thons,
préserve cette organisation des thons en bancs. Ainsi il est fréquent d’observer plusieurs
estomacs provenant d’un même coup de pêche (calée). Sachant que les thons restent
généralement dans le même banc pendant une durée supérieure à la période de digestion
t, il est important que le modèle construit intègre cette notion de groupes. On a donc
imposé aux prédateurs issus d’un même groupe d’avoir rencontré les même agrégats de
proies. Ainsi tous les thons k de la calée i ont rencontré Ni agrégats de proies.

Parmi les thons tropicaux on distingue plusieurs espèces de taille très variable, on intro-
duit donc un effet de l’espèce du prédateur sur le couple de paramètres (α, β), traduisant
une relation différente entre taille du prédateur et taille moyenne des repas. Le modèle
final ainsi construit s’écrit :

(M) Yi j k|Ni > 0 ∼ BN (r Ni, pi j k) et Yi j k|Ni = 0 ∼ δ0,

où (Ni)i=1,...,I
i.i.d
∼ P(µ), logit(pi j k) = αj + βj ln(li j k),

avec i = 1, . . . , I la calée, j = 1, . . . , J l’espèce et k = 1, . . . , Kij le thon.

S’agissant d’une première étude sur le thon, nous ne disposions d’aucune connaissance
a priori sur le nombre moyen de repas pour un thon (paramètre µ). L’intuition biologique
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donne une valeur attendue pour β proche de 3 mais ce travail a justement pour but de
vérifier cette intuition, aussi nous n’avons pas utilisé cette information pour construire
un prior. Les paramètres des lois a priori ont donc été choisis pour les rendre plates. Le
choix des formes de ces lois a été guidé par des raisons techniques et de façon à favoriser
des propriétes de conjugaisons partielles. Finalement les priors choisis sont

µ ∼ Γ(0.001, 0.001) αj ∼ N (0, 1000) et βj ∼ N (0, 1000),∀ j = 1, . . . J, r ∼ U(0, 20)

L’inférence de ce modèle hiérarchique a été menée grâce à un algorithme Metropolis
Within Gibbs (Gilks et al. (1996)). Dans les châınes de Markov construites la mise à jour
sur le paramètre µ se fait par Gibbs en profitant de la conjugaison Poisson-Gamma (Parent
et Bernier (2007)) et par un pas de Metropolis pour αj, βj et r. Lorsque l’effet de la taille
du thon n’est pas prise en compte, on pose un prior beta(1,1) sur le paramètre p et la mise
à jour peut se faire par un pas de Gibbs. L’algorithme d’estimation a été implémenté3 sous
R (R Develpoment Core Team, 2008). La convergence a été systématiquement vérifiée en
utilisant le critère de Gelman-Rubin (Gelman et Rubin (1992), Cowles et Carlin (1996)).
Elle a lieu en général au bout de 10000 itérations.

Etude par simulation

Pour étudier la précision des distributions a posteriori en fonction du nombre d’observations
et de la structuration en groupes de ces observations, nous proposons l’étude par simu-
lation suivante. Pour un jeu de paramètres fixé (µ = 2, α = −8.3, β = 2.54, r = 2) on
simule selon le modèle en faisant varier le nombre de groupes i = 5, 10, 20, 50, 100 et le
nombre prédateurs par groupes Ki = 1, 5, 10, 20. Pour chaque répartition on simule 200
jeux de données et on estime les intervalles de crédibilité à 90%.

Cette étude a mis en évidence le rôle crucial de la structuration en groupes. En
effet, observer plusieurs individus issus d’un même groupe facilite la désagrégation des
données et donc l’estimation des paramètres. Ainsi les intervalles de crédibilité moyens
des paramètres µ, α et β estimés à partir de 100 thons indépendants ont des largeurs
respectives de 4.25, 0.94 et 2.51 tandis que les intervalles de crédibilité lorsqu’on dispose
de 10 groupes de 10 thons chacun valent en moyenne 3.26, 0.73 et 1.48, soit une réduction
de 23%, 22% et 41%. L’intervalle du paramètre µ, correspondant à l’espérance du nombre
de repas d’un thon, évolue dans le sens inverse car tous les thons d’un même groupe sont
supposés avoir rencontré les mêmes agrégats de proies.

Applications sur l’alimentation des thons tropicaux

Beaucoup d’espèces de poissons pélagiques s’agrègent naturellement autour de DCP
(Dispositifs de Concentration de Poisson), désignant n’importe quel objet flottant à la
surface de l’océan. Des DCPs artificiels sont placés par les thoniers pour augmenter leurs
rendements, et sont souvent présentés comme un piège écologique ((Marsac et al. 2000).

3Les codes R sont disponibles sur simple demande à l’un des auteurs.
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Les pêcheurs recherchent aussi les bancs de thons libres qui bien souvent se concentrent
pour se nourrir dans des zones riches en agrégations de proies.

Nous disposons d’un jeu de données récoltées au large des Seychelles par des obser-
vateurs scientifiques dans une zone riche en bancs de Natosquilla investigatoris, un petit
crustacé que l’on retrouve en forte abondance dans les estomacs de thons.

A chaque prise, on dispose de la localisation spatiale et temporelle, ainsi que du type
de banc (sous DCP ou libre). Puis un échantillon de thons a été prélevé, pour identifier
l’espèce auquel il appartient, sa longueur, et le nombre de proies par espèce contenues
dans son estomac.

A partir de ces données nous avons sélectionné plusieurs échantillons d’individus pour
répondre aux questions posées : effet de la taille ou de l’espèce de thon sur son alimenta-
tion, effet du type d’association (sous DCP ou en bancs libres).

La mise en œuvre d’une inférence sur tous les modèles possibles et la sélection du
meilleur modèle au sens du critère DIC (Spiegelhalter et al. (2002)) a mis en évidence
l’importance de l’effet taille pour le thon albacore. De plus l’intervalle de crédibilité à
90% pour βalb est [3.04; 4.10] ce qui est proche de la valeur de 3 attendue.

Grâce aux données disponibles sur les thons albacore et listao, nous avons montré que
le nombre moyen de repas pour les thons sous DCP, µDCP , était bien inférieur au nombre
moyen de repas pour les thons en banc libre µlibre. La taille des repas est également plus
petite.

Les thons listao sont en moyenne bien plus petits que les thons albacore. Ainsi ce sont
les juvéniles albacores qui ont des tailles similaires aux thons listao. On peut donc se
demander si à longueur comparable un listao et un albacore ont la même taille de repas.
Or le modèle le mieux ajusté aux données est celui sans la prise en compte de l’espèce,
ce qui indique que la relation liant longueur et taille de repas est la même quelle que soit
l’espèce.

Conclusions et perspectives

Le modèle proposé pour étudier les contenus stomacaux prend en compte la struc-
turation en bancs des proies et la structuration en groupe des prédateurs. Grâce à sa
structure hiérarchique, le modèle prend en compte des paramètres ayant une signification
biologique, ce qui les rend facilement interprétables. Les conclusions obtenues sur les
thons tropicaux confirment les intuitions des biologistes en ce qui concerne l’impact des
DCP sur l’alimentation du thon mais pas l’influence de l’espèce.

Le modèle néglige l’effet de satiété, ce qui est validé a posteriori par le fait que le nom-
bre moyen de repas pour une durée de digestion t est de 1. Néanmoins il serait intéressant
pour certaines autres espèces de prendre en compte cet effet de satiété en supprimant
l’hypothèse d’indépendance entre les repas. De plus, nous avons sélectionné des périodes
de l’année et des régions pour lesquelles le thon a une alimentation monospécifique car le
modèle ne permet pas de prendre en compte différents types de proies. La modélisation du
poids du contenu stomacal plutôt que du nombre de proies ingérées permettra d’étudier
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des espèces s’alimentant sur plusieurs espèces de proies et de tenir compte de l’effet de
satiété.

Enfin ce modèle a été développé pour l’analyse des contenus stomacaux de thons mais
il est tout à fait utilisable pour d’autres types de prédateurs se nourrissant sur des proies
structurées en bancs. Ainsi un travail similaire est en cours sur l’analyse des contenus
stomacaux des manchots royaux.
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