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RESUME

De fortes biomasses planctoniques, des changements de la composition spécifique des
peuplements et du comportement des organismes planctoniques sont associés aux
fronts hydrologiques. Nous avons voulu décrire comment se modifiaient, dans la zone
frontale de Mer Ligure (campagne Trophos, mai 1982), les répartitions des différentes
populations des copépodes Calanus helgolandicus, Acartia clausi, Centropages typicus,
Clausocalanus spp., Euchirella rostrata et des larves d’euphausiacées, en considérant
I’écheile temporelle et diverses échelles spatiales suivant quatre directions différentes
(NE/SW, NW/SE, N/S, E/W).

Les données correspondaient 4 des prélévements de zooplancton et 4 des enregistre-
ments de paramétres physiques en continu de subsurface obtenus sur quatre radiales
traversant le front et parcourues en aller-retour. La variance de la salinité selon
différentes échelles spatio-temporelles (estimée par le variogramme), a été comparée a
celle de la composition intraspécifique estimée par une fonction de structure multivaria-
ble : le distogramme. L’anisotropie des structures physiques et biologiques est ainsi
décrite. Si les variations de répartition spatiale sont spécifiques des groupes définis
précédemment, il y a coincidence entre les changements de distribution des différents
stades et les discontinuités du paramétre physique. Dans le temps, a4 I'échelle de
quelques heures, on trouve une concordance entre les gradients de population et les
gradients de salinité, alors qu’a grande échelle les comportements s’individualisent selon
les groupes spécifiques. Etant donné la complexité spatio-temporelle des processus
biologiques et physiques, cette étude propose de décrire directement les changements
de population par rapport a I'échelle de variation de la salinité, traceur du front
hydrologique ligure. Méme si la plupart des populations présentent des maximums de
biomasse dans I'intervalle de salinité identifié a la zone frontale, des changements
spécifiques ont été reconnus : Acartia clausi et les larves d’euphausiacées ont un
maximum d’hétérogénéité en dehors de la zone frontale, alors que Centropages typicus,
Calanus helgolandicus et Euchirella rostrata présentent une répartition en essaim avec
une prépondérance des stades juvéniles dans cette méme zone frontale. Néanmoins,
les changements de structure de population ne sont pas toujours identiques a I’aller et
au retour pour tous les groupes. Cette instabilité peut étre interprétée comme la
résultante des diverses réponses adaptatives des espéces confrontées aux changements
hydrologiques brusques, tant horizontaux que verticaux, dans une zone de front.

Oceanol. Acta, 1987, 10, 2, 205-216.

ABSTRACT

Anisotropy of zooplankton populations in the Ligurian Sea front

High biomass, as well as changes in the composition of the species community and
even of the behaviour of zooplankton organisms, are associated with hydrological
fronts.

Abundances of different stages of taxonomic groups, rather than species densities,
were considered for Acartia clausi, Centropages typicus, Calanus helgolandicus, Clauso-
calanus spp., Euchirella rostrata and euphausiid larvae.
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During the Trophos cruise in the Ligurian Sea (May 1982), subsurface zooplankton
and physical records were carried out on two-way passages along four parallel transects
across the hydrological front.

- Salinity variance related to spatio-temporal scales (glven the varlogram functlon) was

compared to intraspecific composition changes estimated by a multivariate structure
function, the distogram. Scales between 0 and 24 km were investigated following four
directions: perpendlcular (NE/SW), parallel (NW/SE) and oblique (N/S and E/W) to
the transects.

Salinity gradients and the pattern of population changes suggested a strong spatial
anisotropy. But despite the specificity of the distributions, the main biological events
are related to the high fluctuations of salinity.

Temporal structure function showed a fit between population and salinity gradients
at a small scale, whereas at larger scales, specific behaviour independent of hydrological
variation made its appearance.

Given the complexity of the processes referenced in the spatio-temporal frame, struc-
ture functions have been directly estimated, taking the scale of variability of salinity
as an index. Although most of the populations showed an increase of biomass in the
frontal zone, the analysis provided evidence of diversity in the specific pattern distribu-
tions: outside the frontal zone, Acartia clausi and the euphausiid larvae presented a
heterogeneous distribution, without any daily variations, whereas Centropages typicus,
Calanus helgolandicus and Euchirella rostrata showed regular patches, with dominant
copepodit stages in the frontal zone.

Changes in specific composition appeared during the two-way trip for several species,
even when the increase in biomass indicated their preferential frontal localization.
This instability should be interpreted as resulting from differences in the adaptative
response of the organisms to rapid horizontal or vertical displacements of the water

masses.

Oceanol. Acta, 1987, 10, 2, 205-216.

INTRODUCTION

Les fronts hydrologiques jouent un role capital dans la
dynamique de I'écosystéme planctonique. C'est 4 leur
voisinage que se situent de fortes concentrations d’orga-
nismes et corrélativement des changements de la com-
position des communautés et dans le comportement
des animaux eux-mémes (Steele, 1978; Herman et al.,
1981; Boucher, 1984). Seuls des enregistrements en
continu multiparamétriques peuvent servir 4 quantifier
les interactions entre les processus physiques et biologi-
ques & moyenne et a petite échelle (de quelques centai-
nes de métres 4 30 km et de I'heure & quelques jours).
Le traitement numérique de ce type de données fera
I'objet de cette étude.

En effet les données d’abondance du zooplancton récol-
tées en continu se prétent mal i des analyses quantitati-
ves classiques en écologie. D’une part les observations
sont successivement dépendantes les unes des autres.
D’autre part leur variabilité trés importante est due
aussi bien a 'imprécision des comptages qu’au phéno-
meéne de microdistribution in situ. La biomasse et la
composition spécifique des peuplements varient a
Péchelle de quelques heures sur un échantillonnage
aller-retour d’une dizaine de km (Ibanez, 1976). Enfin,
une description fine des mécanismes qui déterminent
la structure spatiale de I'écosystéme implique de tenir
compte des processus aux échelles spatio-temporelles
supérieures et inférieures. Une analyse d’inertie donne
le méme poids a des informations appartenant 4 des

échelles différentes, et ne peut fournir qu'un aspect
global et statique de la réalité. Par contre I'analyse
spectrale permet de dissocier les échelles des processus
biologiques (biomasse, production phytoplanctonique)
et physiques comme la diffusion turbulente (Platt ez
al., 1970; Platt, 1972). Néanmoins, la condition de
stationnarité, indispensable pour ce type de traitement,
est difficilement acceptable pour I'étude d’une zone
frontale caractérisée par sa trés forte hétérogénéité.

Nous n’utiliserons donc pas de méthode statistique liée
a des conditions d’application particuliéres, et nous
renoncerons a l'inférence statistique. La métrique de
distance de corde (Orldci, 1978) a le mérite de quanti-
fier la dissemblance entre des observations pour un
groupe donné de descripteurs, en tenant compte, non
de 'abondance absolue des espéces, mais de leurs pro-
portions relatives dans chaque prélévement.

La distance de corde moyenne entre des stations sépa-
rées par des intervalles de temps et/ou d’espace de
plus en plus grands définira une fonction qui traduit
I’évolution de la composition d’un peuplement en fonc-
tion des échelles spatio-temporelles (Mackas, Sefton,
1982; Mackas, 1984).

L’analyse des données d’un quadrillage d’enregistre-
ments chevauchant le front ligure (campagne Trophos
du 3 au 6 mai 1982), permet d’apprécier la variabilité
de populations zooplanctoniques selon différentes
échelles et différentes directions spatio-temporelles. La
présence du front hydrologique se traduit ainsi par une
anisotropie des structures planctoniques. Ceci conduit,
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ANISOTROPIE DU ZOOPLANCTON EN ZONE FRONTALE

en abandonnant la référence géographique, a calculer
la fonction de dissemblance par rapport i la salinité,
traceur de la structure frontale en Mer Ligure.

MATERIEL ET METHODES

Protocole et site de I’échantillonnage

Les prélévements de zooplancton et des enregistrements
de paramétres physiques ont été effectués en continu
de subsurface selon un quadrillage formé de dix radiales
paralléles d’a peu prés 25 km de long, 4 intervalles
d’environ 5 km (Mer Ligure, campagne Trophos, 3 et
4 mai 1982). Ce trajet a été parcouru dans le sens
NE/SW contre le courant moyen, puis immédiatement
aprés, en sens contraire. Chaque parcours a duré envi-
ron 35 heures. Etant donné la charge technique des
analyses taxonomiques, seules les quatre radiales cen-
trales de chaque trajet (numéros 4, 5, 6, 7 a I'aller, 14,
15, 16, 17 au retour), ont été dépouiliées.

Les prélévements de zooplancton ont été réalisés a
laide d’un échantillonneur de type Hai (Boucher,
1984). Chaque échantillon correspond a 5 minutes de
pompage (soit & une distance parcourue de 771 m a
5 nceuds). 131 prélévements ont été effectués a I'aller
et 137 au retour. Les observations du retour sont numé-
rotées dans I'ordre inverse pour établir une correspon-
dance géographique avec celles de I'aller (fig. 1).

Parmi les paramétres enregistrés, la température (in
situ) et la salinité (aprés pompage), ont été mesurées
toutes les 20 secondes par une sonde tractée congue
au Laboratoire de Physique et Chimie Marines de
Villefranche-sur-Mer (LPCM; responsable du
programme L. Prieur). Des moyennes de ces données
sont calculées sur 5 minutes de mesures pour les rendre
cohérentes avec les données biologiques (cf. Boucher et
al., 1987, pour une description technique).

Les radiales coupent la zone frontale dont la bordure
cotiére est définie d’aprés Prieur (1979; 1981) par un
gradient horizontal de salinité compris entre 38,20 et
38,30 x 1073 (fig. 1). Cet auteur distingue, du coté
cltier, une zone périphérique de salinité inférieure et
correspondant au courant Ligure, et une zone centrale
plus au large et a salinité supérieure 4 38,40 x 1073,

Bien que la typologiec des masses d’eau reste globale-
ment semblable d’un parcours a 'autre (moins de deux
jours d’intervalle), il est déja clair au vu des modifica-
tions des isohalines, que des déplacements notables des
masses d’eau se sont produits. En dehors des isohalines
frontales bien marquées, on peut remarquer (fig. 1) un
noyau d’eau 4 38,40 x 1073 isolé au centre, qui s’est
sensiblement décalé vers I’Est au retour. '

Un des objectifs de I’étude est d’analyser la localisation

des communautés planctoniques, et si celles-ci ont con-
servé des relations identiques vis-a-vis de la structure
hydrologique traduite par les gradients halins.

Données biologiques retenues

Parmi les 32 catégories zooplanctoniques dénombrées,
16 ont été conservées en raison de leur relative abon-
dance et de ’absence constatée de migration nycthémeé-
rale. Les données ont été converties en nombre d’indivi-
dus/m3, Le tableau résume les caractéristiques quantita-
tives de ces 16 descripteurs. Les Calanus helgolandicus
stades 1 et 2 n’ont pas été retenus en raison de leur
rareté. Les Clausocalanus n’ont pas été déterminés au
niveau spécifique étant donnée la difficulté de recon-
naissance, mais séparés en trois classes A, B, C, de taille

CANNES

RETOUR

b
Figure 1

Tracé des isohalines & I'aller (1a) et au retour (1b). Les trajets du
navire ont été également représentés. Les chiffres reportés 4 I'extré-
mité de chaque radiale indiquent les numéros des stations. Le décou-
page de I'espace en huit secteurs utilisés pour I'analyse numérique
est représenté dans le haut de la carte. :
Representation of the salinity field for the two successive passages (1a
and 1b). The ship’s tracks are also indicated. Numbers set at the
extremities of each transect correspond to the number of stations. The
space segmentation in eight sections necessary for numerical analysis
is plotted in the upper part. :
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Tableau

.

Moyennes, X, écarts types S, pourcentages de zéros pour les abondances au m® des 16 espéces retenues. La variable 1 désigne Calanus
helgolandicus, les trois suivantes sont les copépodites de cette méme espéce, 5, 6, 7 désignent trois catégories de Clausocalanus rangées par taille
décroissante, 8 et 9 correspondent aux Euchirella rostrata juvéniles et adultes, 10 représente les Acartia clausi, 11 et 12 représentent Centropages
typicus adultes et juvéniles, la catégorie 13 réunit les larves d’euphausnacees dont le stade n’a pas été identifié, 14 et 15 correspondent aux
stades furcilia 1 et 2 (en fonction de la taille), 16 désigne le stade caractéristique calyptopis.

Mean, X, standard deviation S, Dpercentages of zeros for the 16 species abundances in m3. The first variable corresponds to Calanus helgolandicus;
2, 3, 4 are the copepodits of this species; 5, 6, T are the categories of Clausocalanus spp., arranged in decreasing order of size; 8 and 9 correspond
to the adults and juveniles of Euchirella rostrata; 10 represent Acartia clausi; 11 and 12 are the adults and juveniles of Centropages typicus; 13
comprises all the non-identified euphausiid larvae; 14 and 15 are stages 1 and 2 of furcilia according to size; 16 represents the typical calyptopis

stage.
Aller Retour
Pourcentages Pourcentages
de de
X S ZEros X S 2éros

1 C. helgolandicus 8 15 45 4 9 46
2 Copépodites 5 1320 2941 2 2284 3643 0
3 Copépodites 3 9 16 21 3 7 49
4 Copépodites 4 130 238 11 176 317 1
5 Clausocalanus A 100 163 3 51 50 1
6 Clausocalanus B 90 109 0 23 19 4
7 Clausocalanus C 1029 1056 0 290 367 0
8 E. rostrata (juv) 9 16 4 1 1 70
9 E. rostrata (ad) 7 24 57 1 2 87
10 A. clausi 128 141 2 52 41 1
11 C. typicus (ad) . 332 450 0 98 79 0
12 C. typicus (juv) 433 470 0 258 220 0
13 Euphausiacées (lar) 356 361 0 194 214 7
14 Euphausiacées (s1) 65 77 5 39 41 17
15 Euphausiacées (s2) 32 46 5 10 14 19
16 Euphausiacées (cal) 5 13 56 3 6 63

décroissante (Boucher, 1984). D¢ méme, les différents
stades larvaires des euphausiacées ont été discriminés
par la taille. Préalablement 4 tout traitement numéri-
que, les données biologiques ont été transformées par
la fonction log (x + 1) afin de stabiliser les variances.

Analyse des changements de composition des populations

Nous nous proposons d’étudier principalement si la
répartition des différents taxons était ou non représen-
tative d’une structure spatiale ou hydrologique. Au lieu
d’analyser chaque taxon individuellement, nous avons
regroupe : quatre stades de Calanus helgolandicus et
de larves d’euphausiacées, deux stades de Centropages
typicus et d’Euchirella rostrata. Les Clausocalanus ont
été également réunis, car leur répartition dans la zone
frontale n’est pas homogéne (Boucher, 1984; Boucher
et al., 1987). Seul A. clausi adulte est considéré isolé-
ment dans cette étude.

La mesure de la ressemblance entre des échantillons
permet de quantifier les variations relatives de ces
populations. Cette mesure est basée sur la proximité
des observations dans 'espace des descripteurs R", La
longueur du vecteur liant un point échantillon de cet
hyperespace a l'origine des axes représente la densité
totale d’organismes en ce point, alors que sa direction
figure les relations de dominance entre les catégories.
Or nous voulons comparer les changements de commu-
nauté indépendamment des variations liées a la densité
des descripteurs considérés. La distance de corde
(Orléci, 1978) est une mesure de dissemblance qui a
déja été utilisée en planctologie par Mackas et Sefton
(1982) et par Mackas (1984). Elle correspond a une
distance euclidienne calculée sur les abondances
normées & un pour chaque échantillon. Si on appelle

X;; la densité de I'espéce i 4 la station j, on obtient
aprés normalisation :

n

2 .
Y x=1
i=1

Ainsi tous les vecteurs échantillon j ont une longueur
unité, leur direction restant inchangée par rapport au
vecteur initial dans ’espace R". La distance de corde
s’écrit :

dfk= Z (xij"
i=1

Elle est nulle (et minimale) si deux échantillons possé-
dent en commun les mémes espéces dans les mémes
proportions; elle est égale 4 deux (et maximale) quand
les espéces différent totalement d’un prélévement 4 'au-
tre. Elle permet donc de comparer les changements de
peuplement d’un site a ’autre sans subir I'influence des
variations locales de forte amplitude dues & une mino-
rité d’espéces.

j=12,...., p.

Xix) 2,

Le « distogramme »

De méme que la fonction AutoD2 (Ibanez, 1976; 1984)
est une extension au cas multivariable de la fonction
d’autocorrélation, le « distogramme » est une forme
d’extension de la fonction de structure ou variogramme
(Matheron, 1974). Cette derniére donne une estimation
de la variance d’un processus selon différentes échelles
de temps (ou d’espace). La formule du demi-vario-
gramme s’écrit :

V(h)=—r

2N(h) 2050
N(h) est le nombre de points distants de h.
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Si on considére la distance de corde (au carré) moyenne
d? entre des stations comprises successivement dans des
intervalles de temps (h) a des échelles de plus en plus
grandes, on définit une fonction de dissemblance ou
distogramme, qui mettra en évidence les modifications
scalaires des communautés,

- 1
2h)=——VYd?
) 2N(h)z,: G Jh

D’aprés Mackas (1984), le distogramme théorique en
milieu turbulent s’ajuste 4 une parabole: pour des
échelles trés grandes, il n’existe plus de corrélation entre
les échantillons, et la dissemblance tend vers la limite
maximale supérieure de la métrique. Ne disposant pas
d’échantillons prélevés simultanément aux mémes sta-
tions, la distance moyenne d? ne peut étre calculée pour
un décalage nul (h = 0). On peut I'estimer en extrapo-
lant la fonction empirique jusqu’a son intersection avec
Paxe des ordonnées. Cette distance minimale reste tou-
jours supérieure & zéro pour les données faunistiques,
traduisant leur forte variabilité aléatoire (phénomene
comparable a I'effet de pépite des variogrammes). On
calculera le distogramme, soit 4 partir de la composi-
tion des espéces (variations de composition taxonomi-
que, soit, pour une espéce donnée, a partir de la compo-
sition en stades de développement (variation de 1a struc-
ture démographique).

RESULTATS

Anisotropie de la composition des communautés

Les distogrammes ont été estimés dans le cas de grou-
pes rassemblant plusieurs stades de développement, et
les variogrammes dans les cas univariables des A. clausi
adultes et de la salinité. Distogrammes et variogrammes
sont tous deux liés au concept d’homogénéité des popu-
lations : le premier quantifie les modifications dans la
composition d’une communauté, le second décrit la
distribution de la variance d’un descripteur en fonction
des échelles de temps et/ou d’espace. Ces deux fonctions
expriment ainsi "amplitude des variations de composi-
tion d’une population ou d’'un peuplement en fonction
de Téchelle d’observation. Un distogramme spatial,
pour Calanus helgolandicus par exemple, donnera
Iéchelle en kilométres des changements relatifs entre
les répartitions des différents stades de développement,
changements pouvant refléter des réponses différentes
par rapport a des variations du milieu, ou bien d’autres
différences de comportement : taux de croissance, com-
pétition, besoins trophiques, possibilités de migration.
Un variogramme spatial de salinité définira, lui,
I’échelle dominante de la stabilité ou de son hétérogé-
néité. La comparaison entre I'échelle des changements
de population et I’échelle des variations de paramétres
du milieu (salinité par exemple) sera donc essentielle,
car on pourra ainsi espérer identifier et relier la struc-
ture physique frontale et le comportement spécifique
des organismes.

Les fonctions de structure spatiale seront calculées pour
40 échelles variant de 600 m a 24 km par pas (h) de
600 m. On estimera la distance au carré moyenne entre
des stations séparées successivement par moins de
600 m, par plus de 600 m et moins de 1200 m, et ainsi
de suite; 24 km correspondent 4 peu prés a la longueur
moyenne des radiales. Une fonction de structure tempo-
relle sera définie pour des échelles allant de 20 minutes
a 13 heures par pas de 20 minutes. Le pas de 20 minu-
tes correspond & quatre stations successives en
moyenne, celui de 13 heures & un peu moins de la durée
totale du parcours d’un quadrillage (& Paller, la radiale
4 a débuté a 14 h 20 et la radiale 7 s’est terminée a
3 h 52 le lendemain, soit 13 h 32 aprés, compte tenu
des ralentissements de vitesse durant les trajets reliant
une radiale a 'autre).

Nous avons estimé six fonctions de structure :

— spatiale moyenne (ou globale) : basée sur I'espace-
ment entre les stations toutes directions confondues;

— spatiale dans ’axe des radiales (direction NW/SE);

— spatiale perpendiculaire aux radiales (direction

NE/SW);

— spatiale obliquement aux radiales selon la direction
N/S;

— spatiale obliquement aux radiales selon la direction
E/W; :

— temporelle : définie par rapport aux écarts tempo-
rels.

Ces différents secteurs géographiques ont été détermi-
nés en découpant P'espace tel que représenté 4 la figu-
re 1a. Chaque observation est 4 tour de rdle I'origine
de ce référentiel constitué de quatre axes (Wald, 1980).
Identifier par exemple les observations distantes du
point i entre 3 et 3,6 km, situées dans le secteur N/S,
revient a tracer deux cercles concentriques situés a 3
et 3,6 km du point i, et a repérer les points situés
simultanément entre ces deux courbes et dans les deux
secteurs angulaires symétriques définis par la direction
N/S. 1l est trivial de démontrer que si un point j a été
reconnu, il sera par la suite inutile de le comparer au
point i précédent, car ces deux points seront toujours
a la méme distance et dans le méme secteur bien que
I'origine des axes ait changé. Cette propriété a I'avan-
tage d’abréger notablement le temps de calcul.

Compte tenu des neuf groupes de descripteurs biologi-
ques, des six fonctions de structure et des deux trajets,
nous avons obtenu 90 fonctions qu’il serait difficile de
représenter in extenso. Cependant, une synthése numeé-
rique a priori de ces informations ne serait pas judi-
cieuse 4 cause de la spécificite des réponses qu’elles
expriment, I’échelle correspondant aux points de rup-
ture majeurs ou la forme générale de la fonction sont
plus importantes que les valeurs numériques elles-
mémes. Finalement, seule une analyse qualitative sem-
ble possible, et nous avons sélectionné les exemples
représentatifs des différents types de processus obser-
Vés.
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La variation spatiale moyenne

— Salinité :

Les deux variogrammes de salinité A I'aller et au retour

(fig. 24) ont une ordonnée nulle si on extrapole leur
tendance pour h = 0. Cette absence d’effet de pépite
indique que le bruit est inexistant dans ces données,
contrairement aux observations biologiques. Jusqu'a
une échelle de 6 km (soit un peu moins de 10 stations
consécutives), les deux fonctions aller et retour sont
pratiquement identiques.

Au-dela de 6 km, le variogramme spatial de salinité au
retour montre une trés forte tendance accompagnée
d’une périodicité d’environ 6 km. Cette oscillation cor-
respond a la prise en compte successive de stations
appartenant a des radiales différentes. Le premier pic
(a 6 km) correspond i la comparaison de deux radiales
successives, le deuxiéme (4 12 km) correspond 4 la
comparaison d’une radiale sur deux, et le troisiéme (a
18 km) d’une radiale sur trois. Les paliers succédant a
ces pics correspondent & la comparaison des stations
situées sur une méme paire de radiales, qui confére une
certaine stabilité locale a la fonction de structure,

A P’aller, la salinité est moins sensible a ce passage d’une
radiale & l'autre : en effet pour les échelles inférieures a
18 km, elle ne présente que de 1égéres inflexions. Cette
analyse est vérifiée par le variogramme calculé pour la
direction NE/SW, perpendiculaire aux radiales
(fig. 2b). La salinité est relativement stable a I’aller
dans cette direction (autour de 38.35 x 1073). En
revanche, au retour, plus la comparaison s’effectue
entre des radiales éloignées (échelle spatiale croissante),
plus la wvariabilit¢ augmente (mé€me si la salinité
moyenne diminue). Ce phénoméne traduit I'apparition
d’un fort gradient suivant cette direction NE/SW, gra-
dient absent quelques heures auparavant lors du par-
cours aller (cf. fig. 1).

20

La forme du variogramme moyen (fig. 2a) contient
d’autres informations. Aprés une phase de croissance
réguliére et peu prononcée jusqu’'a 17 km environ, il
existe une rupture de pente, point de départ d’une
tendance croissante beaucoup plus forte. Trés marquée
au parcours aller, cette structure est décelable, bien que
moins prononcée, au parcours retour. Comme précé-
demment, ce résultat est conforté par I'analyse de la
fonction de structure dans la direction correspondant
au phénomeéne, a savoir NW/SE (paralléle aux radia-
les : fig. 2d). La rupture de pente, marquée sur les deux
parcours, est reconnaissable aux mémes abscisses (15 4
17 km). Elle est due i une forte variation de salinité,
évidente lorsqu’on compare les observations de la zone
marginale et frontale (échantillonnée sur prés de 17 km
du co6té cotier), A celles de la zone périphérique (lon-
gueur 7 km).

Les changements de répartition spatiale du gradient
halin entre les parcours aller et retour sont illustrés par
les variogrammes correspondant aux directions obli-
ques par rapport aux radiales (E/W), fig. 2¢; N/S
fig. 2¢). Ils présentent des caractéristiques inverses : 3
Ialler, variation forte en E/W, faible en N/S; au retour,
variation forte en N/S et faible en E/W. Ceci traduit
I'extension, au sud-est de la zone étudiée, d’un noyau
d’eau A salinité supérieure 4 38,38 x 1073, tandis que
le méme noyau situé au centre des radiales 4 laller
s’est estompe.

En résumé, la répartition spatiale des gradients halins,
et par conséquent la structure hydrologique, sont globa-
lement conservées sur la zone. Cependant au niveau
local, des variations ont eu lieu pendant I'intervalle de
prés de 13 heures séparant les deux quadrillages, qui
expriment des déplacements et/ou des variations dyna-
miques de la masse d’eau sur la verticale.

VARIOGRAMME MOYEN 2a

Figure 2

Tracé du variogramme de salinité
en tirets pour le parcours aller et
en traits pleins pour le parcours
retour jusqu'a un décalage de
24 km. Les ordonnées sont en
mg?m~%100, les abscisses en
kilométres. 2a: variogramme
spatial moyen; 2b : variogramme
dans la direction NE/SW, per-

10 |-

pendiculaire aux radiales (en
bas). Valeurs moyennes de la sali-
nité pour les différentes échelles spatiales {(en haut). L’ordonnée
correspond aux deux premiéres décimales en mg.m~3,100; 2 ¢ : vario-
gramme dans la direction E/W oblique 4 45°; 24 : direction NW/SE
paralléle aux radiales; 2e : direction N/S oblique 4 45°.

Graph of the salinity variogram over a 24 km phase. Outward course:
broken lines; return course: solid lines. Units for the Y axis correspond
to (mg2.m~°x 100) and to kilometres for X axis. 2a: averaged spatial
. variogram; 2b: lower plot variogram in the NE/SW direction, perpen-
dicular to the transects; upper plot, mean of salinity versus spatial
scale.Y units are the two decimals of salinity in mg.m™®x100; 2c:
variogram in the E/W direction oblique at 45°; 2d: NW/SE direction
parallel to the transects; 2¢: N/S obligue direction at 45°.

0
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DISTOGRAMME MOYEN

15 12

NE/SW 3b E/W 3c

Figure 3

Distogrammes spatiaux correspondant aux larves d’euphausiacées en
tirets d I'aller, en traits pleins au retour. Abscisses en kilométres,
ordonnées en logarithmes d’abondance au carré multipliés par 10.
3 a : distogramme spatial moyen; 3 b : distogramme dans la direction
NE/SW; 3¢ : direction E/W; 3d : direction NW/SE; 3e : direction
N/S.

Spatial distograms of euphausiid larvae: outward course, broken lines;
return course, heavy lines. X units are in kilometres, Y axes correspond
to squared logarithms of abundances multiplied by 10. 3a: averaged
spatial distogram; 3b: distogram in the NE/SW direction; 3c: E/W
direction; 3d: NW/SE direction; 3¢: N/S direction.
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Les populations planctoniques

Une analyse similaire peut étre réalisée pour les diffé-
rents taxons afin de définir les échelles de variations

- spatiales. Comme précédemment pour la salinité, seuls

quelques exemples seront commentés pour expliciter ce
type de démarche, et mettre en évidence les différences
qui traduisent des types particuliers de distribution spa-
tiale. ' :

Les euphausiacées juvéniles (tous stades compris), pré-
sentent un distogramme moyen (fig. 3a) trés compara-
ble au variogramme de salinité, Les mémes échelles
spatiales de variations sont mises en évidence, ainsi que
les mémes différences de structure entre parcours aller
et retour. En particulier, les fonctions de structure

Distogrammes spatiaux correspondant a Centropages typicus, adultes
et juvéniles. Méme légende que la figure 3.

Spatial distogram for Centropages typicus, adults and juveniles. Same
caption as Figure 3.

montrent des discontinuités aux échelles 6, 12, 18 km,
correspondant 4 la comparaison de radiales successives
de plus en plus éloignées (fig. 3b, 3¢, 3e). L’hétérogeé-
néité croit avec I’éloignement entre les radiales considé-
rées; elle est beaucoup plus marquée au retour dans les
directions perpendiculaire (NE/SW fig. 3b) et oblique
(E/W fig. 3¢) par rapport aux radiales. Une méme
rupture de pente a I’échelle de 10-15 km est mise en
évidence dans la direction NW/SE paralléle aux radiales
(fig. 3d), plus marquée au retour. Elle correspond au
changement de localisation du noyau de salinité supé-
ricure 4 38,38 x 1073,

Calanus helgolandicus, Centropages typicus et Euchirella
rostrata (ensemble des adultes et des copépodites) pré-
sentent des maximums d’hétérogénéité a plus petite
échelle. Le distogramme moyen de Centropages typicus
(fig. 4 a) présente une plus grande variabilité que les cas
analysés précédemment. Cette variabilité correspond a
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la superposition d’une hetérogénéité notable a I’échelle
de 12km dans la direction NW/SE (fig. 44), dgja
remarquée pour les euphausiacées et la salinité, avec
une deuxiéme a plus petite échelle (6 km) que I'on
constate dans les directions E/W (fig. 4¢) et N/S
(fig. 4e).

De méme, Calanus helgolandicus (fig. 5a) montre des
changements importants aux échelles de 6 et 17 km,
qui résultent du cumul d’une variabilité apparente dans
les directions oblique E/W (fig. 5b) et perpendiculaire
N/S (fig. 5¢) avec la tendance révélée par la comparai-
son des radiales éloignées (18 km). Dans le cas d’ Euchi-
rella rostrata, 'hétérogénéité est marquée a I'échelle de
6 km (fig. 5d, Se, 5f), alors que la variabilité est cons-
tante pour des échelles supérieures (fig. 5d).

Enfin notons le cas plus simple (non illustré ici), des
Clausocalanus qui présentent essenticllement, a I'aller
comme au retour, une tendance croissante a I’hétérogé-
néité quand augmente I'éloignement des stations prises
en compte, quelle que soit 1a direction considérée.

Il ressort de cette analyse des fonctions de structure
une définition des échelles spatiales auxquelles chacun
des paramétres ou catégories biologiques étudiés pré-
sente des discontinuités de distribution. Dans le cas de
1a salinité, différentes échelles correspondant au modéle
hydrologique global (zones périphérique, marginale et
frontale), et aux gradients halins locaux ont pu étre
caractérisées. Pour les populations planctoniques, des
échelles de répartition variables selon les catégories
taxonomiques ont été définies. Deux résultats majeurs
sont donc apparus dans cette analyse: d’une part
I'échelle des hétérogénéités semble liée au taxon consi-
déré : échelle large (17 km ou plus) pour les euphausia-
cées et les Clausocalanus, intermeédiaire ou petite (6 km)
pour Calanus helgolandicus, Centropages typicus et
Euchirella rostrata. D’autre part, il existe une coinci-
dence spatiale entre les discontinuités de la structure
spatiale de la salinité et celles qui correspondent aux
populations zooplanctoniques.

3 10 i
DISTOGRAMME MOYEN 5 E/N 5b N/s 5¢ Figure 5 )
! Distogrammes spatiaux pour
; H Calanus helgolandicus (adultes et
iy N copépodites 3, 4, 5) en haut, et
S .t pour Euchirella rostrata (adultes
Il i et juvéniles)y en bas. Méme
I N T 1t st ’,’ légende que pour la figure 3.
Fomnty T ‘ /i Jeoss Upper plot, spatial distograms for
o , N Calanus helgolandicus (adults and
. A A copepodits 3, 4, 5); lower plot for
,M S H Euchirella rostrata (adults and
' ' . W Jjuveniles). Same coordinates as
’ ) , ) , , \ . , ) Figure 3.
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La variation temporelle

Les variogrammes de salinité (fig. 6 a) sont identiques
a Paller et au retour (jusqu’a 1 h 30 de décalage entre
les observations séparées par environ 18 échantillons
successifs). Le variogramme spatial moyen indiquait
une telle similitude jusqu’a 6 km (10 observations).
Ainsi 4 petite échelle, la cohérence entre les deux par-
cours est plus forte dans le temps que dans l'espace.
La fonction de structure dans le temps présente a I'aller
une périodicité de 3 heures, qui correspond au passage

2

Figure 6

Fonctions de structure temporelles jusqu'a un décalage de 13 heures
pour chacun des trajets. Les unités sur I'axe des X sont les heures.
6a : variogramme temporel de la salinité; 6 b : variogramme tempo-
rel pour Acartia clausi; 6 ¢ : distogramme temporel pour Centropages
typicus; 6d : distogramme temporel pour les euphausiacées. Mémes
figures et mémes ordonnées que la figure 3.

Temporal structure functions over 13-hour phase for each of the two
courses. X units are hours. 6a: temporal variogram of salinity; 6b:
temporal variogram for Acartia clausi; 6c: temporal distogram for
Centropages typicus; 6d: temporal distogram for the euphausiid lar-
vae. Same ordinates as for Figure 3.
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du navire dans le gradient frontal a quatre reprises. Au
retour, en raison de la forme plus complexe de la
bordure frontale, la périodicité est moins réguliére.

Les distogrammes des différents taxons, bien que trés
variables, présentent des caractéres communs avec la
structure de la salinité.

Le variogramme d’ Acartia clausi (fig. 6 b) est identique
a Taller a celui de la salinité : tout se passe comme si
cette espéce réagissait de fagon synchrone aux varia-
tions de salinité. Cependant ce phénoméne est moins
prononcé au retour.

Centropages typicus (fig. 6¢) présente au retour une
oscillation déphasée par rapport a la salinité : les maxi-
mums d’hétérogénéité de distribution se situent plutdt
a des échelles de faible variation de la salinité. Une
tendance générale croissante de I'hétérogénéité se super-
pose a ce mouvement périodique. Elle correspond i une
augmentation du nombre de juvéniles échantillonnés
a la derniére radiale au retour, correspondant a un
changement des cohortes entre les deux parcours. Les
larves d’euphausiacées (fig. 6 d) ont aussi une tendance
générale d’allure exponentielle au deuxiéme parcours.

L’analyse des fonctions de structure temporelles con-
duit principalement a souligner une certaine stabilité
de la structure spatiale, car les hétérogénéités observées
dans le temps résultent plus du mode de succession des
stations imposé par le parcours du navire, que d’une
évolution temporelle intrinséque. A petite échelle, la
similitude entre les gradients de population et de salinité
est vérifiée comme pour I'analyse spatiale, tandis qu’a
grande échelle ce sont des comportements spécifiques
(variations de biomasse ou changement de composition
intraspécifique) qui apparaissent.

Les fonctions de structure estimées par rapport a la
salinité

Jusqu’a présent, I'analyse des fonctions de structure
conduit 4 une superposition, & la mise en coincidence,
des structures spatiales définies par rapport 4 une méme
référence geographique.

-

Une deuxiéme approche a donc été proposée afin de
mettre en évidence directement les relations existant
entre structure hydrologique et structure des popula-
tions. Elle consiste 4 définir des fonctions de structure
de populations en fonction de I'échelle de variation
d’un paramétre physique, sans prendre en compte le
cadre spatio-temporel.

Au lieu d’intervalles en kilométres ou en heures, on a
considéré huit classes distinctes de salinité que I'on peut
relier & la classification hydrologique frontale.

La figure 7 représente les distogrammes (le vario-
gramme pour A. clausi) et 'abondance moyenne des
populations pour chaque intervalle de classe de salinité.
Les limites de classe correspondant & la zone frontale
de salinité ont été reportées sur le graphique.

Excepté A. clausi (fig. 7a), toutes les populations preé-

-sentent une abondance croissante dans la zone frontale,

et cette variation de biomasse est similaire pour les
parcours aller et retour,

Acartia clausi présente un maximum d’hétérogénéité
dans la zone marginale, et un minimum correspondant
a la zone frontale (fig. 7 a). Les variogrammes de Ialler
et du retour sont presque identiques. Rappelons que
dans le cas de cette espece, la fonction de structure
traduit uniquement la variabilité de I'abondance selon
différentes classes de salinité. Les caractéristiques

80 4 9
7a .
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Variogramme d’Acartia clausi (7 a), ; . . .
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Upper part of each plot corresponds to the variogram of Acartia clausi (7 a); and to the distogram for Clausocalanus (7b); euphausiid larvae (7c);
Centropages typicus (7d); Calanus helgolandicus (7 e), Euchirella rostrata (7). Lower part represents the mean of logarithmic abundances of
each species for each class of salinity. Qutward course is drawn in dashed line, return course in heavy line. Two dotted vertical lines indicate the
frontal limits of salinity between 38.20 and 38.30 x 10~3. X units correspond to the first two decimals of salinity and ordinates of the upper diagrams
are similar to those of Figure 2. Only one minimal ordmate is related to species density in the lower plots.
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observees dépendent de la distribution spatiale de I’es-
péce, qui est présente sur toute la zone avec des essaims
dont la densité est plus variable en dehors de la zone
~ frontale. Les larves d’euphausiacées présentent des dis-
togrammes similaires a I'aller et au retour, qui témoi-
gnent d’'un maximum d’hétérogénéité des distributions
dans la zone marginale (fig. 7¢). On retrouve chez
Clausocalanus spp. un maximum d’hétérogénéité a I'al-
ler pour des salinités supérieures a 38,35 x 1073, alors
qu’il se situe en zone frontale au retour (fig. 7b). Cette
inversion peut s’expliquer par un changement profond
de la composition spécifique de ce taxon entre les deux
parcours : en consultant les données d’abondance, on
constate qu’au retour les essaims de Clausocalanus A
et B ont disparu, alors qu’ils étaient bien représentés a
Paller en zone frontale.

Les distogrammes de Centropages typicus (fig. 7d),
Calanus helgolandicus (fig. 7¢) et Euchirella rostrata
(fig. 7f), ont tous des maximums en zone frontale,
corrélatifs 4 des maximums d’abondance. Ces caracté-
ristiques sont valables pour les deux trajets dans le cas
de Centropages typicus : en zone frontale, ce sont les
stades juvéniles dont les essaims dominent par rapport
aux stades adultes, et en dehors de cette zone on
observe la situation inverse. Il en va de méme pour
Calanus helgolandicus, dont le maximum d’hétérogé-
néité a laller en zone frontale est provoqué par des
essaims a forte proportion de copépodites 4, stade qui
devient relativement rare dans les essaims situés en
zone marginale. Cependant au retour on note en toute
zone la forte prédominance des copépodites 5 (moins
de 1% de copépodites 4), et dans ce cas, seule 'augmen-
tation de biomasse permet de déceler une localisation
préférentielle dans la zone frontale. On retrouve cette
différence entre les deux parcours avec les Euchirella
rostrata, dont les effectifs déja faibles a l'aller ont
pratiquement disparu au retour (voir I'abondance
moyenne fig. 7).

SYNTHESE ET DISCUSSION

La diversité des comportements qui viennent d’€tre
décrits illustre la perte d’information qu’introduirait
une analyse globale du zooplancton : les directions pré-
férentielles varient selon les taxons considérés, et les
relations interspécifiques seraient elles-mémes dépen-
dantes des échelles et des dimensions spatio-temporel-
les. L’analyse qualitative détaillée des fonctions de
structure, en soulignant I'anisotropie des phénoménes,
permet au contraire une reconnaissance des processus
sous-jacents, et donne lieu 4 trois types de commentai-
res principaux ;

— la forme de la tendance générale indique le degré
de régularité et 'intensité des changements de popula-
tion dans une direction donnée;

— les points d’inflexion marquent, soit le passage d’un
processus responsable de la répartition a un autre, soit
la réponse biologique & une impulsion limitée dans le
temps et/ou 'espace;

— les cycles correspondent, soit 4 une structure en
essaim de la population, soit 4 une périodicité induite
par T'échantillonnage dans un. milieu. globalement
homogeéne. , : , o

En assimilant les intervalles de variation d’un paramé-
tre physique essentiel & une échelle de référence, on
peut évaluer des fonctions de structure décrivant la
distribution de la variance par rapport au paramétre
physique, indépendamment de 'anisotropie spatio-tem-
porelle. Cette méthode nous a permis, dans le cas de
notre étude, d’établir de maniére objective les relations
existant entre la structure hydrologique caractérisée par
les gradients halins et la distribution des populations
planctoniques. Elle s’avére ainsi plus féconde que I'ana-
lyse multivariée et que les corrélations (inutilisables ici :
instabilité de la variance, absence de relations linéaires,
auto-corrélation des observations successives, etc.).

L’ensemble de nos résultats peuvent étre résumés en
tenant compte de ces principes.

A Taller, le front de salinité est situé presque exacte-
ment dans I'axe des radiales. Toutes les espéces sont
influencées par cette structure. Calanus helgolandicus,
Euchirella rostrata et Centropages présentent i la fois
une concentration de biomasse et un changement de
répartition entre les différents stades de développement
au niveau de la bordure frontale. Les euphausiacées,
A. clausi et Clausocalanus se caractérisent aussi par des
variations d’abondance, mais, par contre, ¢’est dans la
zone marginale que leur structure spatiale se modifie.

Au retour, le front a migré vers I'Ouest, et un gradient
de salinité supplémentaire apparait dans I’axe perpendi-
culaire aux radiales. C. typicus et C. helgolandicus mon-
trent encore une augmentation de la biomasse en tra-
versant la zone frontale, mais seul le premier taxon
montre encore une disparité de composition. En effet,
la structure démographique des populations de C. hel-
golandicus a changé au retour, et I’hétérogénéité due
aux essaims, ou les copépodites 4 sont trés bien repré-
sentés, disparait avec ceux-ci. Il en est de méme pour
E. rostrata et Clausocalanus types A et B, dont les
effectifs présents en zone frontale & l'aller sont trés
faibles au retour. Euphausiacées et A. clausi ont les
mémes caractéristiques pour ces deux parcours. Les
abondances sont du méme ordre de grandeur, et ne
permettent pas de définir si ces catégories présentent
également un changement de composition de la popula-
tion.

Pour les deux parcours, la distribution spatiale de cha-
cune des populations analysées présente une localisa-
tion préférentielle conservée par rapport a la structure
hydrologique. Cependant, entre les deux parcours, la
répartition géographique des gradients halins s’est
modifiée au niveau local, tandis que certaines popula-
tions présentent des changements démographiques cor-
respondant a de nouveaux types de cohortes.

Une premiére question 4 résoudre serait de définir
l'origine de ces variations, qui peut relever de plusieurs
processus :

— disparition d’une partie des individus, qui n’ont pas
pu survivre aux déplacements de la masse d’eau ou s’y
adapter;
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— évolution biologique, métamorphose synchrone des
copépodites 4 de C. helgolandicus par exemple;

— dérive des essaims et remplacement par des cohortes
différentes mais appartenant a la méme population.

CONCLUSIONS : LES FONCTIONS DE STRUC-
TURE COMME METHODE DE TRAITEMENT
DES DONNEES EN CONTINU

La régulation de I’écosystéme planctonique par des
processus physiques est liée a des échelles caractéristi-
ques de temps et d’espace. Les premiéres quantifica-
tions ont été obtenues par I'analyse spectrale sur des
données phytoplanctoniques (Platt, Denman, 1975) ou
zooplanctoniques (Mackas, Boyd, 1979), par exemple.
Mais cette technique est trés contestable compte tenu
de ses exigences statistiques (séries trés longues, station-
naires et dont la variance est a priori finie). Par contre,
les fonctions de structure (Matheron, 1974) impliquent
seulement que les séries aient une moyenne et une
variance qui ne dépendent pas des valeurs observées
elles-mémes, mais de P’écart spatial et/ou temporel qui
les sépare.

La cartographie fut une premiére application des fonc-
tions de structure par le biais des équations du krigeage
(Matheron, 1974). Le krigeage est un algorithme qui
permet de résoudre les problémes d’interpolation en
tenant compte du degré de contagion spatio-temporelle
entre les observations (exprimé par le variogramme).
Ce procédé a été utilise en océanographie physique
(courantologie : Dantzler, 1976 ; Lamy, 1979; télédétec-
tion : Wald, 1980; Gohin, 1987), en océanographie
biologique (méduses : Conan, 1985; chetognathes : Iba-
nez, 1985; larves et ceufs de poissons : Gohin, 1986).

Indépendamment de ces applications cartographiques,
le variogramme s’avére un outil efficace pour la recon-
naissance des échelles de covariation maximale entre
des processus physiques et biologiques. L’extension
multivariée, le distogramme, est une approche syntheti-
que particuliérement bien adaptée a I'étude des structu-
res écologiques. Cette fonction permet de suivre dans
le temps et dans I’espace I’évolution des proportions
des différentes tranches d’dge d’une population, par
exemple, et de la comparer aux changements du milieu
a différentes échelles. Une application du distogramme
aux séries chronologiques pluriannuelles en benthologie
(Dauvin, Ibanez, 1986) a permis de détailler les straté-
gies démographiques de six groupes trophiques macro-
benthiques, en fonction de I'impact des changements
de l'environnement, notamment la pollution par les
hydrocarbures due au naufrage de 'Amoco Cadiz au
printemps 1978.

L’analyse des données spatiales est rendue plus com-
plexe par I'anisotropie des structures tant biologiques
que physiques. Ainsi les gradients de salinité horizon-
taux dans une zone frontale présentent des directions
préférentielles plus ou moins stables. Les essaims de
plancton ne peuvent plus étre aujourd’hui assimilés a

des taches circulaires (hypothése retenue auparavant
dans les études par I'analyse spectrale). Ces aggrégats
forment des nuages dont la dispersion est plus ou moins
accentuée selon certaines directions. Il semble donc
nécessaire de se représenter les changements des
propriétés physiques et les variations des répartitions
des organismes successivement selon plusieurs orienta-
tions spatiales.

Nous sommes loin d’avoir abordé dans cette étude
toutes les possibilités d’analyse des données par les
fonctions de structure. L’estimation d’une fonction de
structure temporelle dans chaque direction spatiale per-
mettrait d’évaluer la vitesse des déformations spatiales :
les changements de forme du front hydrologique, les
modifications de la distribution des organismes.

Allant plus loin, on pourrait imaginer le calcul d’une
fonction de structure temporelle dans chaque direction
et pour certains décalages spatiaux. Pour chaque direc-
tion, on pourrait alors mesurer le degré de stabilité
des structures pour une échelle spatiale donnée. Cette
analyse permettrait peut-&tre de résoudre le probléme
de I'estimation du temps de persistance des essaims.

Ces algorithmes ne pouvaient pas étre développés a
partir de nos données, car ils nécessitent un échantillon-
nage trés dense et trés régulier (ou aléatoire) de la
surface horizontale, et non une sélection des observa-
tions selon une seule direction préférentielle (I’'axe des
radiales NW/SE pour la campagne Trophos). Pratique-
ment, une planification correspondant 4 un réseau serré
de stations (maillage carré ou hexagonal) devrait étre
mise en ceuvre, :

En complément a ces études de texture spatio-tempo-
relle, nous avons montré 'intérét de pouvoir s’affran-
chir du cadre géographique, afin de décrire directement
les changements biologiques par rapport a P'échelle
des variations d’un paramétre physique essentiel. Dans
notre exemple, seule la salinité a été retenue, car elle
identifie parfaitement la structure frontale de Mer
Ligure, mais il est concevable dans d’autres travaux
d’estimer des fonctions de structure par rapport a plu-
sieurs variables physiques : la variabilité de la chloro-
phylle pourrait étre ainsi mise en paralléle avec les

" changements simultanés de la salinité, de la température

et des sels nutritifs, voire de la biomasse zooplanctoni-
que.

Soulignons enfin que la liste des algorithmes dérivés
des fonctions de structure est loin d’€tre close. Il est
possible d’envisager bien d’autres métriques que le dis-
togramme. Toutes les métriques de distances, de simili-
tudes, uni- ou multivariables, qui sont courantes en
écologie, pourraient étre utilisées sous langle de la
description de I’anisotropie des structures et de leur
complexité a différentes échelles.

Les fonctions de structure semblent ouvrir la voie vers
un nouveau type d’analyse des données écologiques,
tant pour la description des phénoménes que pour la
modélisation des écosystémes, tout en contribuant a
une meilleure compréhension du probléme de I’échantil-
lonnage du domaine marin.
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