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Les peuplements benthiques du bassin de Marennes-Oléron Ont élé échantillonnées 
au printemps 1984 dans le but d\~tudier le rôk des eompt;titeurs des populations de 
filtreurs cultivés (huître CrasSQSlrell gigas et moule MYlilus clh,lis) . 370 échantillons 
On! èté prtlevës sur une surface d"étude de 18Okm1 en utilisant un plan aléatoire 
stratifié. Les résultatsontttë regroupés en deux groupesd·csptccsayant dessu atégies 
nutritionndks différentes (molJuS<jues déposivores ou suspensivores). Ces deux 
groupes trophiques ont étt cartographits, après une transformation logarithmique. en 
utilisant la technique du krigeage . Pour chaque groupe. trois modèles de Structure 
spatiale ont été utilisés: covariance gtnéralisée. semi-variogr~mme unidirectionnel ou 
multidirectionnel. Chaque modèle a donné lieu 11 un krigeage sur un réseau maillé de 
693 points cou\'rant la zone d'6chantillonnage . Leurs performances ont ( lé comparées 
en te rmes de varian<:e de krigeage ponctuel. Il ressort de ces diHérents calculs des 
structures spatiaks différentes selon les groupes. Dans les deux cas la recherche du 
meilleur modèle de covariance généraliste valide I"hypothhe intrinst'que (processus 
assimilt à une fonction aléatoire inlrinst'que d·ordre 0). Le groupe des mollusques 
dtposivores eSI correctement décrit par une structure spaliale isotrope . Un modèle 
sphérique de porlée 5 km. dont la pépite représente 32% de la strUClUre, est util isé 
pour la cartographie. Les zones de biomasses maximah::s en dépo:;iyore5 SO n! dai re
ment identifiées au nord ct 11 I" est ue la zone tludi~e. Le groupe dcs suspènsi ~ores est 
caraettrisé par une forte anisotropie géométrique. Lc demi-\·ariogramme a élé modé
lisé par la superposition de deux modèles sphériques , le deuxième subissant une 
di latation dans la dir«tion nord·sud. Ainsi , deUJI échelles spatiales apparaissent: 4 km 
dans la direction nord-sud et 2 km dans la direction cst-ouest. La cartographie issue de 
ce modèle montre des secteurs de biomasses maximales en suspcnsivores sur la parlie 
ouest de la zone (cOtes d·Olé ron) qui sont très différents du groupe des déposivore~ . 

Ces rfsultats ont ~tt commentts à la lumière des racteurs abiotiques et biot iques qui 
agissent sur la composition des spectres lrophiques des peuplements benthiques. La 
variabilitt spatiale et temporelle a l'gaIement été discutée par rapport fi Cl!S mêmes 
facteurs et justifie une nouvelle ëtudc afin de comparer les localisations actucllesde ces 
peuplements. leurs abondances ct leurs structures spatiales. De fait, la présente élUde 
monlre l'importance de la stratifie~lion CI de grille u·échantillonnage basées sur les 
st ructures spatiales pour améliorer les estimateurs des stocks benthiques el leur 
cartographie. 

The benthie communities werc samplcd in the Marennes- Oltron Bay in the spring of 
1984 50 that their importance as compctitors of the cultureu mol1usc populations could 
be sludied. A stratified random sampling survey was designcd 10 sample 370 units in a 
18Okm1 area . Two group!> of mollusc speCÎes were dist inguishcd on the ba.'l is of 
different leeding st rategies: deposit·feeding and suspension.feeding bivalves. The 
biomass of these feed ing groups V,a5 mappcd after kriging eStimation of the logarith
mie Ira Tlsformed biomass. l be spatial structure fo r e~ch group was reprtscnted by 
three different modeb: general ized covariant<:, uniu irectional semi-~ar;ogram. and 
pluridireclional semi·variogram. Eaeh model was used for the punctual kriging of the 
693 nodes of Il regular grid superimposed on the sur .. eyed area. The variation in the 
kriging estimations IIlIo .... eu comparison of the three modcls. The spatial struclures 
werc different for the (W O groups. For bolh groups, estimation of the best g~neralized 
covariance functioTl '·al idateu the inlrinsic hypothesis (intrinsic raTluom funct ion of 
order 0) . Therefore the spatial structure of deposit feedcrs .... as not affeeled hy 
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anisolropy, and a spherical semi-variogram wilh il nuggel representing 32% of Ihe 
va riance and a 5 km range was fiUed ta Ihe data. Mapping of deposil fceders showed 
thal ille milXÎmum btomass ""as localcd allhe norlhcrn and castem parts or the bay. In 
conlrast, the spatial structure of suspc:nsion fccden showcd gcomctric aniSOlropy. 
ModcUing the scmi-variogr.lm was achicved wilb the sUpC' rimposition of IwO nesled 
spherical models. A Slrclching of the norlh [0 south direction cnabled U$ 10 (ake into 
account the anÎsolropy. ThiscompuI31ion rcsulled in tW(l spatial scales: ~ km along the 
northern direction and 2 km along the castem direction. Deriving the map of the 
biomass from Ibis model showcd thal the maximum biomass afcas of suspension 
fccdcrs were difrl:rent from those of drposi! fccders and were located in the: western 
part of the bay. These result!i. wer ... considered in rdation to the abiotie and biotic 
factors cont ro lling the zoobcnthic communities. Sorne points about the spatial and 
temporal variabilitywere also raised and a new study was defincd on the global amount 
and spatial structure or the competito r's populations. This sludy therdore provides 
information on the importance of the stratifica tion and on the suitable sp3tiailiCaic that 
can ho! incurporaled irllO a ne ... $3mpling strategy. 

Cldrie Bllcher: IFREMER, B." . 1105. 44111 Na/Jf~süduOJ. Frllflu lld: (+1J) 4fJJ7 
41 86, fax:: (+33) 40174075/. Piurt·GuySaurÎau: CREMA. PlacedllStmÎflaÎre, B.P. 
J, 17/37 L'lIomell(' , Franu. 

Int roduction 

Les progrès des techniques d'infé rence statistique en 
matière d'échantillonnage ont permis d 'améliore r la 
qualité du traitement des données ct d'enrichir la 
gamme des outils mathémat iques applicables en écolo
gie . La théorie du krigeage, largement appliquée dans 
les domaines géologiques (Matheron, 1972) Sc déve
loppe également en hydrologie (Delhomme , 1978; 
Gohin et Langlois, 1991 ) ct en écologie (Conan et al .. 
1989; Gros et Hamon, 1989; Simard el al ., 1992). Elle 
complète les techniques, utilisées en biogéographie, de 
desaiption et d 'explication des structures spatiales de 
peuplement d'espèces basées sur les analyses factorielles 
ct la fonction d'auloeorrélation (Legendre et Legendre, 
1984). 

Le krigeage peut être rangé dans la famille d'étude des 
interpolateurs exacts des variables spatiales et, comparé 
à d'aulres méthodes (fonctions splines, polygones de 
Thiessen) , présente l'avantage de fournir des estima
teurs non biaisés dont la variance est connue , même s' ils 
ne sont pas nécessairemen[ plus précis (Delhomme, 
1978; Dubrule , 1983). Ses applications sont en outre 
inté ressanles: canographie des courbes d'isodensité et 
d' isovariance, simulations de canes de distribution , 
calage et test de modèles (Delhomme, 1978), estimation 
de gisement (au sens large : matière inerte ou vivante) et 
précision de celle estimation, étude de la structure 
spatiale des données et prise en compte de celle struc
ture ou de celle d'une variable concomitante (eokrige
age). 

La principale innovation de cette méthode réside dans 
l'intégration de la structure locale (à différentes échelles 
spatiales) dans la représentation du phénomène analysé. 

Le modèle uti lisé tient en dfct compte des corrélations 
spatiales de la variable étudiée, cont rai rement à l"hy
pothèse classique d'indépendance des résidus dans les 
modèles d'aj uste ment plus connus (moindres carrés. 
Matheron, 1972). De même , les éventuelles tendances 
locales (dérives) peuvent êt re incorporées au modèle de 
façon moins arbitraire que les méthodes d'optimisation 
courantes (Matheron, 1972), On passe ainsi du modèle 
de krigcage simple au modèle de krigage universel 
linéaire o u non, éliminant les dérives globales (Jo urnel 
ct Huijbregts , 1978), jusqu 'au modèle intrinsèque 
d'ordre k éliminant les dérives locales. 

Cette étude porte sur l'analyse de la structure spatiale 
des peuplements benthiques du bassin de Marcnnes
Oléron (Fig. 1) . Elle 'lient en complément de l'esti
mation de leurs stocks, basée sur un échantillonnage 
aléatoire stratifié (Sauriau, 1987) ct de la description de 
leur organisation trophique (Sauriau et al ., 1989). Ainsi 
l' utilisatio n des techniques géostatistiques répond à 

deux objectifs. Le premier est d'analyser et de modé liser 
la structure spatiale des peuplements benthiques 11 
diverses échelles géographiques (unité du kilomètre). 
le second est de fournir des cartographies de biornas~ 
des peuplements benthiques (espèces non cultivées) 
qu'il est possible de comparer aux estimations de stock 
des espèces cultivées (huître Crassos/rea gigas et moule 
Myti/w edulu) dont les répartitions géographiques dans 
la baie sont déterminées par les activités conchylicoles 
(Fig. 1). 

L'ensemble de ces informations sert alors de base de 
données benthiques aux analyses et modélisations visant 
à définir les capacités biotiques et trophiques de cet 
écosystème conchylicole (Héral et al., 1989; Bacher 
1989 , 199 1; Bacher elal., 19(1) . 
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Matériels et méthodes 
1. Plan d 'échantillonnage 

Du 10 mai 1984 au 22 juin 1984,370 stations de pr«!lève
ment onl élé réalisées dans la baÎe (Sauriau , 1987). La 
zone prospectée , d 'une superficie de 180km2

, est subdi
visée e n 68 strates: les critères de stratification corre
spondenl à la bathymétrie (subtidal-inlertidal), aux 
Iypes sédimentaires d~finis par Chassé et Glémarec 
( 1976) et à la présence ou l'absence de cultures de 
moules ct d 'huitres (Fig. 1). 

La strat«!g ie d 'échantillonnage utilisée est un échanlil
lonage aléatoire stratifié après allocation optimale de 
l'effort d 'échantillonnage au sein des strates (Cochran, 
1977). Celle strat ification pour laquelle le nombre de 
prélèvements dans une st rale dépend à la fois de sa taille 
e t de la variance du cri tère biomasse semble garantir a 
priori une relative homogéntité de la densité des prélè
vements favorabl e A l'utilisation des techniques de kri
geage. 

Chaque station comporte deux prélèvements de 
0.1 m2 (l'unité d 'échantillonnage est de 0.2 m2

) effectués 
soil avec une benne Smith Mclotyre soit à raide ct·un 
cadre de 0. 1 ml dans le cas des parcs à huitres. 

2. Sélection et codage d es données benthiques 

Du fail de la répartition géographique en mosaïque des 
populations des 60 espèces de mollusques benthiques 
recensées dans la baie , les données soumises au krigeage 
sont consti tuées de la biomasse des deux groupes tro
phiques les plus abondants (Sauriau el Q/., 1989): les 
mollusques déposivores de surfaces (13 espèces) el les 
mollusques suspe nsivores (26 espèces). Les déposivores 
sont principalement représentés par Ab,a alba, Abrtl 
nirida , A bra lenuis , Hydrobja u/vae ct Numla tllrgido ct 
les suspensiyores par Cerastoderma edltle , Mytillu edll
lis , Solen margjnall.u et Crepidula romicOlO. 

Les données sont expri mées en biomasse s~che sans 
ce ndre par unité de surface (mg/D.2 m2) et sont soumises 
à une transformation logarithme de base la de mani~re à 
stabiliser les variogrammes. 

Le logiciel BLUEPACK (Géovarianee, Fontaine
bleau, France) a é té util isé . 

3, Interpolation linéaire et a nalyse des structures 
spatiales 

La variable étudiée Z est une fonction aléatoi re dont on 
connaît une réalisation Z(x;) en chaque pont x, échanti l
lonné (i = l , ... , n). Une solution au problème de 
l'estimation linéaire optimale de Z fail intcr .. 'enir le 
demi-variogramme, sous l'hypothèse intrinsèque que les 
deux premiers moments des accroissements de la fone-

tion Z existent e t ne dépendent que de la distance enlre 
les points: 

E(Z(x:2 ) - Z(X ,» = m(h) 

V(Z(,,) - Zr,,)) = 2.g(h), 

où EO et V{) désignent respeclivement les estimateurs 
moyenne et variance , h la distance entre les points x" X2. 

g{) le demi-variogramme, et mO la moyenne des accrois
sements. 

On peut alors calculer en un point x inconnu une 
estimation Z'(x) à l'aide d'une pondération des valeurs 
des points situés dans un voisinage de x. L'estimate ur 
linéaire non biaisé optimal Z' de la fonction Z s'obtient 
par la classique résolulion d'un probl~me d'optimisation 
sous contrainte qui fournit une pondération ne dépe n
dant que de la distance entre les poi nts. La solutio n de ce 
problème est explicitement reliée au demi-variogramme 
gO. Uneétapc préliminaire à la résolution des équations 
de krigeagc consiste donc à estimer celle foncti on, ce qui 
conduit à calculer gO pour un ensemble de distances à 
pan ir de la réalisation de Z observée (demi-va ria
gramme expérimental) . 

La r~solution du problème d'optimisation a é té 
étendue dans le cadre de l'hypothèse intrinsèque gé né r
alisée, se lon laquelle il exisle unc transformation d e 
variable Zl Cl une fon ction KO dépendant que de la 
distance entre les points, vérifianl: 

E(Z.(,)) = 0 
E(Z~(X»)2 '" K(h) 

On recherche les fonctions Z~O de la fonne: 

Z~(x) = lÀ,. Z(Xi + x) , 

telles que les coefficients À, permettent de filtre r les 
polynômes de degré k. Z~O est appelé un accroissement 
généralisé de la fonction Z(), ct KO la covariance géné r
alisée. L'hypothèse intrinsèque g«!néralisée correspond 
à la possibilité de représenter les dérives locales du 
processus étudié par des fonctions polynômes dont il est 
possible de soustraire l'i nnuence dans l'étude de la struc
ture spatiale (c'est-A-dire la recherche de la fonction K) . 
Si de telles combinaisons exislenl , ZO est appelée fonc
tion aléatoire intrinsèque d'ordre k (F.A. I.-k, voir par 
exemple pour plus de détails Shamsi el al .. 1988). L'hy
poth~se mentionnée ci-dessus est beaucoup plus fa ible 
que l'hypothèse stat ionnaire originale et conduit à 
rechercher l'estimateur Z' de Z dans un ensemble d e: 
solutions plus vaste que dans le cas stationnai re. Les 
conditions de non biais et de variance d'estimation mini
male font intervenir la covariance généralisée d'ordre k , 
équivalente (au signe pr~s) dans le cas stationnaire au 
variogramme (II. = 0). La procédure de détennination de 
k (analyse structurale) est exposée par exemple dans 
Gros et Hamo n (1989) et ne sera pas détail lée ici. Il suffit 
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Figure' 1. Bassin de Marennes-Oléron: limites de la zone ~cllanlillonnéc ( . =) : position des prt!lèvcmcnlS (0 ) ; limites des zones 
oonchylioolc:s d'huitres CrllSSOSlfta SiSas (fI ) ct des moules Mylihu ~dlliis (XX). 
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de rappeler qu'une classe de modèles locaux est choisie 
parmi trois classes correspondant aux ordres 0, 1,2 de la 
F.A.I. , ft l"aide d'une procédure de validation croisée. 
Le meilleur modèle est déterminé d'après la comparai
son entre les observations et les estimations par krigeage 
(krigeage expérimental), en fonction des deux critères: 
écart moyen entre les valeurs prédites et ob~rvées 
(proche de zéro) d'une part , et d'autre pari l'erreur 
quadratique moyenne (proche de 1) : 

I/n.r(Z-Z·)-O 

lin. r(Z - Z_)2/S2 -1, 

où n désigne le nombre de valeurs krigées , s21a variance 
de krigeage , Z la valeur observée, Z· son estimation. 

4. Etapes de calcul 

Pour ceHe étude, l"analyse des structures spatiales 
repose sur la validation de l"hypothèse intrin!>èque par la 
recherche de l'ordre de la F.A.I. et l'analyse des struc
tures spatiales à partir de la modélisation du demi
variogramme expérimental. En raison de l'irrégularité 
du schéma de prélèvement, les distances entre les 
couples de points ont été regroupées par classes. Ce 
regroupement permet de prendre en compte un assez 
grand nombre de couples dans les estimations de gO et 
de lisser le demi-variogramme expérimental 

Le demi-variogr<tmme a également été étudié selon 
les 2 directions est-ouest et nord-sud (respectivement 
appelées par la suite <r et 9<r) et les directions bissec
trices (450 et 135") afin d'identifier des différences de 
structure selon ces directions (étude de l'anisotropie). 

Le dcmi-variogramme, omni- ou plu ri-directionnel, a 
été modélisé par un modèle sphérique: 

g(h) = C<) + CI . (3hna - h]naJ ) pour h < a 

g(h) = C(! + Cl pourh>a, 

où h désigne la distance entre les couples de points. 
C(!, Ch a sont les paramètres du modèle à estimer. C<) 

(pépite) représente la part aléatoire pure (à distance 
nulle) qui ne peut être expliquée par ll nformation dis
ponible quels que soient les points voisins considérés. A 
cette pépite, se superpose une structure caractérisée par 
les paramètres Cl (palier) et a (portée) qui indique il 
partir de quelle distance les points voisins du point à 
estimer n'ont plus d'influence. La structure est d'autant 
plus accentuée que le rapport Cl/CC<) + cd est élevé. 

Les différents modèles ont été utilisés pour la carto
graphie. Le calcul consiste à estimer la fonction ZO sur 
un réseau régulier de points, e n ut ilisant les valeurs 
observées voisines de chaque noeud et pondérées sui
vant les coefficients fournis par la résolution des 
équations du krigeage. Cette étape s'accompagne égale
ment des estimations de la variance ponctuelle de kri-

geage. Les performances des modèles sont comparées 
globalement d'après les variances ponctuelles moyennes 
obtenues dans cette étape de krigeage du réseau maillé. 
Seules les cartographies issues des deux modèles les plus 
précis sont présentées. Une maille de 0.5 km de côté (l 

conduit à estimer les estimations de ZO et les variances 
ponctuelles en 693 points. On montre que la variance ne 
dépend que de la structure spatiale (demi-variogramme 
ou covariance généralisée) et de la distribution des 
points (Journel et H uijbregts, 1978). Les cartes des 
variances ponctuelles ne sont pas présentées car elles 
reproduisent principa lement la répartition des unités 
d'échantillonnage. 

Resultats 

1. Groupe t rophique déposivores de surface 

L'histogramme de fréquen ces des données brutes expri
mées en unités standard (grammes de poids sedm 2, 

Figu re 2a) montre un fort déséq uilibre de la distribution 
(45 valeurs nulles) qui n'est que partiellement corrigé 
par la transformation logarithmique (Figure 2b). La 
biomasse moyenne issue de l'échantillonnage stratifié 
est dc l"ordre de 0.7 ± 0.2 glm2

, pour des valeurs variant 
de 0 il l26g/m2

. 

1.1. Ordre de la F.A.I. 

L'analyse de structure a conduit à sélectionner un 
modèle de F .A.I.-O comprenant un effet pépite et un 
terme linéaire: 

K(h) = 0.35 - 0.444. h 

A la suite de l'identification de structure , une étape de 
validation a permis de mesurer l'adéquation du krigeage 
ponctuel basé sur le modèle de covariance généralisée 
précédent. L'écart moyen est ainsi: 

l in. I(Z - Z·) = -0.002 1, 

et l"erreur standard 

l in. I(Z - Z-)2/s2 = 0.705 

L'ordre 0 de la F.A. I. montre qu'il n'y a pas de dérives 
locales et que le processus est correctement décrit par le 
demi-variogramme expérimental. 

1.2. Demi-variogramme OlllnidÎrec/Îormel 

Le choix du pas d'espaee est il déterminer en fonction du 
nombre de couples de points disponibles pour l'estima
tion du demi-variogramme expérimental et de la portée 
du demi-variogramme. Dans le cas présent, étant donné 
le grand nombre d'échantillons (370), un pas deO.8 km a 
été retenu , la première distance étant de 0.5 km. Une 
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certaine tolérance sur les distances est considérée du fait 
de l'hé térogénéité de la répartition spaliale des échantil
lons. 

Le demi-variogramme omnidirectionnel (toutes di
rections confondues) présente une régularité typique 
d'un processus stalionnaire (Fig. 3a). Le calage manuel 
du modèle conduit li une pépite égale li 0.44, portée de 
4.87 km , palier de 1.07. La variance du processus (1.38) 
est ainsi proche de la somme des effets pépites et du 
palier (1.5 1), dont 32% sont expliqués par le premier 
terme . Le nombre de couples pris en compte assure une 
certaine stabilité du demi-variogramme et garanlit la 
validité du modèle choisi, quoique ce nombre soit relati
vement plus faible pour les couples de points proches. 

J.3. Oemi-variogramme mulridirectionnd 

Bien que le demi-variogramme omnidirectional soit très 
régulier. les demi-variogrammes expérimentaux des di
rections 0", 45G

, 90", 1350 (tolérance ± 1 0") ont été cal
culés (Fig. 3b, Je). Un modèle de demi-variogramme a 
été ajusté sur les 2 directions 0" et 90" uniquement (Fig. 
3b). La différence de palier entre les 2 directions, alors 
que les portées sont \-'oisines (anisotropie zonale) amène 
à construire un modèle comme la somme de deux 
modèles sphériques: pépite 0,40, portée 5 km , palier 
1.55 pour la direction est-ouest (angle 0"), pépite 0.40. 
portée 5.5 km . palier 1.0 pour la direction nord-sud 
(angle 90"). La comparaison du modêle et des demi
variogrammes expérimentaux selon les directions 450 t:I 

1350 montre que le modèle représente mal le demi
variogramme expérimental selon la direction 450 (Fig . 
Je). Dans ce dernier cas, la portée apparait bicn plus 
importante (anisotropie géométrique), ce qui traduit 
une innuence spatiale à une tchelle supérieure à 5 km . 

JA. Krigeage el cartographie 

La modèle de dem i-variogramme selon plusieurs direc
tions a ensuite étt utilisé dans les équations de krigeagc 
ponctuel, en limitant le rayon des voisinages à 2.5 km. 6 
noeuds n'ont pu être estimés. Les résultats du krigeage 
ponctuel sont comparés aux autres calculs (tableau 1) . 
La variance de krigeage est plus fort e que celle obtenue 
li partir du demi-variogramme omnidirectionnel ou de la 
covariance généralisée (cf. ci-dessous). 

les résultats comparés dans le tableau 1 montrent 
que, en moyenne. les estimations sonltrès voisines. Les 
variances d'estimation ponctuelles sont en moyenne 
légèrement plus faibles avec le modèle de covariance 
généralisée . Le rapport écart-type moyen sur moyenne 
ponctuelle est de l'ordre de 0.4. Le modèle de F.A.I. -0 
conduit à une faible baisse de variance moyenne de 7% 
par rapport au résultat dérivé du demi-variogramme 
omnidi rectionnel, ce qui est à relier à la part moins 

importa nte prise par la pépite dans l'expression de la 
covariance. 

Le modèle de dcmi-variogramme omnidirectionnel a 
été finalement retenu pour estimer les valeurs aux points 
du réseau maillé à partir des points observés. Une dis
tance maximale de 5km. donnée par la limite de 
l'influence spatiale fournit par le modèle de demi -vario
gramme , est en outre imposée. La carte obtenue fai t 
apparaître deux zones de fort peupleme nt (Fig. 4) : zone 
intertidale de l'est. où apparaît un fort gradient perpen
diculaire au trait de côte, estuaire ct panache de la 
Charente. De rortes densités sont notées localement en 
zone intertidale le long de l'île d'Oléron . Les secteurs de 
centre et du sud·ouest sont peu colonisés par les déposi
vores, ce SOnt des zones de transit rapide des masses 
d·eau. En revanche des gradients très accentués de bio
masse sont observés sur les zones intertidales du sud, en 
retrait des chenaux. 

2 . Groupe trophique des suspe nsivores 

Pour ce groupe , on obsef\'e nettement plus de valeurs 
nulles (87) que dans le cas précédent. L'histogramme 
des \'aleurs transformées montre aussi un fort déséqui
libre dû aux valeurs nulles(Fig. 2c, dl. La moyenne issue 
de l'échantillonnage stratifié des biomasses est de l'orde 
de 3,5 ± 1 .2g1m~, mais localement la biomasse (en poids 
sec sans cendre) peut atteindre 2665 glm2. 

2.1.0rdrtdelaF.A. /. 

Comme pour le groupe des d~posivores. l'analyse struc
turale conduit à retenir une F.A,I.-O dont la fonction de 
covariance généralisée comporte un terme linéaire ct 
une pépiteéga!e à 1.89. Cette fonction permet de valider 
la structure retenue: l'écart moyen entre valeurs obser
véeset prédites est de 0.02 , représentant environ 1% de 
la valeur moyenne des observations, et le rapport des 
variances est égal fi 1.007. L'ordre 0 de la F.A .!. montre 
aussi qu'il n'y a pas de dérives locales quc l'on pourrait 
représenter par une fonction polynôme d'un degré 
supérieur fi 1. Cela justifie l'utilisation du variogramme 
pour étudier la structure spatiale du processus. 

2.2. Demi-l'ariogramme Onlrlidirecrionnrl 

Le demi-variogramme omnidirectionnel a été ajusté à 
l'aide de deux modèles sphériques superposés, le 
premier ayant une portée de 1.8 km et un palier de Q.9, le 
deuxième une portée de 5.2 km et un palier de 0.5 (Fig. 
Sa). Cet ajustement manuel est apparu comme la seule 
possibilité d'expliquer la rupture de pente visible pour 
les faibles distances. Les valeurs de palier ont un sens 
relatif: celui de la première structure est presque le 
double du deuxième. ce qui renrorce l'idée d'une struc-
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Tableau 1. Compar.aison dC's moyennes des valeurs el \'3 riances de krigeagc: obtenues aux lIOCuds du rtscau maillé (500 x 500 m) 
en (onction des modèles êtudiés pour les deux groupes lrophlquC's. Les fones "ariances sont en bonne IXI rtiC' ducs au.~ "aleurs plus 
élc\'êes de la !'l'pitC' inlroduil\: d3ns chaque modèle. 

Demi-\'ariograOlme Demi-"ariogramme 
F.A. I.O oltl ll i-directionncl pluri-di rcnionne 1 

Groupe déposivores Moyenne ponctuelle 2.140 2.137 1.196 
Varia nce ponctuelle 0.65 1 0.699 0.706 

Groupe suspen~i\'ores Moyenne ponclUdk 2. 1..\1 2.1..\..\ 2.135 
Vari,lIIcc ponctuelle 2.337 2.279 2.('·.10 
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Figure 4. Carlographic des biomasses des molLu.>que) déposivores selon le modèle omnidirectionnel. La tran~rormation de 
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ture spatiale à faible distance. La pépite a élé est imée à 
1.5, ce qui représente 52% de la variance totale, égale à 
la somme de la pépite et des dew: paliers di fférents. Là 
encore c'est celle valeur relative qui doit att irer l'atten· 
tion: une forte indétermination demeure sur la structure 
spatiale. 

2.3. Demi . ..,ariogramme m ulridirectionne/ 

Malgré la régularité du demi-variogramme omnidirec
lion a], l'anisotropie a été étudiée selon les deux direc
ti ons nord-sud (direction 90") et est-ouest (direction 0") 
(Fig. Sb). Les paliers de ces demi-variogrammes ex péri
men taux sont à peu pr~s ide ntiques. La pépite est scn
siblement diminuée ( 1.0). Les ruptures de pente sonl 
toujours observées mais à plus faible distance (0.6 km), 
rendant nécessaire la supe rposition de deux modèles 
sphériques. Le premier mod~le est le même pour les 
deux directions et décrit une struelUre à très courte 
échelle, de palier égal à 0.4, ct de portée de 0.6 km. La 
de uxième structure tient compte de la différence en tre 
les portées des demi-variogrammes expérime ntaux (an i
sot ropie géométrique). Le méme modèle eSI utilisé pour 
les deux directions, après dilatatÎon d'un facteur 2 de la 
direction nord-sud, le palier étant fixé à 1.5. Ai nsi le 
même modèle comporte une portée de 2 km dans la 
direction est-ouest (cr) et une portée de 4 km dans la 
direction nord-sud (90"). En raison du nombre de para
mètres introduits, il eSI vraisemblable que cela n'est pas 
le seul modèle possible . On retiendra que la part de la 
pépi le s'cst trouvée abaissée et ne reprfse nte plus que 
35% de la variance, et d'autre pari que les structures 
spatiales n'ont pas la mfme fchelle selon les deux di rec
tions. 

2. 4, Krigeage el cflf/ographîe 

Les trois modèles étudiés précédemment ont permis de 
kriger l'ensemble des points observés. Les résultats syn
thétiques des moyennes ponctuelles et des variances 
moyennes sont présentées dans le tableau 1. Ces résul
tats font ressorti r que le modèle prenant en compte 
l'anisotropie est plus précis que les deux autres. La 
variance moyenne est plus élevé pour ce groupe trophi
que que pour le premier groupe étudié. Le rapport de 
l'écart-type moyen sur la moyenne ponctuelle aneint , 
pour Je cas le plus fa vorable, 0.7. 

Une seule cartographie est présentée . Elle est établie 
à partir du modèle pluridirectionnel qui est apparu 
comme le modèle le plus représen tatif de la structure. La 
cartographie fait apparaître des pics de biomasse d'es
pèces suspensivores sur les estrans ouest et du cenlre de 
la zone fchantillonnée, ainsi qu'une aire très localiSo!e au 
sud (Fig. 6). 

Discussion 

La problèmalique générale des études pluridiscipli
naires engagées sur le bassin ostréicole de Marennes
Oléron concerne la défin ition d'un niveau du stock con
chylicole (huîtres et moules) compatibles avec les capa
cités biotiques et trophiq ues de la baie (Héral el al. , 
1989). L'étude des peuplemen ts benthiques s'inscri t 
dans cette voie ct concerne plus particulièrement l'esti
mation du niveau de la compétition trophique entre les 
espèces cultivées (huîtres et moules) et les espèces non 
cultivées des peuplements benthiques. Ainsi l'échanti l
lonnage de ces peuplements ct la partition des espèces 
en groupes de même activité al imentaire ont permis 
d'apporler deUil types de réponse selon l'échelle géogru. 
phique considérée. A l'échelle du bassin, le stock des 
mollusques non cultivés ne représente que 15% (en 
biomasse vivante) du stock des moll usques cultivés 
(Sauriau, 1987) . Ccci laisserai t supposer une faible com
péti tion entre les stocks cult ivés ct non cultivés pour 
l'utilisation des ressources nutritives. En n: va nche, à 
l'échelle locale, en particulie r dans le centre de la baie, la 
répart ition géographique des stocks des mollusques sus
pensivores non cultivés serait susceptible de jouer un 
rôle significatif dans la déplétion de nourriture dispon
ible pour les espèces cult ivées (Sauriau el al ., 1989), ce 
que confirme Bacher (1991) par modélisation de la crois
sance des huîtres. 

La dispersion géographique des deux groups trophi
ques déposivores el suspe nsivores dans le bassin de 
Marennes-Olé ron illustrée par les cartographies de bio
masse (Figs 4, 6) concorde avec ce qui est généralement 
admis des facteurs qui influencent leurs réparti tions: les 
mangeurs de dépôts dominent dans les sédiments vasc:ux 
intert idOlux et/ou subtidaull (S:lnders, 1958; Wolff. 1973) 
et les filt re urs dans les sédiments sableux et les zones de 
transit (Wolff, 1973; Wildish et Pee r, 1983; Thouzeau et 
al. , 1991). Comparativement , la dispersion géographi
que des déposivores dans la baie semble plus homogène 
(zone inten idale de l'est et subtidale du nord) que ce lle 
des suspcnsivores . Comme déjà noté par Sauriau e t 
Bacher (1991), la plurispécificité du stock des suspensi
vores explique rai t une part de celle variabilité. En effet , 
les différents "pics'· de biomasse de suspensivores (Fig. 
6) correspondent à des populations spécifi ques mutuel
lement exclusives: Cerarloderma edule ( zone intert idalc 
sud, sud-ouest et nord-ouest), Crepîdula !ornica/a 
(centre), My/i!us edulis (est) et Solen margina /us (zone 
subtidale du nord-ouest). Dc même, les cultures otréi
coles si tuées sur la frange inférieure des zones interti 
dales de la baie ne sont pas sa ns infl uencer, par leur 
production de biodépOts (Sornin tf al., 1983, 1986), les 
peuplements benthiques intertidaux directements sous
jacents ou sous leur influence. la plurispécifici té des 
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déposi \'ores est illors favori sée ilUX: dépends des espèces 
suspcnsÎvores (Sauriau 1'1 al., 1989). 

Ainsi, de même que la dispersion géographique de~ 
groupes trophiques peut être expliquée par des facteurs 
abiotiques ou biotiques (Sanders, 1958: Hines et al .. 
1989; Thouzeau 1'/ al., (991), les caractéristiques de~ 
structures spatiales mises en évidence par le krigeage 
(propriétés des variogrammes: pépites. portée, aniso
tropie) semblent ê tre le résuhatde la combi naison de ces 
facteurs. Le demi.variogramme multidirectionnel du 

groupe des su spensivore~ fait apparaître deux directions 
privilégiéc~ no rd-sud et est·ouest qui Ont dc~ st ructure~ 
spatiales propres. Cela :.c traduit d 'une part par un 
éti rement du demi·variogramme dans la dirl.'ction nord
sud. d 'autre part I)ar des structures emhoitées. Ces deux 
caractéristi<lues SOn! il relier aux observ,nions rappelées 
précéde mment. L'axe principal de peupleme nt de ces 
populati(ln~ suit en effet la direction nord·sud . Le long 
de cel ax ... . la spécificité des peuplements se traduit par 
une structure à faib le échelle, don née par le demi·\"ario-
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gramme à courte portée (O.6 km). La deuxième Slruc· 
lure révélée par l'analyse (portée de 2 km) explique 
l'anisotropie de la structure spatiale. Pour le groupe des 
déposivores. si le modèle mult idirectionnel n'est fin ale
ment pas re ten u pour la carlOgraphie, des diffé rences de 
palier SOnt notées enlre les directions nord-sud et est
ouest (anisot ropie zonale liée 11 des variances de popu
lation différentes) . Si ron considère la carle des bio
masses (Fig, 4), on relève deux secteurs principa ux: 
nord du bassin et estran de ["est, dont les orien tations 
sont est, ouest et sud-est, nord-ouest respectivemelll . 
Pour celte deuxième zone, on pe ut remarquer qu 'elle 
coincide avec la taille de r estran. Ces indications inci
tent à penser qu'une étude de structure menée indépen
damment sur ces deux secteurs permett rait de mieux 
modéliser ces structures. 

L'estimation de la pépite dépend du modèle choisi. 
On a vu que la prise en compte de l'anisotropie condui t à 
une pépite plus fa ible pour le groupe des suspensivores. 
De manière générale. la pépite a un effet important sur 
la précision du krigeage, et sa détermination dépend de 
l'échelle spatiale de J'échanti llonnage. Le faible nombre 
de couples de points utilisés pour le calcul du demi· 
variogramme à des distances faibles ne permet pas, sans 
hypothèse supplémentaire, d'estimer convenablement 
la pépÎle. Ainsi, Armstrong el al. (1989) considèrent unc 
pé pite nulle dans rétude des stocks de mollusques sus
pensivores Spisilla ovalis près de l'île d' Yeu. Gros et 
Hamon (1989) trouvent une pépite représentant jusqu'à 
66% de la variance pour une population de mollusques 
suspensivores Cerasfoderma edu fe en baie de Saint
Brieuc. Dans l'estimation du stock du poisson Merllle· 
CÎus merlllcCÎus dans le gol fe de Gascogne, Petitgas et 
Pou lard (1989) utilisent différents demi-variogrammes , 
allant de la pépite pure à des pépites voisines de zé ro. 
Simard el (II. (1992) trouvent également des valeurs de la 
pépite variables en fonction des st rates géographiques. 
Cette variabili té de l'ordonnée à l'origine du demi-va rio
gramme correspond 11 un manque d'information su r la 
structure spatiale à faible échelle. En fait, le demi
variogramme expérimental calculé et modélisé ne per
met que d'approcher la struclure spatiale vraie à l'aide 
du protocole d'échantillonnage appliqué jn si/II. On 
re trouve l'importance de l'effet pépite dans !"i ncertitude 
des estimations ponctuelles (tableau 1). Quels que 
soient les modèles testés, la précision des cartes est (en 
moye nne) de l'ordre de 40% pour le groupe desdéposi
vores et de 70% pour le groupe des suspensivores. Il faut 
cependant nuancer ces résul tats, dans la mesure où 
l'imprécision reflète également l'hétérogénéité de la dis· 
tribution des échantillons (Jou rnel et Huijbregts, 1978). 
La réparti tion des points est ainsi très lâche dans le 
secteur nord-est de la zone échantillonnée (Fig. 1), où 
par ailleurs les biomasses restent fa ibles . Pour le groupe 
des déposivores par exemple , la précision est de l'o rdre 

de 20% sur l'estran est de la baie où les biomasses les 
plus importantes sont mesurées. 

Le choix d' une stratégie d'échantillonnage adéquate 
puis , dans l'analyse des structures, d 'un modèle perli· 
ne nt, demeure d'actualité autant pour les estimations de 
stocks que pour la précision des cartographies krigées . 
L'utilisation de la strati fication offre un bénéfice certain 
aussi bien pour une stratégie classique (Cochran , 1977), 
dans la mesure où la variance estimée varie selon les 
zones géographiques, que pour les techniques de géosta· 
tistique. Simard l'l al. (1992), Petitgas ct Pou lard (1989) 
sont amenés 11 découpe r leur zone d'é tude en strates 
géographiques, pour lesq uelles des structures spatiales 
propres sont mises en évidence. La considérat ion d'un 
modèle unique rend alors moins bien compte des stru c· 
tures, ce qui entraine une estimation globale moins 
précise. Dans la prése nte étude , la dis tinction entre les 
deux groupes trophiques principaux s'apparente égaie
ment à une strati fication. Les structures spatiales sont 
clairement diffé rentes et l'on pe ut s'auendre à une ca r· 
tographie plus précise des secteurs de fo rte biomasse en 
prenant en compte les diffé rences de structure de cha· 
que groupe trophique. Des localisations propres à cc r· 
taines espèces sont cependant notées pour le groupe des 
suspensivores. Le regroupement de ces espèces au sei n 
d'un même groupe, s' il a un sens biologique et physiolo
gique, risque donc d'occulter les caractéristiques struc
tu relles propres 11 ces espèces. C'est sans doute une voie 
d'interprétation des structures embaitées aussi bien que 
de l'anisotropie mises en évidence . La st ratification a 
posteriori des données d 'échantillon nage en groupes tro
phiques ne permet donc que d'obtenir une image pa r
tielle des st ructures spatiales multiples. Il est également 
vraisemblable qu'une régionalisation du demi ·vario
gramme (Petitgas et Po ulard, 1989), condu irait à un e 
meilleure description des structures. D'une part , elle 
permettrait de mieux prendre en compte les peuple
ments spécifiq ues mentionnés précédemment. D'aut re 
part , ainsi que ces auteu rs r on souligné, la stratification 
en fo nction des niveaux de biomasse permet de fil trer les 
tendances spatiales, dans la mesure où moyennes e t 
variances d'estimation classiques sont liées. La strat ifi
cation géographique peut donc se donner pour objectif 
d'identifier des secteurs au sein desquels la variance 
d'estimation est homogène, ce qui conduirai 11 s'affran
chir de la transfonnation logarithmique utilisée dans 
l'étude. 

Le choix d'un modèle est dicté en partie par r estima
tion des paramètres du modèle de demi-va riogramme 
expé rimental. On a vu que l'ut ilisation des fonctions 
aléatoires intrinsèques apportait peu d'i nfo rmations, 
dans la mesure où l'ordre était égal 11 O. Localement, la 
variabil ité spatiale peut être représentée par un proces
sus quasi-stationnaire, dont les caractéristiques son t 
décrites par le demi-variogramme expéri mental. Dans 
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noIre ~Iude.le choix d'un modèle a consisté 11 comparer 
les précisions moyennes des estimations ponctuelles . 
Les écarts cntre les résulta ts des modèles sont surtout 
notables pour le groupe des suspensivores. Le modèle 
d"anisotropie permet de réduire dans ce cas la variance 
moye nne d 'estimation de 10% . 

L'étude structurale amène à poser la question de la 
stabilité temporelle des estimations d'abondance , dc:s 
structures spatiales et des canographies obtenues. Par 
exemple , Dôrges et al. (1986) montrent , sur un site 
intert idal, que les biomasses du zoobc Olhos peuvent 
varier d"un facteur 10 sur quelques années d'intervalle. 
Cette variabil ité spatio-te mporelle des peuplements 
dépend pour panic des flu ctuations hrdroclimatiques 
saisonnières et/ou interannuellcs (Princz el al. , 1983 ; 
Gros et Hamon , 1989: Thouzeau. 1991) ainsi que de la 
réussite ou de l'échec du recrutcment (Bachelet, 1990; 
Lefèvre, 1990; Thouzeau , 1991) . Ai nsi le couplage entre 
les contrai ntes physiques (hydrodynamisme, strati fica
tion verticale, type sédimentaire) ct les caractéristiques 
biologiques des espèces (date et durée de la ponte, 
flottabili té et comportement actif ou passif des larves, 
durée de la phase pélagique) détermine si un estuaire 
ou une baie retient ou exporte ses populations. Salo
mon (1990), en ut ilisant un modèle de circula tion des 
masses d 'eau , montre que certaines populations sont 
dispersées , transportées ou confinées en fonction dc 
l'existence de zones dispe rs ives, advecth'cs ou tourbil
lonnaires. Lagadeuc et al. (1990) observent que Ics 
exportations de larves de Pec/il/aria korelli hors de l'es
tuaire de la Seine (France) , du fai t de conditions météor
ologiques défavorables, sont compensées par des pontes 
échelonnées qui garantissent à celle population de rester 
localisée dans des secteurs à I" hydrodynamisme généra
lement fa ible dominé par des courants de densité. li peut 
alors exister des nUK géniques entre populations locali
sées comme montré par Epifano e/ al. (1989) pour des 
populatio ns de Callillccte.s sapiduJ localisées dans des 
baies de la cÔte atlantique des U.S.A . 

Dans le bassin de Marennes-Oléron , la circulat ion des 
masses d'eau a été décrite à plusieurs reprises (Bacher, 
1989). E lle montre une nette orientation des courants 
résiduels dans le sens no rd-sud , accompagnés de zones 
tourbillonnaires au nord dc la zone échantillonnée . Les 
temps de résidence des masses d'eau sont ainsi inférieu rs 
à 8 jours en mO)'enne (Bacher, données non publiées.) . 
Le mélange encre les masses d'eau n'est cependant pas 
négligeable , du fai t de I"excursion de marée (de l'ordre 
de 3 km) entrainant une forte dispersion qui se traduit 
par une variabilité du temps de résidence du même ordre 
que le temps moyen. En conséquence el bien qu'une 
comparaison directe entre temps de résidence des 
masses d 'eau et durée de vie méroplanclonique doi \'e 
rester prudente (Lefèvre , 1990), seule une faible partie 
des larves émises dans le bassin serai t susceptible d'y 
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demeurer. Il n'est alors pas possible de préciser si ce lle 
fraction permet te maintien d'une année à l'autre des 
peuplements, de leurs structures spatiales et de leurs 
compositions trophiques . De même , les fo rtes simili
tudes de composition fauni stique de l'ensemble des 
peulplements des pertuis charentais, comme noté par 
Faure (1 969) pour la zone intert idale , laisseraient sup
pose r l'existence d'apports de larves allochtones à la 
baie de Marennes-Oléron. 

En raison de ces multiples sources de variabilité tem
porelle e t spatiale conce rnant les condit ions e nviron
ments. un nouvea u plan d 'échantillonnage du :z:ooben
thos sera proposé en 1993. Une cartographie des 
groupes suspensivorcs et déposivores sera réalisée à 
celle uccasion el comparée aux cartes de 1984 , permet
tant de nOter une possible modification des structures 
spatiales et des peuplements locaux , dont le rOle dans la 
compétit ion local avec les espèces cultivées abordé . 

Conclusion 

Les modèles de krigeage ut ilisés dans la cartographie des 
peuplements benthiques du bassin de Marennes-O léron 
ont conduit à mellre en évidence des structures spati ales 
à une échelle de 2 à 5 km scion les modèles et les groupes 
trophiq ues. Ces structures se caractérisent notamment 
par des di rections pri vilégiées de peuplemen ts suspensi
vo res à une échelle spat iale de rorde de 2 km , une 
isotropie pour le groupe des déposivores à une échelle 
de 5 km e t une variabil ité locale (effet pépite) important 
dans les deux cas. 

Les informat ions apportées pa r l'anisotropie des 
structures, les diffé rentes échelles emboitées et les 
di ffé rences de structure entre les gro upes trophiques 
conduisent à prOposer une nou"elle stratification pour 
de futures cartographies el estimations des stocks . Trois 
strates géographiques se dégagent : la zone no rd subli
dale , la mne inten idale de I"est et l'ensemble de la zone 
centrale nord ct sud. La stratégie d 'échantillonnage 
intra-strate doit alors dépendre de l'objectif recherché. 
De fai t , l'élUde des structures spatiales est op timale 
lorsq ue les échantillons sont répartis régulièrement et le 
krigeage qui rend compte de les structures complexes 
fo urnit al ors des estim ateurs globaux précis. Ainsi. un 
échantillonnage systématique pou r l'ensemble de s trois 
strates serait préconisé. De plus, il serait nécessaire de 
disposer pour la strate centrale nord-sud d'un maillage 
dont la taille de maille ho rizontale (est en o uest) serait 
divisée pnr deux . Ceci pennettrait de tenir compte de 
l'anisotropie géométrique observée en particulie r chez 
les espèces suspensivores de ce secteur de la baie. 
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