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1 - INTRODUCTION 

Des déclins  précipités  ou des accroissements  drastiques de populations ont 
été observés dans la plupart des pêcheries  pélagiques  mondiales,  fussent-elles 
importantes  ou  bien de petites  tailles. Cette instabilité apparaît comme étant 
liée aux  fluctuations  du  recrutement.  Des  variations  importantes des 
recrutements  sont le résultat  d’une  exploitation  trop  intense des adultes 
conduisant à la déplétion  du  stock  et/ou de taux de mortalités des premiers 
stades qui sont  reconnus comme étant particulièrement  sensibles  aux 
fluctuations environnementales  (Lasker  1975,  Lasker  1985, Smith 1985, 
Berverton 1990). Cependant  les  mécanismes  généraux de la régulation  des 
populations  sont  peut-être  aussi  parfois dus à des événements  intervenants  lors 
de la croissance  des juvéniles (Peterman et al. 1988), la prédation peut, par 
exemple, jouer un rôle prépondérant  pour le recrutement  (Sissenwine 1984). 
Les facteurs  responsables  sont  donc  multiples et la nature des relations. 
environnement-dynamique  des  populations  indéfinie. 

Des  séries  temporelles  environnementales et écologiques  sont  maintenant 
disponibles  dans la plupart  des  écosystèmes depuis plusieurs  décennies. Si des 
relations existent entre les  fluctuations  environnementales et la dynamique  des 
populations il est bon  de  se  questionner sur nos  capacités à pouvoir  en 
identifier la nature.  L’analyse  des  relations  entre  deux  ou  plusieurs  variables  a, 
la plupart  du  temps, été conduite  en  utilisant des méthodes  statistiques dans le 
domaine  linéaire  (Tyler  1992)  ou  en utilisant des transformations  a  priori des 
variables, comme par  exemple des transformations  logarithmiques  (Parrish  and 
MacCall 1978). Cependant  des  données  éparpillées qui ne  révèlent  pas  de 
relations  linéaires  ne  signifient  pas  obligatoirement  l’absence  de liens forts 
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(ICareiva 1990). L’existence de non-linéarités est familikre  aux  Ccologistes. 
Cependant  les  méthodes statistiques rigoureuses  permettant de les traiter sont 
par contre  relativement  nouvelles (Hastie and Tibshirani  1990). Aussi les 
méthodes  statistiques  récemment dt5veloppées fournissent des outils 
partieulibrement utiles pour  explorer les relations  pouvant  exister entre 
différents jeux de  données  (Breiman  and  Friedman,  1985,  Buja et al. 1989, 
Hastie  and  Tibshirani 1990, Gifi 1990). L’application de ces  techniques 
d’analyse  est  envisagee  ici  en  prenant  l’exemple de l’abondance  des larves 
d’anchois  de  Californie et ses  relations  avec les fluctuations  de l’upwelling et 
de la biomasse  parentale. 

L’abondance  moyenne  annuelle de l’anchois  du nord Californien  anchovy 
(Engraulis rnordax ) a  kté  calculée dans la principale  zone  de  reproduction 
(32”N-39”N9 117.5°W-1190W)  en  moyennant  les  diverses stations 
d’6chantillsnnage r&dliskes entre 1951 et 1990 (cf  Cury et al. 1995). En 
combinant  les  données de pkhe, les résultats  des  campagnes  de tklCdCtection 
ainsi que  les  estimations  faites  sur les campagnes  de  production d’oeufs 
(Methot  1989), Jacobson and Lo (1991)  ont  produit  des  estimations de la 
biomasse  totale  d’anchois qui sont utilisées dans notre  analyse.  Une  estimation 
de l’intensit6 de l’upevelling  est donnie par la composante  du  large  du  transport 
d’Ekman (Bakun 1973). Cet  indice  d’upwelling  traduit la variabilité des 
principales  caractéristiques de l’upwelling:  la  derive  vers le large, 
l’enkchissement c6tier dil k des  apports  en  nutriments  d’origine  profonde et la 
turbulence  de la couche  superficielle par le vent. Les valeurs  de  cet indice 
d’upwelling sont calculées dans la zone de reproduction. 

Les  connaissances  actuelles des liens pouvmt exister  entre le nombre de 
larves  d’anchois, la biomasse totale d’anchois et les conditions 
environnementales  ne  sont  pas  suffisantes pour d&finir a priori de relations 
théoriques.  Cependant il est int&ressant  d’explorer les formes  empiriques  que 
peuvent  avoir  de  telles  fonctions à l’aide de méthodes  statistiques.  Des 
algorithmes itératifs ont éte recemment  d6veloppés qui généralisent les 
regressions  multiples linCaires aux modèles  additifs  généralisés  (Hastie and 
Tibshirani 1990). Ces methodes  permettent  d’explorer  la  forme des relations 
entre la variable  prédictrice (le recrutement) et un  ensemble  de  variables 
explicatives  (l’intensité de l’upwelling et la biomasse  totale  d’anchois) sans 
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faire d’a priori sur la forme des transformées si ce n’est sur les critères de 
lissage.  L‘identification  empirique et objective de relations dans le  domaine non 
linéaire est ainsi rendu  possible.  Dans le principe  ces  techniques  sont simples. 
Le modèle linéaire multivarié  pour une variable  prédictrice Y en fonction de p 
variables explicatives Xi ’ où i=l, ..., p, et pour  n  observations, où j=1, ..., n,i est 

donné  par la formule classique: 
D 

P 
S ( Y ( j ) ) =   x b i T i ( X i ( j ) +   w ( j )  

i = l  

Le modèle de régression  non-linéaire  (modèle  additif  généralisé est donné 
par: 

P 

i = l  
où les fonctions S(Y) et Ti(X) sont inconnues et doivent être estimées de 

façon  non-paramétrique à partir  des  données.  Plusieurs  algorithmes existent qui 
font différentes  hypothèses  concernant le critère  d’optimisation et la façon  de 
calculer les lissages, citons parmi les plus utilisés: alternating conditional 
expectations (ACE) (Breiman  and  Friedman  1985);  additivity  and  variance 
stabilization (AVAS) (Tibshirani 1988) and  generalized  additive  interactive 
modelling (GAIM) (Hastie  and  Tibshirani  1990).  L’approche  du  problème est 
commune à chacun des algorithmes itératifs où à chaque itération, et étant 
donné  les estimations S ( )  et de  Ti() , i=k (où i, k est égal à 1 à p), le résidu 

partiel 
D 

[=1’ 
est calculé, et la transformation  TkO est calculée comme l’espérance 

conditionnée  du  résidu  partiel  sachant  Xk . Cette  espérance  conditionnée est 
estimée à partir des données  en utilisant des  lisseurs. Comme les bi sont 

simplement des facteurs d’échelle, ACE and AVAS introduisent  ces  bi dans la 
fonction  Ti() , alors que GAIM estime les bi afin de calculer des tests de 

calculs  de  variance sur les paramètres. Les algorithmes  convergent  vers  des 
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solutions  optimales Ctant donne le critère  retenu  (comme le coefficient  de 
corrélation maximum entre la variable B pr6dire et les variables  prédictrices 
dans le cas de ACE).  Chacun  de  ces  algorithmes  poss2dent ses propres 
méthodes de lissage et ses propres  critères  de  convergence. 111 y a un  véritable 
compromis  entre biais et variance  qui  peut-&tre  gouverne en ajustant les 
paambtres de lissage. Une faible valeur  du  paramètre de lissage produit  un 
ajustement  presque parfait mais fortement biaise. Inversement une forte  valeur 
du  paramètre  de lissage produit  un  ajustement  très lisse qui est non  biaisé  mais 
qui possède une forte variance. 

Ainsi  les resultats d’un  ou  de  l’autre  des  algorithmes doivent etre considérCs 
avec  precaution. Comme avec  l’utilisation de toute methode statistique, 
l’inteqr6tation doit tenir  compte  des  biais  potentiels lit% L l’utilisation  des 
techniques.  Une f a p n  de proc6der est d’utiliser différentes techniques  sur un 
même jeu de données  afin  de  tester la robustesse des résultats. Lorsque  chacun 
des  algorithmes produit des résultats  similaires on peut alors accorder plus de 
poids aux  analyses. Ce qui n’emp6che  bien  evidemment  pas de valider  les 
r6sultats  obtenus B l’aide d’une  connaissance  écologique fine et th6orique. 

1. 

La relation entre le nombre de larves,  l’intensité de l’upwelling et la biomasse 
parentale  d‘anchois  mesures entre 1951 et 1998 est explor6 B l’aide de ACE, 
AVAS et GAIM. Les trmsfomCes correspondant i% la variable  pr6dictrice  (le 
nombre de laves) et les variables  explicatives (upwelling et biomasse r- 

parentale) figurent respectivement sur les figures 1A et  lB/C. ). Elles 
permettent  d’expliquer 84% de  la  variabilit6  inter-annuelle  tandis C~.I’LUE 
analyse en terme de régression linéaire classique ne  permet d’expliquer  que 
37% de cette variance et rejette  l’effet  de  l’environnement. La transformée  du 
nombre de larves (A) indique  qu’une  transformation  logarithmique  est 
souhaitable, celle de l‘indice  d’upwelling (B) qu’une  relation  en forme de dame 
relie le nombre de larves et l’upwelling,  celle de la biomasse parentale (C)  que 
le nombre de larves  s‘accroi”t  avec  la  biomasse  parentale  jusqu’ii une valeur  de 
0.5 millions de tonnes pour  être  indépendant  pour des valeurs plus 6levCes. 

Des  résultats similaires sont produits  avec  l’algorithme AVAS (figures non 
presentées).  Des  transformations  empiriques optimales sont obtenues  avec 
GAM en utilisant le log du  nombre  de  larves (GAM ne permet  pas  de 
transformer les Y). Le coefficient  de  corrélation est égal i% 74%. Les 
transformations de la biomasse  d’anchois  sont  proches de celles obtenues 

1- 
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Figure 1 : Relation entre le nombre de larves  avec  l'intensité  de  l'upwelling et 
la biomasse d'anchois entre  1951 et 1990 dans le courant  de Californie (Cury et 
al. 1995). 
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Figure 2 : Lissage, intervalle de confiance et résidus  partiels  pour les valeurs 
d'indices d'upwelling et  de la biomasse  totale  d'anchois obtenus à l'aide de 
l'algorithme. GAIM (tiré de Cury et al.  1995). 
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On se  reportera ii Cury et al. 1995 pour une interprktation  Ccologique de ces 
rCsultats qui sugg5rent  que le  nombre de  larves  d’anchois  a  une  relation  en 
forme de  dôme  avec  l’upwelling et  une relation  asymptotique  avec la biomasse 
parentale. Ces rksultats  confirment que l’upwelling  peut  avoir  tantôt  un effet 
positif  ou  nCgatif sur le recrutement,  selon son intensiti (Parrish et al. 1981; 
Lasker  1975;  Peterman  and  Bradford 1987; Wroblewslu  and  Wichman 1987, 
Cushing 1990). Les effets  densito-dépendants  peuvent être m i s  en  Cvidence,  par 
exemple  des  effets  seuils  (Mendelssohn and Cury 1987;  CLWY et Roy,  1989). 

De nouvelles mCthodes statistiques permettent  l’exploration  de relations 
non-linkaires  pouvant  exister entre les fluctuations  environnementales et les 
réponses  des  populations. En Ccologie  ces  nouveaux outils (Efron and 
Tibshirani  1991)  prodiguent  de  nouveaux  regards sur les données et 
renouvellent nos visions  en  dynamique  des  populations  (Mendelssohn and 
Cury 1987; Cury and Roy 1989, 1991). Cependant la détection d’effets 
environnementaux non linéaires en dynamique  des  populations se heurtent i 
diffkrentes  limitations: 

(1)  Plusieurs dieennies de donnCes sont  necessaires et sont souvent à 
considerer i une Cchelle de temps annuelle, ne permettant ainsi que le 
traitement de quelques  points. Ceci est une  limitation  certaine  notamment pour 
explorer  d’Cventuelles  relations  non  linéaires qui recquièrent  toujours plus de 
donnies qu’une  exploration  dans le  domaine linCaire. 

(2) La rCcolte de donnees environnementales et Ccolsgiques au niveau  d’un 
Ceosyst2me durant  plusieurs  décennies est laborieuse et pknible.  Obtenir des 
financements  sur le long  terme est toujours dklicat. 

(3) L’homogBnCitC des  series  temporelles  sur  une  longue pCriode est souvent 
remise en cause: des changements qualitatifs et  quantitatifs  affectent leur 
qualitk. 

(4) L’absence  d’une  profonde  comprehension  des  mécanismes causaux 
entraîne  un  choix  empirique de variables;  ce  choix  peut  ou  ne  peut  pas être 
judicieux en  terme de dynamique des populations. 

(5) Des corrélations entre la vxiabbilitC climatique et les rCponses des 
populations  seront  plutôt faibles qu’6levCes,  rendant  toute  généralisation 
difficile à Ctablir. 
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Ainsi, des précautions  doivent  obligatoirement être prises et il faut modérer 
tout optimisme lorsque l'on explore les non  linéarités  en  dynamique  des 
populations. 
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