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INTRODUCTION

L'océan tropical se caractérise, par rapport aux cones tempérées
ot froides, par une couche de surface écologiquement voisine du climax,
se maintenant & un niveau constamment faible en sels nutritifs et en
bionmasse, et dans lequel les variations temporelles des divers éléments
sont de faible amplitude, et peu décalées les unes par rapport aux autres
(voir par exemple TRANTER, 1971, 1973).

Font exoception & ce schéma les zones constituant des sources
de fertilisation. Celles-ci se caractérisent au contraire par des valeurs
de production élevées, et généralement par des fluctuations saisonnidres
marquées. Deux types de régions répondent & ce cas : les régions de remontée
d'eau, ot les régions odtidres recevant le produit du dralnage du continent
par 1l'eau de ruisscellement. Notre étude se rapporte 4 ce dernier type. la
région néritique vordant la o8te nord-ouest de Madagascar nous apparalt
oomme un secteur i influence c8tidre prédominante. Nous avons tenté 4d'y
déorire les modalités et lea rythmes de l'eutrophisation en suivant les
variations qualitatives et quantitatives du Zocplanoton.

Ce travail a'intdgre dans le programme de recherche du Centre
0.R.S.T.0.M. de Nosy Be, de 1962 & 1972. Les résultats ont été publids
en partie ; nous les reprenons ici dans leur ensemble et sous une forme

*

Le zooplancton tropical est, aujourd’hui encore, surtout connu
sous son aspect systématique et zoogdographique, en grande partie grfice
aux expéditions qui, depuis un sidcle, ont sillonné les océans. Des études
intégrées récentes, telles que l'Expédition Internationale de 1'Océan Indien
(1962-1963), et actuellement 1'étude des grands upwellings africains,
s'attachent A déorire des phénomines se produisant essentiellement au large.
Le milieu néritique tropical reste trés mal connu,

Le premier cycle annuel complet d'observations zooplanctoniques
en milieu néritique tropical date de 1'Expédition de la Grande Barriere
d'Australie (juillet 1928 - juillet 1929). Divers groupes zoologiques



ont dté dtudids sépardment, et nous mentionnerons les contributions de
RUSSELL et COLMAN (1934, 1935) sur les caractéristiques géndrales du peuplement
planctonique et ses variations suisonnidres.

Dans la région de Singapour, THAM AH KOW (1953) denne un "ealendrier
planctonique”. Puis WICKSTEAD (1958, 1961, 1968) publie une deseriptien
approfondie des variations salsonnidres d'abondance de nembreux taxons j
la période déerite va de juin 1955 A aollt 1956. Le mfme auteur étudie ensuite
un eyole annuel (mars 1960 = avril 1961) dans les eaux de Zanzibar, mais
peu de réoultats se trouvent actuellement publids (WICKSTEAD, 1963 a et b,
1968). Mentionnons enfin, pour 1'Ocdan Indien, les nombroux auteurs ayant
travailld sur la o8te de 1'Inde : GANAPATI (1954 A 1958), GEORGE ( 1952 &
1958), NAIR (1943 & 1954), PRASAD (1954 A 1967), et d'autres que nous
oiterons au eours de cet exposd.

Sur la oBte ouest-africaine, des observations écologigues et
dea cycles annuels sont réalisés par BAINBRIDGE (1960, 1964) en Sierra=Ldone
et au Nigéria, SHGUIN (1966, 1970 en CBte d'Ivoire ot au Sénégal, BINET,
DESSIER ?1969 b 1972) su Cengo ot en C8te d'Ivoire.

. Le mooplancton du golfe de Carimce (Vénézuéla) est dtudid par
LEGARE (1961) et par ZOPPI (1961), malheureusement sur une péricde de quelques
mois seulement (mai b novembre 1960) ; SIMPSON et GRIFPITHS (1971) donnent
par la suite des indications sur les variations saisonnidres de biomasse
gooplanotonique entre aolit 1959 et aolit 1961,

Clest dans le Pacifique que nous trouvons le moins de renseignements
oonoernant le gooplancton néritique tropical. Les travaux de FORSBHRGH
(1963, 1969) sur le Golfe de Panama ne portent que sur le phytoplanoton
ot sur la biomasse gooplanotonique.

A oes travaux relativement extensifs, s'ajoutent des observations
dispersées se rapportant au plateau oontinental et au voisinage des iles,
dans 1'Atlantique tropiocal et l1'Indopacifique. Hlles entrent généralement
dans le oadre d'études systématiques, et mettent en évidence la apéoifioité
de la faune néritique.

Le travail que nous présentons iel est une tentative de synthdse,
portant sur neuf ans (mars 1963 = avril 1972) d'observation du zooplanoten
dans la région de Nosy Be (oBte nordecuest de Madagascar). La région étudide
présente de nombreuses analogies avec les oBtes de 1l'Inde, 1'Indonéaie
ot la Grande Barridre, mais aussi des différenoces notables.

Nous nous somms efforoé de dresser un tableau quantitatif des
variations planotoniques, résultat des propridtés biologiques des populations
ot des variations du milieu. A cette fin, nous avons été amené i mettre
au point certaines méthodes de saisie et de traitement des donndes, et &
en déterminer la sdourité. Ce travall méthodologique, trds pragmatique
4 l'origine, nous a ocontraint A aborder de fagon approfondie la question
de 1'hétérogénéité des rdpartitions planctoniques : l'dtude statistique
de l'inecertitude d'échantillonnage oonduit inexorablement & l'détude fonda-
mentale de la "miorodistribution" des organiames,
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Cette "microdistribution" (%) a été &tudide d'un point de vue
phénoménologique et d'un point de vue statistique. Le point de vue phénoméno=
logique est celui dans lequel on tente de cartographier les répartitions A
petite dohelle, et de leur trouver une signification. Le milieu 4£tant mouvant,
ces miororépartitions ne sont pas stables ; néanmoins, il est possible d'y
découvrir des caractdres statistiques stableas. L'étude statistique est lide
b des considérations sur la variabilité des répartitions au sein d'un liquide
en état de perpétuel brassage turbulent. On essaiera d'assigner’ & la variabi-
1ité un seuil, au deld duquel on affirmera l'existence d'un "phénoméne", et
en degk duquel le milieu sera considéré comme isotrope, c'est h dire dépourvu
de gradient signifisnt (tout au moins, de gradient stable).

Ainsi, nous passons d'une description 4 1l'échelle "géographique"
et & 1'échelle "annuelle", A une description 4 plus petite échelle spatio-tem=
porelle (répartitions h 1'échelle d'une petite surface marine ; variations
circadiennes etc.), puis & une description seulement statistique de la
dispersion des organismes, & l'échelle ol n'apparalt plus que l'effet du
brassage turbulent.

*

La Premidre Partie de ce mémoire est une description rapide de
1l'environnement abiotique et biotique du zooplancton de la région étudide.

La Deuxidme Partie est un exposé critique de la méthodologie adoptée
dans notre étude quantitative du peuplement zooplanctonique. Toutefois, la
Justification mathématique de certaines techniques de traitement des données
est reportée & la Quatridme Partie.

La Troisidme Partie est consacrée & la description des peuplements
rencontrés, et de leurs variations dans l'espace et dans le temps. Nous nous
référons & deux échelles principales d'observation : celle des variations
géographiques et saisonnidres d'une part ; celle des variations circadiennes,
et de la microrépartition horizontale et verticale & l'intérieur d'une baie
de 800 km?, d'autre part.

La Quatritme Partie a trait essentiellement & 1'étude statistique
de la dispersion du zooplancton & trds petite échelle. Cette étude aboutit &
une nouvelle définition de la surdispersion, ainsi qu'id une méthode d'évaluation
des quantités planctoniques sur une surface marine délimitée. Nous y adjoignons
le compte-rendu de l'état actuel d'avancement d'une série d'analyses faotorielles.

*

(*) Nous abhandonnerons désqrmais ce terme, pour adopter ceux de "microrépar-
tition" ou de "dispersion" suivant l'aspect envisagé : voir Quatridme Partie,

§ 1.



Y

Je tiens 2 exprimer ma gratitude, en premier lieu envers le
Professeur PERES, Membre de 1'Institut, Directeur de la Station Marine d'kndoume
et Président de 1'U.E.R. des Sciences de la ler de Marseille - Luminy,
qui m'a guidé dans le choix du sujet de recherches et la fagon de 1l'aborder,
puis a suivi pas A pas mes travaux en me prodiguant conseils et critiques.
Je le remercie d'avoir bien voulu présider ce jury.

Je remercie également, pour avoir pris connaissance de ce travail
et pour 8tre venus ici le juger Madame LAURENT, Professeur 4 la Faculté des
Sciences de Pau, Directeur du Département de Mathématiques, antérieurement
Professeur & la Faculté des Sciences de Tananarive et qui m'a alors fréquemment
conseillé dans mon utilisation de la Statistique ; Monsieur BOURDILLON, Professeur
& 1'U.E.R. des Sciences de la Mer de Marseille - Luminy, Directeur du Labora-
toire d'Hydrobiologie marine ; Monsieur BOUGIS, Professeur A 1l'Université
de Paris VI et & 1'Institut Océanographique, Directeur de la Station Zoologique
de Villefranche sur Mer.

Jtexprime ma reconnaissance envers la Direction Générale de 1'0.R.
5.T.0.M., envers le Professeur MILLOT, Directeur de l'Institut de Recherche
Scientifique de Hadagascar & 1l'époque de ma premidre affectatinn & Nosy Be,
et envers 195 Directeurs successifs du Centre 0.R.3.7.0.il, de Nosy Be,
Messieurs MENACHE, ANGOT et CROSNIER, pour les facilités qu'ils ont mises
4 ma disposition ; envers le Professeur MONOD, Membre de 1'Institu*, Directeur
du Laboratoire des PRches Outre Mer du lluseum, et le Professeur BOUGLS,
Directeur de la Station Zoologique de Villefranche, pour l'accueil qu'ils
m'ont fait dans leurs laboratoires respectif's lors de mes séjours en France.

Ma gratitude s'adresse encore sans réserve au personnel marin et
technique du Centre 0.K.3.T.0.M. de Nosy Be. Je citerail fout particulidrement
le Commandant Lk BaiS, Conmandant de 1' "Ambariaka" pnis du "Vauban" ; le
Commandant FURIC, Commandant en Second puls Commandant du "Vauban"

Monsi-ur DJAOSOLU, Second puils Commandant de 1' "Ambariaka", ainsi que les
équipages des deux navires ; Messiours MICHON, Ingénieur des Eaux et For8ts,
MOULA FIDALY, Technicien en Océanographie Biologique, ainsi que tous les
collaborateurs techniques affectés aux lahoratoires d'Océanographie Physique

et de I'lanctologie du Centre 0.R.S.T.0.M, de Nosy Be. Toute la partie matérielle
du travail exposé dans les pages qui suivent a été conditionnée par le travail,
la compétence et le dévouement de ces collaberateurs, appliqués 4 des tBches
souvent pénibles et fastidieuses exdcutées parfois pour un salaire de misére.

J'ai enfin une dette de reconnaissance envers mes colldgues
Chercheurs, Ucéanograpnes biologistes, physiciens et géologues de 1'équipe,
actuellement disperade, du Centre O.R.3.T.0.i. de Nosy Be, et dont Je citerai
et utiliserai les travaux au long de cet exposé. J'ai en effet essayé de
faire du présent mémoire un exposé de synthdse, en tentant de coordonner les
nombreuses observations et conclusions d'analyses disponibles suivant un
systime explicatif.



Or ocette synthdase n'a 4t possible que grfce aux travaux des chercheurs
venus étudier, dans la mbme rdgion, les divers aspects de 1'océanographie
locale.

La plus grande partie des recherches rdalisées & Nosy Be depuis
1962 ont ét4 ocongues ot mendes dans un esprit de concertation, de plus en
plus poussé h mesure que les années passalent, et que les résultats partiels
se faisaient jour. Aujourd'hui, les résultats de ces travaux me permettent
d'interpréter les phénoménes nombreux et enchevdtrés observés dans le
oomportement du gooplanoton - ce qui démontrerait, s'il en était besoin,
une fois de plus,le caractdre de disoipline d'équipe de 1'Océanographie.

Je remercie, enfin, mon colldgue F. IBANEZ pour l'aide apportée
dans le traitement informatique des données, ainsi que Messieurs BERRIT
et SOURNIA, qui ont lu et oritiqué certaines parties de ce mémoire,



Premiére partie:

Description de |‘environnement physicochimique et biologique.

La zone dtudiée se situe (cartes des figures 1 et 2)

- de la latitude des %les Mitsio (129255' S) & celle de Nosy
Iranja (13935' 8) ,

. = de l'isobathe 5 m le long de la oBte, & une distance d'une

dizaine de milles au deld du talus continental.

L'étude du "proche large" est complétééipar l'examen d'une station
fixe située & environ 30 milles du talus (station 13 ¢ 13816' S } 47925' E ;
fond 2800 m).

La c8te nord-ouest de Madagascar se trouve entaillée par une
série de baies de faible profondeur, recevant de nombreuses rividres de
faible ou moyenne importance, et largement ouvertes sur un plateau continental
pouvant atteindre une trentaine de milles de large. Ce dernier a'interrompt
le long d'une ligne nord~est - sud-ouest, et tombe trds vite sur des fonds
de 1000 et 2000 m appartenant au Canal de Mozambique. Un alignement de hauts-
fonds relie l'archipel des Comores au nord de Madagascar ; parmi ceux-ci le
banc du Leven (arpelé "banc du Castor" dans sa partie méridionale), le plus
proche de Madagascar, est relié au plateau continental malgache & la latitude
des %les Mitsio par une crfte transversale, d'une profondeur maximale de 680 m,

la région choisie pour notre étude est l'objet, principalement
depuis 1962, d'une étude intensive menée par 1l'équipe du Centre 0.R.S.T.0.M.
de Nosy Be, étude recouvrant les divers aspects de l'environnement physico-
chimique et du peuplement biologique. Une partie des observations réalisdes
au cours de ces dix dernidres années est encore en cours de dépouillement.
Néanmoins, les travaux publiés permettent d'ores et déja une description
d'ensemble relativement détaillée. Ainsi :

- La topographie bathymétrique et la sédimentologie ont été
décrites par GUILCHER %19565, BATTISTINI 21959. 19655, DANIEL, DUFONT et

JOUANNIC (1971, 1972, sous presse).



50

48
I

'A;:lbre

Cop d

P
o,
]
™
\ 3 —
\,.) @8
S M =
8 M&u
v 9
T3
g )
&
,
2
o
i
8
o

459E

Cap St._André

| 1

15

Figure 1 - Situation gdographique de la zone étudiée (nord de Madagascar)

et position des stations 13 et 15«.



- Le climat et le rdgime dro1o ique par MENACHE (1957, 1948),
ANGOT et GERARD (1963, 1965 & et b, 1966), GERARD (1964), ANGOT (1965 a,
1968), FRONTIER (1966 ¢, 1970a, SOURNIA (1968 a), DONGUY et PITON (1969),
PITON et MAGNIER (1971), MAGNIER et PITON (1972, 1973), PITON, MAGNIER et
CITEAU (1973).

~ La répartition spatiale et le cycle annuel des sels nutritifs

et des matidres organiques dissoutes par SOURNIA (1965 b), PITON et MAGNIER
(1972), MAGNIER et PITON (1972).
- Le phytoplancton et la productivité primaire planctonigue par
ANGOT (1964 a et b, 1965 b, 1968), ANGOT et GERARD (1966), SOURNIA (1965 a,
1967, 1968 a et b, 1970, 1972), SOURNIA et CITEAU (1972), PITON et MAGNIER (1972).
- La microphytobenthos et la productivité primaire benthique
par PLANTE et PLANTE~CUNY (1971), PLANTE-CUNY (1973).
- Le zooplancton par FRUNTIER (1963a,1966 c, 1970&,1973d—f),FURNESTIN
et RADIGUET (1964), BINKT et DESSIER (1968), FENAUX (1969), LE RESTE (1969,
1970 a, 1971, 19T%a,b),BHAUD (1969 a et b, 1972 a et b), PETIT (1973b).
- Le zoobenthos par CRUSNIER (1965), Mireille PICHON (1964),

Michel PICHON (1966), PLANTE (1967), PLANTE et PLANTE-CUNY (1971), CHABANNE
et PLANTE (1969), LE RESTE (1970 b, 1971, 1973 a).

Cette liste exclut les documents provosoires ronéotypés, ainsi
que les articles purement systématiques.

Nous allons, dans cette premidre partie, résumer les travaux
autres que zooplanctologiques, en nous attardant sur les différents points
dans l'exacte mesure ol nous aurons & les utiliser pour l'interprétation
des phénoménes relatifs au zooplancton.

1 - TOPOGRAPHIE ET BATHYMETRIE.

La région étudide (figure 1) comprend un vaste plateau continental,
d'une quarantaine de milles de largeur maximale, et ses abords immédiats
(talus et proche large). la plateau est parsemé d'iles - la plus grande
étant Nosy Be. La zone littorale comprend trois larges baies : du nord au
sud, la bale d'Ambaro, la bale de Tesimipaika et la baile d'Ampasindava.

Les bales sont d'une faible profondeur moyenne, ainsi qu'en
témoignent les statistiques suivantes extraites de PITON et MAGNIER (1971),
MAGNIER et PITON (1972)
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<5m | 5410m|102420m |[20430m | >3%0m
Baie % en surface 31 19 34,5 12,5 3
d'Ambaro % en volume d'eau 6 15 43 26 9
Baie d'Am- | % en surface 16 8 18 37 21
pasindava | % en volume d'eau 3 3 12 44 38

La baie d'Ampasindava (428 ka } 9,8 km3 } profondeur moyenne 2% m) eat
donc plus encuissée et en moyenne plus profonde que la bale d'Ambaro

(837 kn® ; 10,2 o’ } profondeur moyenne 12,2 m). De nombreuses rividres,
d'importance assez faible, donnent aux bailes d'Ambaro et de Tsimipaika le
cargotdre d'estuaires diffus. Par contre, la plus grande partie des eaux

se déversant dans la baile d'Ampasindava sont drainées par le fleuve Sambirano,
et la baie se rapproche d'un estuaire de type "fjord" (bien qu'il n'existe
pas do seuil). L'estran, exception faite de la presqu'ile d'Ambato et de

la rive ouest de la baie d 'Ampasindava, est ocoupé par une trés belle mangrove
atteignant par endroits 5 km de largeur.

Au delk des bales se trouve un plateau continental de %30 & 40 m
de profondeur en général, mais perturbé par la présence de deux sortes
d'acoidents 1

- des bancs d'origine corallienne, dont les plus importants
constituent une barridre immergde, trds fragmentée, longeant le talus oon-
tinental ; ,

- des vallédes sous-marines, atteignant par endroits une profon=-
deur de 60 m, orientées grossibrement nord-ouest - sud-est, entaillant la
partie externe des baies et, & l'autre extrémité, se prolongeant par des
canyons qui entament le talus continental.

Le talus, orienté nord-est - sud-ouest, tombe rapidement sur
des fonds de 1000 puis 2000 m, sauf en face des 1les Mitsio, ol une créte
d'une profondeur maximale de 6H0 m le relie au banc du Castor, situé &
25 milles & l'ouest.,

2 - CLIMATOLOGIE, HYDROGRAPHIE,

Le climat se caractérise par l'alternance d'une saison fraiche
et sdche (grosso-modo : mai h octobre) et d'une saison chaude et pluvieuse
(décembre & mars), les mois de novembre et d'avril correspondant & des inter-
saisons. Cette alternance se conforme au rythme de lea mousson.
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Le nord de Madagascar est soumis & l'alizé de sud-est ; cependant,
la cB8te nord-ouest de la Grande Ile se trouve relativement abritée de ce
vent par la présence de chaines de montagne (Tsaratanana, Montagne d‘Ambre)
qui l'atténuent en le déviant. Un alizé affaibli souffle de l'est & la latitude
des Tles Mitsio, du nord-est & celle de Noasy Be ; il n'est, en fait, sensible
qu'en saison séche, et généralement la nuit et le matin seulement. En effet,
une brise de mer nommée "talio” ou "taTo" apparait trés régulitrement vers
midi, contrariant 1'alizé ; elle tombe au début de la nuit, et est remplacée
par une brise de terre qui renforce 1l'alizé ("varatrazy").

La saison humide est dominde, dans la partie nord de 1°Océan
Indien, par la mousson de nord-est. Celle-ci atteint le nord de Madagascar
en fin de course, mais néanmoins avec une force suffisante pour contrarier
1l'alizé et le faire disparaitre. Le climat se caractérise alors par une
grande instabilité - passant du calme plat au cyclone.

Grains exceptés, la vitesse des vents constatés dans la région
dépasse rarement 10 noeuds.

La température moyenne de 1l'air oscille entre 242C (moyenne
pour juillet) et 27°C (moyenne pour jamvier).

Les précipitations suivent le méme rythme saisonnier que le
régime des vents. Il tombe en moyenne dans la région de Nosy Be et du Sambi-
rano (une des plus humides de Madagascar) entre 2,2 et 2,3 métres d'eau
par an - dont 1/8 en saison séche et 7/8 en saison pluvieuse. A la latitude
des fles Mitsio il en tombe seulement entre un et deux métres, et la saison
séche est plus prononcée.

SOURNIA (1968 a) représente 1'évolution pendant un peu plus
d'un an, semaine par semaine, des parametres suivants : ensoleillement,
nébulosité, précipitations, pression barométrique, hygrométrie, température
de 1l'air. Ces diverses grandeurs sont furtement corrélées entre elles, et
décrivent d'une fagon treés régulidre l'alternance climatique.

Les rividres se déversant dans les haies se conforment au régime
dit "du Tsaranana". (ALDEGHERT, 1967), dont le fleuve type est le Sambirano :
débits maximaux entre janvier et mars, minimsux entre juillet et octobre -
on constate donc, par rapport aux saisons climatiques, un décalage de 1l'ordre
d'un mois. Les débits extrémes relevés pour le Sambirano sont de 5 et 1800 m,3/secu
La figure 3 (extraite de PITON et MAGNIER, 1971) indique les relevés pluvio-
métriques mensusls & Nosy Be et les débits moyens mensuels du Sambirano
entre janvier 1968 et décembre 1969.

Pour les nombreuses autres rividres réparties le long de la
c8te, nous ne disposons malheureusement pas de données de régime., Il est
possible cependant de se faire une idée du débit total par calcul & partir
des précipitations moyennes dfune part, des superficies des bassins versents
d'autre part. Le bassin versant des rividres aboutissant & la baie d'Ambaro
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de Nosy Be ;
b t débits mensuels moyens du Sambirano
(extrait de PITON et MAGNIER, 1971)
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n'a que trois fois la superficie de la baie ; les rividres sont réparties
sur les trois-quarts de la longueur de la c8te, et drainent en un an un
volume d'eau douce égal & 25% du volume de la baie. Le bassin versant de

la baie d'Ampasindava représente prés de Y fois sa surface, et draine en

un an un volume d'eau douce égal b 43% du volume de la baie ; les 4/5 de

ce bassin versant sont drainés par le seul Sambirano. Ces différences con=-
férent aux deux baies des caractdres physiques distincts qui ont des réper-
cussions importantes, ainsi que nous le verrons, sur les cycles biochimiques
et les caractéristiques des peuplements vivants.

3 = NATURE ET PEUPLEMENT DKS FONDS.

Une opposition trés nette apparait entre la zone des baies d'une
part et le reste du plateau contingntal d'autre part :

- Le fond des baies est constitué de vases, vases
sableuses et lables vaseux, représentant des alluvions récentes ou quaternaires.
La baie d'Ambaro a été étudide & cet égard de fagon particuliérement appro-
fondie (DANIEL, 1972 ; DANIEL, DUPONT et JOUANNIC, 1971, 1972). La carte
sédimentologique montre 1'importance, dans la partie la plus interne, des
apports terrigdnes en provenance des rividres de la cBte sud et est de la
baie ; il s'agit essentiellement de vases trds riches en matidres organiques,
parfois chargées de calcaire organogéne, et souvent réduites. Lorsqu'on
s'éloigne des arrivées d'eau douce le sédiment devient progressivement sableux,
rejoignant le faciés de la partie externe du plateau.

En baie d'Ampasindava, les apports terrigénes sont pratiquement
limités & un étroit talus de vase en face de l'embouchure du Sambirano.

= La partie externe du plateau continental se carac-
térise par la fréquence et 1l'extension des récifs coralliens, séparés par
des fonds en majorité sableux (h fraction calcaire importante). Quelques
récifs isolés émergent du sédiment vaseux dans la partie la plus exterme
des baies, tandis que, sur la partie la plus externe du plateau, le récif
prend l'aspect d'une barriére immergée, allongée parallélement au talus
continental, et interrompue par des vallées & fond sableux riches en débris
organogénes calcaires.

Le peuplement benthique n'a encore fait 1'objet que de quelques
notes (voir liste ci-dessus), concernant essentiellement la zone des baies.
Une étude approfondie de 1l'ensemble du plateau continental est en cours
(PLANTE, PLANTE-CUNY).

Le peuplement benthique des baies comprend une couverture trés
dense, et trés riche en espéces, d'algues unicellulaires (en particulier
de Diatomées), et un macrobenthos pauvre en espéces et en biomasse - d'autant
plus pauvre, en régle générale, que 1'apport terrigéne est important. Le



méiobenthos est inconnu.

Les vases terrigdnes situdes en face des principales arrivées
d'eau douce, qualifides par PLANTE et PLANTE-CUNY (1971) de "désertiques"
en ce qui concerne l'endofaune, ne comptent qu'un nombre limité d'espdces @
essentiellement Diatomées, Polychaetes, Mollusques. On y trouve des peuplements
fugaces de formes benthiques juvéniles rapidement détruits, sans doute en
raison de l'instabilité des conditions ambiantes. A mesure que l'on passe au
gédiment sablo-vaseux, le peuplement se diversifie et la biomasse augmente
(lentement) ; la faune s'enrichit en particulier en Echinocdermes et en Déca-
podes Brachyoures ; par ailleurs, on note l'apparition d'une faune vagile
(Poissons benthiques de petite taille, Crevettes Penaeides %) qui, contrai-
rement & l'endofaune, représente une biomasse assez considérable. Ces derniers
peuplements dépendent essentiellement, pour leur subsistance, des matidres
organiques en voie de décomposition et des algues unicellulaires du film
superficiel du sédiment, ainsi probablement que du plancton, trds riche
dans ce secteur & certaines époques de l'annde.

Les populations vagiles semblent se reproduire & un rythme rapide.
La reproduction a lieu toute l'annde, avec des maxima plus ou moins distincts
(voir les travaux de LK RESTE sur les Penaeides), un maximum prononcé étant
observé en octobre-novembre pour 1l'ensemble de la faune benthique.

Le biotope des sables occupe la plus grande partie.du précontinent,
ainsi que la partie centrale des baies. Il est beaucoup plus riche que le
précédent, en biomasse et en nombre d'espéces. On y reconnalt un grand nombre
de biocoenoses, parmi lesquelles celle des herbiers de Phanérogames constitue
un élément important, tant par la superficie que recouvrent ces formations
que par la richesse de la faune qu'elles abritent. Quelques herbiers se
rencontrent dans les baies, en des points éloignés d'un apport terrigdne
direct.

Les récifs coralliens, enfin, constituent un biotope d'une excep-
tionnelle richesse tant qualitative que quantitative. Ils se rencontrent
surtout, comme nous l'avons déji signalé, sur la moitié externe du plateau.
Quelques récifs de superficie et de vitalité réduites émergent du sédiment
dans la partie externe des baies, suscitant un enrichissement faunistique
et floristique local.

4 - MOUVEMENTS DE LA MER.

4-1 - Houle et vagues. Sauf cas de cyclone, Nosy Be se trouve

(%) Objetsd'une exploitation industrielle.
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protégée de la houle océanique. Par contre, dans la partie nord de la zone
étudide, une houle du nord-ouest, due & la mousson, et une houle du nord-est,
due & l'alizé, peuvent se faire sentir respectivement en saison chaude et

en saison fralche. Cependant, les agitations les plus fréquentes sont liées
aux vents locaux (essentiellement i la brise de mer) et sont de courte durde ;
elles atteignent parfois la force 4 et brassent alors, dans les baies, la
ocouche d'eau jusqu'au sédiment.,

4-2 - Mardes. La marde est semi-diurne, avec légdre inégalité
diurne, sur toute la c8te nord-ouest de Madagascar. Le marnage varie entre
0,8 et 4 n,

Les courants de marde sont faibles : 0,15 & 0,20 m/sec, sauf
dans les passes, entre les 1les, ol ils peuvent atteindre 2 noeuds. Il semble
que la direction générale des courants de marée soit SSW-NNE ; mais la couran-
tologie détaillée de la région, sans doute d'une grande complexité, n'a
Jamais été établie.

4=% = Courants généraux. Outre les courants de vent et de marde,
et s'y superposant, il a été déerit :
~ - sur le plateau continental, une circulation générale
de type alternativement "estuaire" et "anti-estuaire", sensible surtout
dans les baies. Elle est lide au régime hydrologique de ces dernidres, et nous
1'examinerons au § 7.
= au large, une circulation générale des eaux de
surface du nord du Canal de Mozambique. DONGUY et PITON (1969) en ont dressé
un tableau général, au terme duquel la direction du courant du large se trouve
8tre paralldle & la direction générale du talus continental en saison chaude,
perpendiculaire en saison fraiche (figures 4 a et b). Nous verrons que ce
schéma trouve une confirmation dans les variations de la composition du
plancton au dessus du plateau continental.

5 = CONDITIONS ET REGIMES HYDROLOGIQUKS AU LAHGE.

Les conditions hydrologiques au large de Nosy Be, et partioculidre-
ment & la station 13 (& %0 milles du talus continental, fond 2800 m - carte
figure 1) ont été décrites par DONGUY et PITON (196Y), qui indiquent les
répartitions verticales saisonnidres des paramdtres suivants : température,
salinité, oxygéne dissous et phosphates minéraux.

La stratification des masses d'eau est mise en évidence par les
diagrammes T-S et T-0, établis & la station 13 et concernant l'ensemble
de 1'annde (figures 5°a et b). Les auteurs distinguent, de la surface &
1!'immersion 1500 m :
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- 1'eau superficielle ( T >229¢ ; S < 35,2%/00 ; 0, > 3,6 ml/1),
sur une épaisseur variant entre 90 m (juin) et 140 m (novembre)z;

= 1l'sau du maximum subtropical de salinite (T =12 & 229 ;
8=235,10435,25/00 ; 0, =3,24 %,6m/1), de 120 & 400 m H

- 1l'eau centrala (P=9&129C ; S=7%4,84 35,1 °/00 ; = 4,0
% 4,3 ml/1), de 400 & 600 m j %2

o, - 1'ecau antarctique intermédisire (T = 6,5 & 9°C ; S = 34,73

2 34,80°%00 ; O, = 3,0 & 4,0 m1/1), de 600 & 900 m ;

- 1%eau de la Mer Roume (T = 4 & 6,55C ; S = 34,75 & 34,79%00 3
0, = 2,4 43,0ml/1), de 900 & 1400 m ;

2 - 1'eau profonde (T < 49C ; S = 34,73 & 34,76%/00 ; 0, > 3,0 m/1),
eu dessous de 1400 m.

Ce schéma semble s'appliquer assez précisément 4 toute la partie
nord du Canal de Mozambique.

Des variations saisonnidres ne se constatent que dans la masse
d'eau superficielle (figures 6 a et b).

De juillet & janvier on observe une trés grande homogéndité
verticale jusqu'd 80 m. La salinité, si l'on exclut l'effet immédiat des
rares précipitations, est supérieure & 35 /oo et atteint un maximum de 35,20 /oo
en novembre ; cependant, la salinité moygnne pour l'ensemble de la couche
est maximale en septembre-octobre (35,14 /00). Température de surface et
température moyenne sont minimales en aolit-septembre (24,58C).

Le reste de 1l'annde, apparait un gradient vertical de salinité
dd 4 l'arrivée d'eau douce depuis la c8te. La salinité de surface, fluctuante,
atteint généralement ses valeurs minimales en février-mars (jusqu'a 34,3°/0c).
La température maximale, de l'ordre de 282C, est atteinte aux m8mes mois.

Cette alternance refldte celle des saisons climatiques avec un
décalage d'un & deux mois.

6 ~ CONDITIONS ET REGIMES HYDROLOGIQUES GENERAUX SUR _LE PLATEAU CONTINENTAL.

6-1 -~ Température et salinité. Le régime hydrologique en zone
néritique suit le régime climatique avec un décalage dans le temps dont
1'importance varie en fonction de l'éloignement & la cBte. Une vision synthé-
tique du cycle annuel de 1'hydrologie peut &tre obtenue au moyen de diagrammes
T-S en quelques stations diversement éloignées de la cBte et de la marge
continentale, et & différentes immersions. Les diasgrammes des figures 7 a 4 h,
obtenus entre 1963 et 1965, se rapportent aux stations AMB 18 (fond de la
baie d 'Ambaro), 3 (ouverture de la baie d 'Ambaro), 4 et 11 (partie externe
du plateau continental), 5 (talus), 10 (prds de Nosy Be). Ils comprennent
tous quatre régions distinctes :
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- De la mi-décembre & début mai (été austral), on observe une
période de grande variabilité

thermique et haline. lLes températures sont comprises, au voisinage de la
surface, entre 28 et 312C - les plus hautes valeurs n'étant atteintes que
prés des cBtes. Les salinités de surface varient assez anarchiquement en
fonction des précipitations, et les dessalures sont d'autant plus prononcées
que la station considérée est plus cdtidre : salinité minimale d'environ
28°/oo 4 la sortie des bailes, 32,5°/oo 4 la station 10, 33 Oo/oo sur la
partie externe du plateau, 33,8°/oo au dessus du talus, 34 /oo au large.
Les couches les plus profondes sont moins sujettes aux dessalures et aux
échauffements ; il s'ensuit une notable stratification de la couche d'eau,
d'autant plus accentuée que 1l'on est prés de cBte.

- De mai & juillet, le diagramme rejoint par une courbe régulidre
la région de basses températures et de fortes salinités qui caractérise
la saison suivante. La stratification disparait sur 1l'ensemble du plateau
continental ; 1'évolution thermique et haline ne differe entre la surface
et le fond que pour les stations les plus proches de cdte, ce qui signifie
que la couche d'eau néritique s'homogénéise aussi horizontalement. Ce
processus, qui n'existe que grfice au tarissement des arrivées d'eau douce
4 la fin de la saison des pluies, se propage & partir d'avril ou mai du
talus vers la cdte : le diagramme T-S de la figure 8 montre la situation
& 1l'immersion 10 m, aux stations 3, 4, 5, 8 et 10, mois par mois entre avril
et aofit 1963 (ainsi qu'en mars & titre indicatif). L'évolution quasi-rectiligne
de mai & aofit traduit le remplacement progressif d'une eau & caractéres
trés néritiques par une eau proche de 1l'eau océanique de surface. On remarque
un retard permanent (d'un mois au milieu de la période considérée) entre
les stations % et 10 d'une part (i influence cBtidre prépondérante), 4, 5
et 8 d'autre part (proches du talus) - ces trois dernidres montrant entre
elles des décalages de moindre importance et de sens variable, traduisant
sans doute des fluctuations aléatoires.

Au cours de cette premiére partie de la saison séche, les débits
fluviaux diminuent, jusqu'd s'annuler complétement, pendant que le plateau
continental semble perdre progressivement l'eau douce qu'il avait accumulée
pendant la saison des pluies. Le mécanisme du renouvellement de 1'eau
néritique & cette époque de l'année n'est pas connu avec précision. Rappelons
qu'en saison fraiche le courant du large tend & devenir perpendiculaire
au talus continental ; il se produit alors un déplacement actif d'eau océa-
nique au dessus du plateau, attesté par un enrichissement du plancton
néritique en espéces du large.

- En aofit et septembre (maximum de 1l'hiver austral), on observe
une grande homogénéité hydrologique,
tant horizontale que verticale. lLa température est généralement comprise
entre 24,5 et 25,59 (légérement plus forte en surface prés de la cdte qu'au
large), et la salinité entre 35,1°/co et 35,2°/0o.

- D'octobre & décembre, la température remonte jusqu'aux environs
de 28 ou 299C, sans diminution de salinité

————



Figure 7 - Diagrammes T-5 an:nuels en différentes stations et 4 diverses
immersions :

a : station A/B 18 (carte figure 22), d'octobre 1968 4 décembre
19bY, en surface (trait plein) et au fona (pointillé) ;

b : station 5 {carte figure 2 pour cette station et les suivantes),
d*avril 1963 & mars 1964, & 2m (trait plein) et 10m {trait
interrompu ; extrait de FHONTIER, 1970a:

¢ : station 10, d'avril 1963 a nars 1964, mémes immersions ;
extrait de FRONTIEK, 14btc;

d : station 4, d'avril 1963 & mars 1964, mémes immersions ;
extrait de FRUNTIER, 1970a;

e : station Y, d'avril 196% A mars 1964, mEmes immersions ;

extrait de FRONTIER, 1966¢;
:station 2 230 m ; g ¢ 2'x%2on 4 A 40 3 ; k¢ station 5
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figure T (suite)
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¥Figure 8 - Branches descendantes (avril - aolit) des diagrammes T-S aux
stations %, 4, 8, Y, 10, & 10 m d'immersion.

(extrait de FRONTIER, 19709



(1a salinité passemBme par un petit maximum en septembre prés de la cdte,
octobre au centre des baies, novembre sur le reste du plateau et au large).
Les fortes pluies et les dessalures qui en résultent ne deviennent réguliéres
qu'au cours de décembre, alors que la température a déja presque atteint

son maximum,

OQutre ces variations saisonniéres on constate des variations
annuelles (c'est & dire d'une année sur l'autre : pour la terminologie,
voir SOURNIA et FRONTIER, 1967). La figure 9 reproduit les branches descen—
dantes (mai - aofit) et les branches ascendantes (septembre - décembre) des
diagrammes T-S aux stations 3, 4 et 11 pendant trois ans, & 10 m d'immersion.

Les branches descendantes pour 1963 et 1963 coincident presque,
alors que celle de 1965 se trouve décalée de 0,2 & 0,5 /oo vers les faibles
salinités. Le retard de la station 3 sur la station 4 ou 11 est moins accen-
tué la troisiéme année que les deux premitres. Enfin, le refroidissement
hivernal est moins important la troisiéme année : aux stations néritiques-—
externes la température d'aollt atteint celle constatée au large les deux
premidres années, alors qu'elle lui reste supérieure d'un demi degré en 1965.
A la station 3 la température s'abaisse en aollt a 25,339C en 1963 et 1964, et &
25,652C en 1965.

Pour les branches ascendantes il y a, au contraire, coincidence
entre la deuxidme et la troisiéme anndes, décalées d'environ 0,2 /oo vers
les faibles salinités par rapport & la premiére.

Une rupture de 1'évolution hydrologique est donc apparue entre
aolit et septembre 1964, Il parait aujourd'hui fécheux qu'a cette date la
station néritique-externe de référence ait été déplacée de la 4 vers la 11,
c'est & dire d'un demi degré de latitude vers le sud.Cependant, le fait
qu'en 1963 1l'évolution hydrologique soit presque superposable aux stations
8 (voisine de la 11) et 4 , et d'autre part que la méme rupture apparait
4 la station 3, occupée pendant les trois ans, suggére que le phénoméne .
n'est pas en rapport avec le changement de latitude de la station néritique
externe. Il semble s'agir d'une modification ayant affecté 1l'ensemble du
plateau continental pendant la saison fraiche 1965, au cours de laquelle
la couche d'eau aurait conservé des caractéres plus néritiques que lors
des deux saisons fraiches précédentes. Nous verrons plus loin le retentis~
sement de ce phénoméne sur 1l'évolution des peuplements planctoniques ; cette
dernidre suggtre une diminution, par rapport aux autres années, de 1'impor-
tance du renouvellement de l'eau néritique pendant la saison fraiche. Nous
n'avons pu découvrir aucun facteur hydro-climatique qui puisse rendre compte
de ces variations.

Signalons enfin des indices d'un phénoméne de remontée d'eau
le long du talus continental et sur le bord externe du plateau. Il a été
signalé des refroidissement de 1l'eau proche du fond sur la partie externe
du plateau (BINKET et DESSIER, 1968 : janvier. Voir également les diagrammes
T-S de la figure 7 f, mettant en évidence un refroidissement en janvier,
& 40 m, aux stations 4 et 5) ; des augmentations de teneur en nitrate
(MAGNIER et PITON, 1972 : mai et janvier) ; des apparitions dans le zooplancton
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T-S aux stations 3 (a, b), 4 et 11 (c, d), & 10 m d'immersion,
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d'espéces profondes au voisinage du talus (FRONTIER, 1966 a : mars, mai,

juin ; BINET et DESSIER, 1968 : janvier ; PETIT, 1973b: février et mars).

Ces remontées semblent donc se produire sporadiquement, entre janvier et

mai, et 8tre de courte durée. Il pourrait s'agir d'ondes internes, canalisdes
sur la partie externe du plateau continental par les vallées sous-marines.
Quoiqu'il en soit, elles semblent de peu d'importance pour la dynamique
générale des eaux et 1l'évolution des peuplements vivants.

6-2 - Oxygdne. GERARD (1964) puis ANGOT (1965 a) décrivent le
cycle annuel des teneurs en oxygéne dissous de l'eau de surface, prés de
la cdte et aux stations 3 4 10. Ces auteurs expriment leurs résultats en
termes de teneurs brutes, et non de pourcentages de saturation, de sorte
que les variations constatées ne font, dans une large mesure, que refléter
les variations de température. SOURNIA (1968) par contre décrit, pour une
station littorale, les variations du pourcentage de saturation. Celui-ci
ne montre pas de tendance moyenne saisonniére, se situant tout au long de
1'année, en surface, au voisinage de 100% - comme on pouvait s'y attendre ;
la sursaturation est toutefois assez fréquente. Au contraire la variabilité
du paramétre montre des variations saisonnidres : alors que le pourcentage
de saturation en oxygetne reste compris entre 99 et 101% pendant la saison
séche, il montre de nombreuses irrégularités en saison humide, et en parti=-
culier des anomalies négatives qui semblent coincider avec les chutes de
pluie. MAGNIER et PITON (1972) signalent de leur cdté une légtre sous-satu-
ration en saison séche dans la baie d'Ampasindava. Ces variations sont
probablement & relier aux fluctuations de la productivité primaire - quoiqu'
aucune interprétation précise n'ait encore été proposée.

Enfin, un phénoméne particulier se produit dans les baies : en
saison humide on observe, au voisinage du fond, de fortes diminutions de
teneur en oxygéne.Nous y reviendrons en détail dans le paragraphe 8.

6~3 - Turbidité. La turbidité de l'eau de mer dans la région
de Nosy Be n'a pas été étudide systématiquement. Sur le plateau continental,
elle est due en grande partie au drainage du .continent par 1l'eau de ruis-
sellement & la saison des pluies. Des quantités considérables de sédiment
& forte prédominance latéritique sont entralinées dans les baies & cette
époque ; il en résulte une opacité des eaux, généralement limitée & la
moitié interne des baies, et & une frange cdtidre autour des %les.

S'y ajoute la turbidité lide aux développements phytoplanctoniques,
qui se développe elle aussi principalement dans les baies, et & la saison
humide. La turbidité des eaux de la partie externe du plateau est généralement
modérée, et en fait trés variable. Les eaux du large (sauf circonstance
exceptionnelle : en 1l'occurence dérive d'eau néritique superficielle, pouvant
atteindre vers le fin de la saison des pluiles les stations du proche lurge)
sont constamment transparentes et de couleur bleue ; la transition entre
l'eau néritique verte, et l'eau océanique bleue, se produit parfois sur
quelques dizaines de métres seulement.

Notons enfin que, conséquence d'un régime de courants que nous
étudierons plus loin, et qui s'établit en saison des pluies ("eirculation
estuaire"), la couche d'eau la plus profonde dans les baies constitue un
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piége & seston, et que la turbidité y est presque en permanence considérable

- au point d'empécher la photosynthése. Cette derniére caractéristique explique,
comme nous le verrons, une particularité du cycle annuel de la productivité
primaire dans les baies.

7 -~ REGIME HYDROLOGIQUE DANS LES BAIES.

Le régime hydrologique observé dans les baies s'inscrit dans
le régime général du plateau continental, avec cependant des particularités
importantes liédes & la proximité des arrivées d'eau douce. La baie d'Ambaro
et la baie d'Ampasindava différent & cet égard, et nous allons les examiner
séparément.

T-1 ~ Baie d'Ambaro.

amplitude des variations thermiques (5¢C pour 1'année), opposée a 1'ampleur
des variations de salinité & l'intérieur des baies, c'est ce dernier para-
métre qui détermine essentiellement les variations de densité, et la dynamique
qui en résulte. Nous pouvons donc en premidre approximation assimiler les
gradients de densité aux gradients de salinité. Un schéma assez précis des
régimes hydrologiques rencontrés au cours de l'année a été dressé par PITON
et MAGNIER (1971). Ce travail contribuant de fagon considérable & 1'interpré-
tation des variations, relativement complexes, constatées dans le peuplement
planctonique, nous en donnerons un résumé approfondi, en nous en tenant
parfois aux termes mé@mes des auteurs. ,
On retrouve, accentuée, 1l'évolution saisonnidre décrite pour
1'ensemble du plateau continental.
En saison séche, les apports d'eau douce sont presque 1nexistants.
La couche d'eau est homogéne verticalement et horizontalement, & cela prés
qu'en raison de 1'évaporation intense, la salinité a tendance & augmenter
en surface, ce qui crée un état de léger déséquilibre. Le phénoméne est
surtout net prés des cdtes, ol, la concentration en sel se répartissant
sur une plus faible épaisseur d'eau, la salinité peut atteindre des valeurs
de 1'ordre de 35,8°/00 (jamais réalisdes au large). Il parait d'ailleurs
probable (bien que celd n'ait jamais été démontré par le calcul) que la
mangrove, par 1'importance de la surface d'évaporation qu'elle représente,
soit un facteur important de sursalure le long de la cdte.
En saison humide, la structure est plus complexe : on observe
4 la fois un gradient horizontal de salinité (salinité & un niveau donné,
et salinité moyenne) de la cdte vers le large, et en chaque point un gradient
vertical de salinité, d'autant plus accentué que 1l'on se trouve prés de cdte.
Ces répartitions sont illustrées par les figures 10, 11 et 12,
qui représentent respectivement les profils verticaux de salinité en deux
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Figure 10 - Profils verticaux
de la température, de la
salinité, de la densité et
de la stabilité (deo;/dz) &
deux stations types :

a : de saison humide (sta-
tion AMB 31, 22/3/69)
b : de saison sdche (station
AMB 10, 18/9/68).
(extrait de PITON et MAGNIER,
1971)

X BA.2
21-23 MAHS 69

Figure 11 - Répartition horizon-
tale de la salinité en sur-
face (4 gauche) et au fond
(4 droite) en saison des
pluies (a, b) et en saison -
séche (c), en baie d'Ambaro,
C-C : lignes de stations
correspondant aux coupes
verticales de la figure 12.

(extrait de PITON et MAGNIER,

1971)
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Figure 12 - kepartitions verticaies le long de coupes NW-SE ("C-C" figure 11)
de la salinité et de la densité. a : 21~22 mars 1968 ; b : 19-20

février 1969 ; ¢ : 15=16 octobre 1969,
{extrait de PITON et MAGNIER, 1YT1)
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stations-types de saison humide et de saison séche, les répartitions hori-
zontales des salinités de surface et de fond aux deux saisons, et des coupes
SE-NW aux m@mes dates. La figure 13, représentant les variations de la salinité
moyenne, pour l'ensemble de la baie, en surface et au fond, met en évidence
un cycle annuel d'intensité du gradient vertical.

Les arrivées d'eau douce se produisant sur un grand nombre de
kilomdtres de cdte, la baie se comporte pendant la saison des pluies comme
un estuaire diffus.

I1 convient toutefois de noter l'influence du vent, irrégulier
en saison humide, sur la structure décrite. En l'absence de vent, la couche
d'eau douce en provenance de la c8te s'étend presque laminairement en surface.
Le mélange par digfusion simple est trés lent. I% a été observé des gradients
horizontaux de 10 /oo en 2 m, et verticaux de 10 /oo en 1 m, dans ces conditions.
Dés que le vent atteint 1 m/sec, cette situation disparait pour 8tre remplacée
par une situation de mélange turbulent, dont 1'effet sur la masse d'eau
est beaucoup plus rapide. lLe gradient vertical caractéristique de la saison
humide n'a donc qu'une valeur statistique : trés régulier par calme plat,
il peut disparaitre compldtement en quelques heures sous 1l'influence d'un
coup de vent, ainsi que le démontre une observation des auteurs obtenue en
restant en un point fixe (par 12 m de fond) pendant 50 heures (figure 14).
La m8&me observation permet de constater une influence de la marée sur la
salinité en un point pendant une période de stratification : En surface
et & 5 m, la salinité est maximale & 1l'étale de pleine mer, minimale & 1'étale
de basse mer ; la salinité de fond semble ne pas 8tre affectde. Ces variations
ne traduisent sans doute que des déplacements relatifs du point d'observation
par rapport & la couche d'eau, qui se déplace dans son ensemble lors des
mouvements de marée.

=3
1
o
[
=
=]
18,
=
0
[+
o+
S.
=]
7
5
I
je-
Iz
7]
2
H
Fg\
3
&
=3
H
o
-
B
|..l.
1a
5

— e S R Sem i M WD IS Gma e M G wme e SEr G SR G G

transports d'eau et de sel le long de l'année. Au terme de ce bilan il appa-
rait que le courant d'eau douce qui traverse la baie d'est en ouest, et qui
représente pour une annde compldte (tout au moins 1'année 1968-69 dtudide)
le tiers du volume de la baie elle-m8me, induit une circulation générale.

La baie d‘Ambaro se conforme, pendant la saison des_pluies,
au schéma général des estuaires cBtiers de plaine tels que définis par BOWDEN
(1967) et par PRITCHARD (1967). L'eau douce arrivant en surface dilue la
couche supdrieure de 1'eau de mer sur une épaisseur constante (une dizaine
de mdtres ici), limitée vers le bas par la halocline visible sur les coupes.
Cette eau s'dcoule vers le large en entrainant la couche sous-jacente. Le
déficit est compensé par un contre-courant plus profond, qui a pour effet
d'entrainer & l'intérieur de la baie de l'eau de la partie externe du plateau
(ef. figure 15, d'aprds BOWDEN, 1967). Les calculs de transport montrent
que pour 1 m” d'eau douce se déversant en surface dans la baig, il peut
traverser, au plus fort de la saison des pluies, jusqu'a 17 m” d'eau en
surface, dans le seng SE-NW, au niveau d'une ligne Nosy Faly - Port-Saint-Louis ;
en conséquence, 16 m” d'eau extérieure doivent pénétrer dans le méme temps,
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Figure 14 - Evolutions de la salinité (a, b) et du vent (c) en un point
' fixe de la baie d'Ambaro occupé pendant 50 heures consécutives,
du 21 au 2% janvier 1968.
{extrait de PITON et MAGNIER, 1971)
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sous la halacline.
Nous verrons par la suite que l'examen du peuplement planctonique
confirme pleinement cette description.

. Enfin, pour autant que la stratification n'est pas perturbée,

une couche d'eau immobile peut se maintenir entre le contre-courant et le
fond. Cette eau de fond, en saison humide, s'appauvrit en oxygéne et s'enrichit
en matiéres organiques et en sels nutritifs non utilisés, suivant un processus
que nous examinerons en détail au paragraphe suivant.

Les calculs et les observations permettent d'établir qu'il n'existe
pas de concommitance précise entre les transports de sel & travers la limite
extérieure de la baie, et les apports d'eau douce. Au début de la saison
des pluies la circulation "estuaire" n'est pas encore bien établie, et des
apports d'eau douce modérés peuvent diluer la baie de fagon appréciable.
Puis, les apports d'eau douce augmentant, la circulation s'établit, gréce
a4 laquelle de l'eau de surface dessalée sort de la baie, remplacée en pro-
fondeur par de l'eau plus salée. Ainsi, en février-mars la salinité moyenne
de la baie passe par un minimum ; puis elle augmente, et la baie devient
un bassin de concentration alors que les apports d'eau douce sont & leur
maximum ; la circulation "estuaire" persiste enfin jusqu'en juin, vidant
la baie de son eau douce, alors que l'évaporation est déja largement excé-
dentaire.

On psut ajouter que, de m8me qu'en ce qui concernait les gradients
de salinité, les caractiéres de circulation et de transports ont une valeur
essentiellement statistique. L'entrainement par le vent joue en effet un
rdle important dans le transport d'eau global, de sorte qu'il a pu &tre
constaté, au cours des 3% quadrillages de la baie exécutés en 1968 et 1969,
des réponses variées & un méme apport d'eau douce, et les variations enrggis-
trées concordent étroitement avec la force et la direction du vent & 1'époque
des observations.

Pendant la saison séche, 1'évaporation devient prépondérante
et la couche d'eau superficielle a tendance & s'enfoncer continuellement
par gravité, ce qui constitue un facteur d'homogénéisation. La hauteur
d'eau évaporée est sans doute & peu prés la m8me sur toute la surface de
la baie, mais 1l'augmentation de salinité qui en résulte est d'autant plus
élevée que les fonds sont plus faibles - d'ou une légérement augmentation
de salinité prés des cdtes, déjh signalée, et un glissement de 1l'eau sursalée
contre le fond vers le large. Ce départ est compensé par un déplacement
de 1l'eau de surface vers la cOte : on a ainsi une circulation générale de
type "anti-estuaire", qui semble toutefois n'intéresser que la partie la
plus interne de la baie.

Nous verrons au paragraphe 8 les implications biochimiques de
ces circulations.
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Circulation estuaire

(d'aprés BOWDEN.1867) Protil de selinité

Profil de vitesse

Figure 15 - Schéma d'un estuaire avec entrainement et mélange partiel.
(d'aprés BOWDEN, 1967 ; extrait de PITON et MAGNIER, 1971)

Va cmsps 5 Vb cm/s

n \ Couche superficielle

Couche intermédiaire

Couche de fond

Figure 16 - Profil hypothétique des vitesses moyennes en baie d'Ampasindava
‘ pendant la saison des pluies. '
(extrait de MAGNIER et PITON, 1972)
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7-2 - Baie d'Ampasindava. Les caractéres morphologiques et
hydrographiques de cette baie, évoqués plus haut, lui conférent les caractéres
d'un estuaire plus net que la baie d'Ambaro, et tendant vers le type "fjord"
au maximum de la saison pluvieuse.

La circulation "estuaire" est beaucoup plus stable qu'en baie
d'Ambaro, maximale en février-mars, et effective toute l'annde sau au mois
d'octobre, ou 1l'on observe une salinité uniforme voisine de 350/00. La tur-
b1d1te due ‘au piégeage du seston dans la couche profonde est quasi-permanente

a partir de 20 m.

Le contre-courant salé, important, maintient la salinité moyenne
a l'interieur d'un intervalle de valeurs plus étroit qu'en baie d'Ambaro :
32,90 /oo pour février, contre 34,95 /oo pour octobre. En revanche, on peut
présumer que l'influence de la dessalure sur le milieu se fait sentir plus
loin au large (quoique de fagon moins uniforme, car 1'écoulement de 1'eau
dessalée se fait surtout par la parfie ouest de la baie.

La figure 16 représente le profil moyen des vitesses en baie
d'Ampasindava au meximum de la saison des pluies. L'estuaire est alors de
type "fjord" & trois couches,

8 - SELS NUTRITIFS.

DONGUY et PITON (1969) donnent la répartition verticale a la
station 13 du phosphate minéral dissous (figure 17). L'eau superficielle
est trés pauvre : 0,20 patg/l environ. La teneur augmente entre 100 et 220 m,
puis se maintient aux environs de 1,10 patg/l Jusqu'a 500 ou 550 m ; elle
augmente ensuite de nouveau jusqu'ad un maximum d'environ 2,60 patg/i atteint
vers 1400 m. Les auteurs ne décrivent pas de variations saisonnidres.

Un enrichissement en sels nutritifs peut provenir; sur la partie
externe du plateau continental, des remontées d'eau sporadiques et de courte
durée signalées plus haut (MAGNIER et PITON, 1972 : nitrates). Mais la
plus grande partie de 1l'enrichissement en anions de la couche d'eau néritique
est lide aux précipitations, qui peuvent agir

12) directement par l'eau de pluie,:oli il a été mesuré jusqu a
6,6 gatg/l d'azote nitrique, et 30 patg/i d'azote ammoniacal (PITON et MAGNIER,
197

29) Indirectement, par 1'intermédiaire du drainage. du continent
par l'eau-de ruissellement, grlice auquel sont entrainées de grandes quantités
d'extraits de sol et de matidre organique en cours de décomposition (& ce
dernier titre, il faut citer l'importance de la mangrove, trés développée
sur une grande partie de la cOte, et qui constitue un réservoir de matériel
efficacement drainé par le courant d'eau douce qui la traverse ; le fond des
baies regoit en saison des pluies de grandes quantités de feuilles et de
branches en décomposition, qui se trouvent introduits dans le cycle de la
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productivité marine. Des phénomdnes analogues ont été constatés dans les
eaux continentales (GOLDMAN, 1961)).

Le cycle annuel des teneurs en anions azotés a été étudié en
baie d'Ampasindava et au large de cette baie par PITON et MAGNIER (1972),
PITON, MAGNIFR et CITEAU (1973).

L'apport direct de sels nutritifs par les riviéreqhemble Etre
immédiatement consommé : on n'observe en effet de hautes teneurs qu'a
proximité immédiate des embouchures.Par contre le cycle annuel se caractérise
par un décalage important entre la minéralisation de la matiére organique
morte, exogtne ou endogéne, et l'utilisation des sels nutritifs qui en résultent.

Ce dernier phénomene trouve son interprétation dans la circulation
"estuaire". Conformément au mode¢le de REDFIELD et al. (1963), un estuaire
constitue un piége pour le seston et la matidre organique morte qui ont
tendance 4 sédimenter, sont repris par le contre-courant, et s'accumulent
non loin de la cdte contre le fond ou dans la couche de fond immobile. Dans
cette dernidre eau, peu renouvelée, la~matiére accumulde est soumise & la
dégradation bactérienne et est progressivement minéralisée. Matiéres organiques
dissoutes et sels nutritifs diffusent peu & travers une pycnocline accentuée ;-
comme par ailleurs la turbidité de la couche profonde ne permet qu'une photo-
synthtse atténuée, sinon nulle, les matériaux nutritifs vont s'accumuler
au cours de la saison des pluies dans cette couche immobile, dont la teneur
en oxygéne diminue.

Cette situation est particulidrement nette en baie d'Ampasindava,
principalement en février et mars. lLa couche stagnante, qui occupe alors
12 & 15 m d'épaisseur, constitue une "poche" riche en nitrates, pauvre en
oxygéne, turbide (la couche euphotique ne 1l'atteint pas : SOURNIA, 1972),
et presque abiotique. Les teneurs extrémes mesurées sont de 11,4 patg/l
pour 1'azote et 0,89 ml/1 pour 1'oxygéne (figures 18 et 19).

En baie d'Ambaro, il est impossible de mettre en évidence une
couche immobile permanente. Néanmoins des poches appauvries en oxygene et
enrichies en sels nutritifs ont été observées en saison des pluies, mais,
en raison du brassage important au dessus de ces faibles fonds, elles doivent
avoir une existence fugitive. Le déficit d'oxygeéne par temps calme est
cependant assez intense pour inhiber le développement benthique : PLANTE
(1967, 1969, 1971) la grande pauvreté en biomasse animale des vases terrigdnes,
et la présence de populations mortes de trés jeunes Lamellibranches. Du
point de vue de cycle de la matitre organique, il semble que ce soit ici
plutdt le sédiment lui-m8me, sidge de phénomenes bactériens intenses, plutdt
que la couche d'eau sus-jacente, que l'on doive considérer comme réservoir
de matériel nutritif. Nous rejoignons en celad l'opinion de STHEMANN-NIELSEN
(1959) au sujet des zones cB8tidres tropicales. Dans cette optique, il serait
intéressant d'approfondir la dynamique des échanges eau-sédiment, sujet
qui n'a encore jamais été abordé dans la région que nous étudions.

La stratification verticale s'atténue progressivement & partir
du début de la saison séche, de sorte que la diffusion des sels minéraux
dans toute la couche d'eau devient possible : en juin, les "poches" ont



05 10 15 20 25 30
S A U W W W L
309 'q'll . i
M -
LI
o -
0.. as L_
N,
- .'."-. " -
20 "4 -
- "l.:.':l L‘
4 “ ! L
dd80m e ———————— L.
4 Lot L
zm1 " DIAGRAMME T-PO,-P
- . "
4 : .
b T ‘e 0. -
51 SR B
- '._-:. -
asf
- . =
f%m“-"-n{}!-’d _____________________ .
10| " "
—l‘—‘oa—"\——_____—_-'-__:,:, —————————————————— r
J - “; \ L.
.J .-. . L
200m e e ——— tetar pmmmmm——— +
- el ... - .
Figure 17 - Diagramme T-F & la 82 b
station 13. dddeem o e e e
(extrait de DONGUY et PITON, 1969) - Lo
T T T T T‘"" i b i
ey .
or e L2 3 ‘ 3 e
I \ N\
W

Figure 18 - Profils verticaux moyens de la
salinité, et l'oxygéne et de
l'azote nitreux et nitrique &
1'ouverture de la baie d'Ampasin-
dava, en février-mars 196Y.

(extrait de MAGNIER et PITON, 1Y72)

30

® S%
0 O3 mn
\ A(NO, +
o

NOz)uaigh




= 39 =

I w 2 " ® N © s
m P
30,0

1 - .

T

w W = 5 ® W 00 e
.\zo.o—g
—
.
.

M S S U
g

BQJ . i,

Oy (m/n

1B " 20 7 18 12 0 5 20 ” B 12 " 0 5

(No, + Nay)
tmarg/m

Figure 19 - Répartitions radiales et verticales de la température, de la
salinité, de la densité, de 1'oxygéne dissous, de 1'utilisation
apparente de 1'oxygéne, et de 1l'azote nitreux et nitrique en

baie d'Ampasindava, en mars 1969,

(extrait de MAGNIER et PITON, 1972)



disparu. Toutefois les hautes teneurs en nitrates et phosphates disparaissent
avant d'atteindre les couches supérieures, ce qui tend & faire penser
que les sels nutritifs sont utiliséds au fur et & mesure de leur diffusion
au sein de la couche euphotique.

En réalité, la dynamique de l'utilisation des sels nutritifs
par le phytoplancton est encore mal comprise. L'homogénéisation verticale
de la couche d'eau néritique commence en avril ou mai. A cette époque, se
produisent des "blooms" phytoplanctoniques, que 1'on aurait tendance & expli=-
quer par la consommation des sels nutritifs libérés depuis la couche profonde,
Cependant, on ne constate pas de diminution de la quantité totale de sels
nutritifs avant juin-juillet, époque ol les blooms eux-mémes diminuent et
disparaissent. La production primaire semble donc, pendant cette période,
dépendre d'un "cycle court", interrompu en juin ou juillet par des causes
encore inconnues. Une étude serrée de la région peridant la fin de la saion
humide et le début de la saison séche (SOURNIA, 1972 ; PITON, MAGNIER et
CITEAU, $973) fournit une description poussée du phénoméne en précisant,
semaine par semaine, l'extension spatiale du développement phytoplanctonique
et des concentrations en sels nutritifs. Elle met en évidence & deux époques
des maxima simultanés de la teneur en nitrates, du nombre de cellules, et
du rapport production/chlorophylle ¢ une premiére fois en mai, une seconde
fois début juillet (maxima "semblant correspondre & deux étapes majeures
dans la libération des sels minéraux" dcrit SOURNIA, loc. cit.).

Au deld de la zone des baies, les isoplithes des anions azotés

s'enfoncent d'abord graduellement, puis brusquement au niveau du talus con-
tinental, pour rejoindre les isolignes caractéristiques des eaux du large.

9 - PHYDTOPLANCTON ET PRODUCTION PRIMAIRE.

Les caractéristiques générales du cycle annuel de la biomasse
phytoplanctonique, de la composition en espéces et de la productivité primaire
ont fait 1'objet de deux théses de Doctorat d'Etat (ANGOT, 1967 ; SOURNIA,
1968 c). Le premier travail a trait aux variations saisonniéres, étudiédes
sur une période de 17 mois, en quelques stations du plateau continental et
du proche large. Le second est une étude plus approfondie, mais limitde &
une baie de la c8te de Nosy Be m@me, sur 16 mois, En outre ANGOT (1965 a)
étudie le phytoplancton dans un secteur trés cBtier (fonds de 2 & 5 m),
en baie d'Ambaro. FPlus récemment, la baie d'Ampasindava et ses abords font
l'objet d'un examen serré sur une période comprenant le fin de la saison
des pluies et le début de la saison séche (SOURNIA, 1972).

Les cartes de répartition établies mois par mois pour la chloro-
phylle et la productivité primaire par ANGOT (1964 a et b, 1968) sont fortemen
sujettes & caution, étant donné le petit nombre de stations sur lequel se
fonde le réseau d'isopléthes, dans une région si hétérogdne. On peut retenir
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Figure 20 - Variations saisonnidéres des teneurs en pigments (Chlorophylles a, b, ¢, Caro-
ténoides) et de la productivité (in situ, entre 07 et 11 h, immersion 1 m),
prés du Centre OKSTOM de Nosy Be.
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Figure 21 - Variations de l'azote nitrique,
du nombre de cellules végétales , de la
chlorophylle a, et de la productivité pri- o
muire in situ (valeurs rapportées 4 1 litre
d'ean) au fond de la baie d'Ampasindava.
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que les diverses grandeurs mesurées montrent des valeurs répuliérement
minimules de Juin & décembre, maximales en moyenne mais trés irrdguliéres

le reste de l'annéde ; d'autre part, elles décroissent considérablement lors-
qu'on passe du plateau au large. La biomasse (calculée par ANGOT & partir
du volume total des cellules de diamytre supérieur &4 % pm) se situe en
saison seéche au voisinage de 0,5 g/m en une stgtion voisine de notre station
3 (i 1'ouverture de la bgie d'Ambaro) ; 0,2 g/m’ & la station 11 (zone néri-
tique externe) ; 0,1 g/m” & la station 12 (proche large). Les valeurs maxi-~
malgs constatées en saison humide atteignent respectivement 3,0 ; 1,7 ; 0,6
g/m’. Les valeurs correspondantes pour la teneur en chlorophylle sont 0,15 ;
0,13 ; 0,05 mg/m3 au milieu de la saison seche ; 1,20 ; 0,53 ; 0,33 mg/m3

en saison humide (il s'agit de moyennes sur 5 profondeurs, d'aprds ANGUT,
loc. cit.). Un trouve, dans les m@mes conditions, pour la productivité pri~
maire : 0,45 ; 0,75 ; 0,06 mg C/m3/h en saison sdche ; 10,%8 ; 6,60 ; 2,50
en saison humide.

Trés prés de cdte, SOURNIA (1965 a, 1968) constate un cycle
annuel voisin de celui décrit par ANGUT - & celd prés que la saison pauvre
se situe de septembre A décembre, la saison riche et irrdgulidre de janvier
A aofit - en ce qui concerne les teneurs en chlorophylle. Le cycle annuel
de la productivité primaire est confus, marqué seulement par des valeurs
en moyerme plus élevdes pendant la saison des pluies (5 mg C/m>/h) que pendant
la saison séche (2,5 mg C/m3/h). Ces variations sont représentées & la figure
20, Le déterminisme de ces alternances, trés décaldées par rapport & l'alter-
nance des saisons hydrologiques, reste assez obacur,

Les dessalures considérables provoquées par les pluies semblent
susciter des bouleversements dans le peuplement phytoplanctonique. ANGOT
(1968) donne la valeur o4 = 20 comme seuil correspondant & un bouleversement
trés prés de la cdte, 21 4 l'ouverture des baies, 21,5 en zone néritique
externe, et 22 au large. Un passage brutal 4 une valeur inférieure au seuil
se traduit par une chute de productivité primaire. Ces constatations rejoignent
celles de SUBRAHMANYAN (1959a) obtenues & partir de comptages de cellules,
sur la cdte de 1'Inde.

En ce qui concerne la composition du phytoplancton néritique,
SOURNIA (1968) signale 1'importance du nennoplancton (cellules comprises
entre 2 et 20 pm) qui conserve toute l'année un niveau assez élevé : plus
de 50000 cellules par litre. Par contre le microplancton (20 & 200 pmg'montre
des variations d'abondance considérables et brutales : des périodes subdéser-
tiques alternent avec des "blooms", ces derniers étant échelonnés tout le
long de l'année, avec des variations de composition spdcifique. Les deux
éléments essentiels du microplancton sont les Diatomées, abondantes surtout
dens les baies, et la Cyanophycée Uscillatoria (= Trichodesmium) thiebautii.
Les premidres erfectuent dans l'annde un certain nombre de poussées, dont les
plus importantes se situent en saison humide et au milieu de la saison s&che.
Les principaux genres donnant lieu & des "blooms" sont les genres Chaetoceros
pour la saison sdche, khizosolenia pour la saison humide, Guinardia aux




deux saisons. Leas densitds atteintes peuvent alors dépasser un million de
cellules par litre.

Oscillatoria thiebautii (cf. SOURNIA, 1968 b, 1970) est pérennante,
mais se développe surtout dans l'intervalle des poussées de Diatomées. Elle
constitue souvent des blooms s'achevant par des phénomdnes d'eau rouge, et
leur prolifération aboutit souvent rapidement & un déséquilibre trophique et
& la destruction massive de la population ; les cellules mortes constituent
alors des traindes jaunes ou brunes & la surface de la mer, dégageant souvent
une odeur forte. Cependant nous n'avons jamais observé de phénomdne 4'into-
xication du milieu. Noa observations personnelles nous ont amené A relier
ces proliférations occasionnelles b des préoipitations intermittentes, telles
qu'il s'en produit surtout au début de la saison des pluies, ainsi que lors
des averses de saison sdche (notamment b 1'époque de la "pluie des mangues",
micro-saison humide d'une semaine, en aollt, au cours de laquelle il tombe
de 1'ordre de 20 mm d'eau) (* ).

Les Dinoflagellés, groupe plus océanique, sont toujours rares
sur le plateau continental, et d'autant plus rares qu'on se rapproche pilus de
la c8te. Ils sont plus nombreux en saison sdche qu'en saison humide -~ comme
d'ailleurs les Diatomées & tendance océanique.

ANGOT (1965b)signale que les eaux néritiques sont plus riches en
espbces que les eaux du large, et que ces dernidres se caractérisent surtout
par l'absence de nombreuses espbces présentes sur le plateau. Corrélativement,
1'indioce de diversité est plus élevé en saison humide (ol le plateau est
plus "néritisé")qu'en saison sdche : valeurs de l'ordre de 4 et 2,3 respecti=-
vement ; l'augmentation saisonnidre a lieu d'acfit & novembre. On s'interroge
toutefois sur la signification de ces valeurs, obtenues & partir des comptages
des cellules supérieures & 5 pm, lorsqu'on connait les difficultés de
détermination spéeifique des organismes nannoplanctoniques.

L'image du cycle annuel phytoplanctonique résultant des travaux
d'ANGUT et de SOURNIA se résume donc en assez peu de points (nous avons
laissé de c8té 1'étude plus approfondie des variations nycthémérales, réaliséde
par SOURNIA). Par rapport & 1'évolution des caractdres physiques et chimiques
de l'environnement, les caractdres du peuplement phytoplanctonique semblent
plus difficiles & saisir. La raison en est sans doute qu'en abordant le
plancton, nous passons aux caractdres biologiques du milisu. Or un des carac-
tdres essentiels du peuplement vivant est sa faculté d'adaptation & un

(*) Il semble que les blooms d'Oscillatoria servent de support trophique &
des essaims assesz considérables du Copépode Acartia amboinensis, lui méme
consommé par les larves des Poissons pélagiques. Il y a 13 une oourte chalne
alimentaire, bien individualisée et lide & des conditions écologiques particu=
lidres , qu'il serait intéressant d'étudier. En ce qui concerne la production
primaire, les blooms d'Oscillatoris semblent posséder un réle d'un intérét

particulier en raison d'une part de 1l'assimilation probable d'azote moléoulaire,
d'autre part de 1'importance de 1l'excrétion orgsnique (SOURNIA, 1970).
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milieu pouvant fluctuer. Cette faculté est autant le fait des organismes
eux-mémes, que du remplacement des espéces les unes par les autres en fonction
des conditions ambiantes. Ainsi, SOURNIA (1972) remarque que "la biomasse
varie moins que les sels minéraux, et la production moins que la biomasse :
régulation croissante vers les niveaux d'organisation les plus élevés..."
(figure 21).

Cependant, si l'on se référe aux mécanismes reconnus dans les
autres écosystémes, on doit considérer que cette adaptation n'est effective
qu'd une certaine échelle de temps et d'espace (les deux dimensions étant
lides par la vélocité des transferts). La réponse globale d'un peuplement
4 des stimuli écologiques exige un certain temps de latence : par exemple,
celui nécessaire au remplacement d'un ensemble d'espdces par un autre. Il
y a donc lieu d'opposer :

12) Les variations saisonnidres, ou spatiales & grande échelle :
elles apparaissent d'autant plus estompées que 1l'on considére un ensemble
au niveau duquel 1l'organisation (done 1a possibilité de réponse adaptative)
est plus élevée : la production primaire plus que la biomasse, la biomasse
plus que la quantité de matériel nutritif ; nous verrons apparaitre dans
1'étude du zooplancton un niveau ol la régulation est encore plus poussée (*),
Les variations spatio-temporelles & cette échelle, qui sont des processus
d'adaptation globale, sont modulés par le cycle hydro-climatique et les
mouvements de masses d'eau - phénoménes relativement réguliers.

22) Les variations locales & plus court terme, souvent lides
4 des altérations brutales et fugitives du milieu ambiant : averses, arrivées
localisées d'eau douce, srrivées localisdées d'eau douce, coups de vent ...
Les effets de ces altérations peuvent 8tre momentanément "catastrophiques"
sur les peuplements, mais sont & court terme et limités dans le temps, et
les états observés en un point et & un instant donnés dans le peuplement
vivant sont, soit des états transitoires & 1'intérieur d'un processus de
régulation, soit des fluctuations aléatoires lids aux mouvements de 1l'eau
4 petite échelle (turbulence).

En conséquence, une description tant soit peu explicative de
la dynamique des peuplements devra se fonder sur une méthodologie des obser-
vations spécifique par rapport & celle employée dans 1l'étude des caractéres
physico-chimiques du milieu. Précisément : il sera nécessaire d'envisager
plusieurs niveaux phénoménologiques indépendants - c¢'est-a-dire, concrdtement,
plusieurs échelles d'observation dans le temps et l'espace.

Ce principe nous a guidé dans l'étude du peuplement zooplanc-
tonique. Nous avons relid différentes échelles d'observation, et nous passerons,
dans notre exposé, de l'échelle généralement considérée dans les travaux
d'océanographie (échelle gdographique et échelle des variations saisonnidres),
4 celle de la microrépartition (ou "mjcrodistribution”), puis & celle, encore
trop souvent ignorée, des phénoménes mal prévisibles et des répartitions
peu cohérentes, Cette derniére semble fortement lide aux phénoménes de
turbulence hydrodynamique, et ne pourra nous fournir que les lois de la
variabilité aléatoire en milieu isotrope : nous aurons atteint la limite
de la microécologie, compte tenu des possibilités d'observation en-mer.

(*) Proisidme partie, § 3-12.
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Deuxiéme partie :

Méthodes employées dans |'étude du zooplancton.

1 - METHODOLOGIE DES PRELEVEMENTS ; RECAPITULATION SYNOPTIQUE DES OBSERVATIONS.

L'examen du zooplancton de la région de Nosy Be, entre 1963 et
1972, a comporté 1l'exécution d'environ 5700 récoltes au filet, dont la liste
fait 1'objet d'un document archivé au Centre 0.R.S.T.0.M. de Nosy Be (FRONTIER,
1972 a). La position des principales stations est donnée dans ce document
ainsi que dans FRONTIER, 1966 c, 1970, 1971 a, et a été reporté ici sur
les cartes des figures 1, 2 et 22.

La méthodologie des prélédvements est indiquée dans FRONTIER
(1966 ¢), PETIT et al, (1969), PETIT et BOUR (1971). Résumons la : nous
avona utilisé
12) le filet "Trégouboff", 1 m de diamdtre d'ouverture, mailles
dégressives (TREGOUBOFF et ROSE, 1957) ;
29) le filet "2 larves de Poissons", 1 m de diamdtre d'ouverture,
7 mailles par centimétre linédaire ;
39) le filet "Discovery" (verticel fermant), 0,70 m de diamdtre
d'ouverture, mailles 80 et 160 pm (KEMP et gl., 1929) ;
42) le filet "Lucifer" (horizontal fermant), 0,70 m de diamdtre
d'ouverture, maille 80 um (PETIT et al., 1969 ; PETIT et
BOUR, 1971) ;
52) le filet "Clarke-Bumpus" de 0,30 m de diamdtre, maille 80 pm
(PAQUETTE et gl., 1961) ;
62) la "luge & plancton", filet de mémes dimensions que le
"Lucifer", tendu dans un b8ti métallique congu pour glisser contre
le fond - inspiréede BEYER (1958) et HOLME (1964) - représentée
par PETIT et BOUR, 1971 ;
72) le filet & neuston - inspiré de DAVID (1965) et BIERI et



NEWBURY (1966) - représenté par PETIT et BOUR (1971).

Les filets "Lucifer" (construit par Didier PETIT) et "Clarke-
Bumpus" ont été utilisés dans 1'optique d'une étude quantitative du zooplancton.
Leur fonctionnement a donc été testé de fagon précise, et leur rendement
de filtration (fonection de la vitesse de traitg mesuré le plus exactement
possible. Les mesures de flux effectuées 4 l'entrée du filet "Lucifer" ont
montré que le résultat variait considérablement avec le courantomdtre utilisé,
et avec la position de celui-ci dans le plan de 1l'ouverture du filet...
ainsi qu'avec des facteurs impossibles & déterminer. Des études statistiques
ont néanmoins permis de déterminer les performances des deux types de filets,
et d'établir que le volume filtré est caloculable, en fonction de la vitesse
et du temps de trait, avec une incertitude deti%% pour le premier,:10%
pour le second,

Ces ordres de grandeur étant sans commune mesure avec celui
des incertitudes sur la quantité moyenne de plancton dans un volume d'eau
connu, il a paru Justifié d'employer les filets sans courantomdtre, mais
en respectant rigoureusement les conditions de trait. Il en a été de méme,
évidemment, pour les filets A prétention moins quantitative, dont le rendement
de filtration est resté mal connu, mais qui ont fourni cependant des résultats
trés interprétables dans la mesure ol ils ont été manoeuvrés toujours de
la méme fagon. C'est en partioulier le cas pour le filet "Trégouboff",
dont 1'Aétérogénéité du maillage rend illusoire un calcul de filtration :
ayant constaté que son rendement était trés reprocductible, et compte tenu
de 1l'intér8t d'un grand éventail de tailles d'organismes capturés, cet engin
a été largement utilisé au cours des trois premidres années (550 récoltezg

les traits de filets duraient généralement de 3 & 5 minutes.
En effet, la richesse en plancton des eaux étudides (eaux du large exceptées)
est telle que le colmatage apparalit, diminuant le rendement de filtration,
généralement aprds 5 minutes de trait - temps correspondant & la filtration
de 50 litres d'eau par centimétre carré pour le "Lucifer" et le "Clarke-Bumpus".

Les observations rdalisdes peuvent 8tre récapituldes, pour l'essen~
tiel, comme suit 3

A = Un premier cycle annuel, ocomportant des observations aux
stations 3 & 10 répétées chaque mois. Les stations 3, 7, 8, 94, 9B, 10 étaient
occupées de jour, les stations 4, 4a, P, v, 44y 5, DA de nuit, la station
6 & 1l'aube, Filets Trégouboff, Discovery et & larves de Poissons,

B -Suite aux premiers résultats (ayant montrd l'existence de
variations saisonnidres, et de trois zones de peuplement : néritique-interns,
néritique-externe et ocdanique), l'étude du rythme annuel a été prolongé
sur deux ans en trois stations, caractéristiques des trois zones i stations
3, 4 et 5A, puis b partir de septembre 1964, 3, 11 et 12 - station 3 occupée
de jour, toutes les autres de nuit. Filets Trégouboff et & larves de Poissons.
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C - D'autres ecyocles annuels d'observations ont été réalisés

dans des conditions plus préeises ¢

@station 11, occupde une fols par semaine pendant un an, vers
midi ; filet Trégouboff, immersion 10 m (BINET et DESSIER, 1968) ;

estations A et 11, ocoupdes deux fois par mois, de nuit ;
filet Lucifer A plusieurs immersions (PETIT, 1973'b);

ecing stations en baie d'Ambaro, occupées deux fois par mois
pendant un an, et deux d'entre elles une seconde annde, de nuit ; filet
Lucifer en surface et luge prds du fond (LE RESTE, 1970 a et b).

D ~ Une radiale de 11 & 16 stations joignant le fond de la baie
d'Ambaro au talus continental, a été réalisée & cinq époques de 1l'annde
différentes dans le but de préciser la zonation cdte-large. Filets Discavery
et Clarke-Bumpus, de jour (FRONTIER et al., 1971).

E ~ Quadrillages dans les baies d'Ambaro et d'Ampasindava. En
particulier, étude approfondie de la baie d'Ambaro en 1968 et 1969, dans
le cadre d'un travail d'dquipe ayant rassemblé les diverses disciplines
pratiquées au Centre O.R.S.T.0.M. de Nosy Be. La série la plus importante
d'observations comprend 20 quadrillages de 44 stations (oarte figure 22)
répartis sur un peu plus d'un an ; en chaque station étaient réalisés un
trait oblique fond-surface au Clarke-Bumpus et une récolte de neuston.

F - Réocoltes mensuelles & la station 13 et au dessus du talus
continental (13a) pendant prés de deux ans, et quelques trajets nord-sud
le long du talus. Filet Discovery, trails verticaux échelonnés.

G - Cycles nycthéméraux d'observations en de nombreuses stations
du plateau et du talus, & diverses époques de l'année. Tous types de filets.

H - Séries de récoltes répétées en un méme point, ou suivant
un quadrillage stratifié, destinédes i 1'étude statistique de la dispersion
du plancton., Filets Lucifer et Clarke-Bumpus.

2 ~ MESURES DE L'ABONDANCE PLANCTONIQUE.

Nous nous en sommes tenus, pour tenter de dégager les grandes
lignes de 1l'écologie planctonique, & une seule méthode, consistant & suivre
les variations d'abondance dans l'espace et dans le temps, en les analysant
de facon & distinguer ce qui revient & 1l'évolution propre des populations
vivantes, et aux déplacements et mélanges de masses d'eau.

Les variations quantitatives du plancton ont été appréhendées
essentiellement par le moyen de compiages d'organismes. Deux formes d'évalua-
tion ont été retenues : une évaluation précise, par espéce et éventuellement
par stade de développement, pour un nombre limité de groupes zoologiques ;
et une évaluation trés approximative, se traduisant par une "cote d'abondance",
pour les autres catégories du zooplancton. Enfin, nous avons effectué lors
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ées quadrillages de la bale d'Ambaro des mesures de poids sec de récoltes
tdétales. Nous allons décrire ces trols techniques, et définir la précision
obtenue dans chaque cas.

2-1 - Comptages précis (FRONTIER, 1972 b).

21=1 = Méthode de comptage. 1l'échantillon de plancton
fixé, Seprésentant un volume sédimenté généralement compris entre 10 et
300 em”, est mis en suspension dans un volume de liquide au moins dix fois
supérieur, et homogénéisé au moyen d'une poire en caoutchouc remplie et
vidée une dizaine de fois., Puis il est sous-échantillonné & l'aide de la
mlme poire, le contenu de la poire représentant une fraction volumétrique
comprise entre 1/10 et 1/40 de l'échantillon. Une poire moyennement rigide
(fournisseur : THOMAS, Philadelphie, U.S.A.), manipulée toujours de la méme
fagon (1'emplacement des doigts a été marqué) permet de réaliser des préld-
vements avec une erreur sur le volume inférieure & 2%.

Le contenu de la poire est versé dans une cuvette de Dollfus
(fournisseur 1 LEUNE, Paris), et les organismes sont dénombrés sous stéréo-
microscope soit dans la cuvette entidre, soit dans une partie aliquote de
celle~ci, facile & déterminer gréce au quadrillage du fond de la cuvette.
La fraction d'échantillon examiné varie ainsi entre 1/10 et 1/400.

lats_de comptage. Dans le but d'estimer l'erreur statistique de comptage,

nous avons étudié empiriquement la distribution des résultats de comptages
dans des séries répétées. Le détail de l'expérience a été publié ailleurs

(FRONTIER., loc. cit.).

Chaque sous-échantillon étant replacé aprés comptage dans la
récolte, i1l s'ensuitnque si les particules étaient dispersées au hasard dans
la phase liquide, les distributions obtenues obéiraient sensiblement & la
loi de Poisson (égalité des moyennes et des variances, aux incertitudes
statistiques prés). Nous observons en réalité une loi différente, tout au
moins pour les nombres non trés petits. Les particules organiques que sont
les organismes planctoniques fixés ont des propriétés physiques qui leur
confdrent une tendance & s'agglomérer, en dépit de l'homogénéisation de
la suspension. Il en résulte une surdispersion générale, dont l'allure est
fournie par le graphique moyenne-variance de la figure 23.

Les valeurs portées sur ce graphique sont obtenues & partir
de comptages répétés trois fois sur la m8me récolte, portant sur 32 caté-
gories zoologiques d'impertances trds diverses,et sur 28 récoltes. Chaque
variance est donc calculée & l'aide de 2 degrés de liberté, et l'ensemble
du calcul utilise 2 x 32 x 28 = 1792 degrés de liberté. La loi expérimentale
se traduit par un nuage de 896 points ; toutefois, pour plus de clarté,
nous n'avons porté sur la figure que 29 points moyens (chacun d'eux corres-
pondant & 30 degrés de liberté au moins).

On constate que les points se disposent de fagon caractéristique
par rapport & la premiére diagonale, qui représente la loi de Poisson. Les
12 points situés en degd de m = 10 individus par sous-échantillon sont trés
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prés de la diagonale : pour ces faibles densités, les organismes sont
quasiment dispersés au hasard dans la phase liquide. Au deld de m = 10,
l'alignement de points se décolle de la diagonale, dénotant une surdispersion.
Une tendance nette se dégage donc, bien que la relation moyenne-variance
ait été obtenue en rassemblant des dénombrements de taxons trés divers.

I1 s'agit pour nous de rechercher une approximation numérique
de l'’erreur statistique de comptage. Nous nous en tiendrons donc & une appro-
ximation de la loi empirique consistant 4 admettre la loi de Poisson pour

b

m<10, et pour m>10, & adopter la régression de log s? en log m :

log s? = 1,2265 log m ~ 1,2165

ou : s? =0,061 L

On sait dés lors trouver la transformation non linéaire & appliquer
aux données pour stabiliser la variance. Il est établi en effet (voir par
exemple KENDALL et STUART, vol.t, 1963, p.252, et vol.3, 1968, p.88) que
si une famille de distributions est caractérisée par une relation moyenne-
variance de la forme

' a?= f(p)

la transformation rendant la variance indépendante de la moyenne, & 1'approxi-
mation du premier ordre, est :

4t

\lf(t) .

(1a borne inférieure de 1'intégrale est arbitraire puisque l'addition d'une
constante ne modifie pas la variance). Dans l'exemple étudié, la relation
moyenne-variance est de la forme

g(x) =

al= a.}lb )
X b2
d'ou g(x) = 1/\15/ t /cat
_ x1-b/2
Va(1-b/2)

& une constante additive prés, et & condition que b # 2. D'autre part, la
constante multiplicative 1/4/a(1-b/2) peut également &tre ignorée, car la
multiplication d'une variable aléatoire par un facteur constant n'altére pas
1'indépendance moyenne-variance. En conclusion, on retiendra une transfor-
mation de la forme
1~b/2
g(x) = x

et en 1l'occurence :

12) pour m<10 (loi de Poisson : a = b = 1) : g(x) =v4&. Ce résul-
tat est classique (ANSCOMBE, 1948, 1'améliwe en proposantvx + 3/8). La
variance devient constante et égale & 0,25,

22) pour m >10 (surdispersion : b = 1,23) : g(x) = 0228
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Pour le calcul d'un ordre de grandeur de l1'erreur, nous avons
remplacé la seconde transformation par la forme plus simple {[; c'est-b-dire

xo'353. On peut tester cette approximation : aprés transformation racine
ocubique effectude sur les données,le coefficient de corrélation entre log m
et log 8%, pour m>10, est égal & -0,31, valeur non significative:l'amélio-
ration qui seralt obtenue en adoptant la puissance 0,385 peut 8tre considérée
comme fortuilte. ‘

On admettra donc que la variance est stabilisée par la transfor-
mation racine cubique. Les 17 nouvelles variances se groupent autour d'une
valeur voisine de 0,04765.

L'indépendance vis & vis de la moyenne, toutefois, n'implique
pas l'homogénéité de la variance. Cette homogénéité est vérifide par le
test olassique de BARTLETT (1937) : si s:, s;, «e.82 sont k estimations de

k
la variance obtenues avec n1, n2, ool degrés de liberté et si ces estimations

sont homogdnes, l'estimation glogale s’étant obtenue avec B+ D, + e D
= n degrés de liberté, alors la quantité
k
n.log 82 - 3, n,-log s
1=1

k
0,4343 [ 1 + 50ie-1) E 1111 -3 ]

i
B =

(logarithmes de base 10) est approximativement distribuée comme un X22 (k-1)
degrés de liberté., On a iol : k = 17 3 n, = 30 quel que soit i pour m>10 ;

ne 17x3%0 = 510, On trouve B = 29,83 : Valeur significativement trop élevée
au seuil 5%, non au seuil 1%. L'indépendance de la variance vis k& vis de

la moyenne n'exclut donc pas une certaine variabilité qui se trouve A la

limite de la signification statistique. On peut y voir soit l'effet de l'erreur

introduite en remplagant la transformation xo'385 per la transformation racine
oubique, soit plus probablement l'effet de 1l'hétérogdnéité introduite en
rassemblant des comptages d'organismes de natures diverses, pouvant réaliser
au sein de la phase liquide des états divers de surdispersion.

Nous aoccepterons cependant l'approximation, et admettrons que les
racines oubiques des comptages sont distribuédes aveo une variance constante
de l'ordre de 0,04765. Il reste & vérifier la normalité de la distribution
des résidus, ce que nous réalisons grfce & un test probit appliqué aux dcarts
par rapport & la moyenne de chaque comptage tripld., Le rdsultat est représenté
sur la figure 24 (alignement b, petits points) ; il est satisfaisant. Signa-
lons que la normalité est dgalement assez bien réalisde aprds transformations

\ﬁf et (log )2, en dépit de stabilisations insuffisantes de la variance i
par oo?trs la transformation log aboutit A& une kurtosis (alignement a, gros
points).
Aprés transformation racine cubique on trouve graphiquement,
en construisant 1'intervalle (15,87% ; 84,13%), correspondant & ¥ ¢, un doart-
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type égal & 0,18, d'ou une variance de 0,0324, estimation différente de la
précédente.Mais cette estimation est entachde d'un biais calculable. En
effet, la pente donnée par le graphique probit ne fournit directement la
valeur de ¢ que dans l'hypothdse ol toutes les donndes sont indépendantes ;
dans ce dernier cas la variance s'estime en divisant la somme des carrés
des écarts par le nombre de donnédes moins un , soit iei 754. Mais les écarts
ont été calculés par rapport h 255 moyennes, préalablement calculdes & partir
de trois valeurs indépendantes chacune.lIl n'y a done que 764 = 255 = 510
degrés de liberté, soit pratiquement les deux tiers du nombre de degrés de
liberté dans le cas de 1'indépendance de tous les écarts, de sorte que la
variance obtenue graphiquement doit 8tre multiplide par 3/2 pour fournir
une estimation correcte. On trouve alors s? = 0,0486, valeur peu éloignde
de la premiére estimation 0,0477. Nous avons préféré retenir l'estimation
graphique, obtenue 4 partir de la partie centrale de la distribution (inter-
valle % US qui shjuste trdés finement & une droite, ignorant les écarts
extrdmes peu interprétables et sans doute lids & l'hétérogénéité des donndes
initiales.

Finslement, nous poserons que

~ pour les moyennes inférieures ou égales &4 10 individus par
sous-échantillon, les distributions sont de Poisson ;

- pour les moyennes supérieures & 10, les résidus, aprés transfor=-
mation racine cubique effectuée sur les comptages, sont distribués normalement
autour de zéro avec une variance égale & 0,0486.

Les distributions étant normalisées, il est possible de déterminer les inter-
valles de confiance & un risque choisi. Ces intervalles sont de la forme
Xt ko, ol x est 1a varisble transformée et o? sa variance ; k est fourni
par les tables de la loi normale. Puis, appliquant aux bornes de 1l'intervalle
ainsi délimité la transformation inverse, on détermine un intervalle dans
1l'échelle des nombres non transformés. la transformation étant monotone
croissante, les quantiles restent invariants. Il y a un biais sur la moyenne
et le mode, mais par sur la médiane : c'est ce dernier paramétre central
que nous retiendrons dans 1'échelle des nombres non transformés.

Les intervalles indiqués dans les tableaux I et II ci-aprés
se rapportent au risque 5%, c'est-i-dire qu'ils excluent 2,5%de valeurs
trop fortes et 2,5% de valeurs trop faibles pour encadrer une valeur qui
est une médiane (50% de chances d'8tre plus forte ou plus faible).

Pour les données inférieures & 10, on a normalisé par la trans-
formation4/N + 3/8. La nouvelle variance est .gale & 0,25, donc 1'écart-type
4 0,5 ; un intervalle de confiance au seuil 5% est de la forme

(\IN +3/8 t1)

dans l'échelle des transformées, et dans celle des nombres initiaux

[AF+3/8-12-3/8 ; Qv+3/s+1)?-3/8]

Le tableau I donne ces intervalles pour des comptages compris entre 4 et 10
(1a décimale est évidemment donnde & titre indicatif, et résulte de 1l'utili-



sation d'une distribution continue comme approximation).

TABLEAU I

comptages intervalles de confiance

(W) au risque 5%
4 0,8 - 9,2
5 1,4 - 10,7
6 1'9 b 12'1
T 2,6 - 13,5
8 3,2 - 14,8
9 3,8 - 16,0
10 4,6 - 17,4

Pour les données supérieures & 10, en appliquant la transformation
racine cubique on trouve une variance de 1l'ordre de 0,0486, donc un écart-
type de 0,22. L'intervalle de confiance au risque 5% sera de la forme :

(VYN ¥ 0,44)

dans 1l'échelle des transformées, et dans 1l'échelle initiale :
[ - 0,447 5 (YT + 0,00)°]

Le tableau II donne ces intervalles pour des effectifs comptés compris entre
10 et 350 (page suivante).

On peut également construire un abaque donnant graphiquement
1l'intervalle de confiance & 5% pour toute valeur de N, en portant en abscisses
les valeurs de N, et en ordonnées les valeurs des bornes supérieure et
inférieure de l'intervalle (voir abaque hors-texte). L'ensemble des deux
branches obtenues constitue une courbe d'allure parabolique (figure 25) 5
on peut démontrer qu'elle est symétrique par rapport 4 la premiire diagonale,
ce qui en facilite la construction (FRONTIER, 1Y72 b).

L'abaque permet en outre de déterminer 1l'erreur statistique
relative. Il suffit de remarquer que, par raison d'homothétie, 1l'erreur
relative est la m8me le long d'une droite passant par l'origine. A toute
valeur K de l'erreur relative correspond une droite (D), de pente 14K ,
dont 1l'intersection avec la courbe fournit la valeur de N pour laquelle
1'erreur relative (supérieure ou inférieure selon la branche rencontrée),
au seuil 5%, est égale & K. Quelques valeurs d'erreurs relatives ont &été
portées le long de la courbe hors-texte.

Le figure 26 représente les variations, en fonction de N, des
erreurs relatives au seuil 5%. On remarque que l'erreur supérieure est plus
grande en valeur absolue que l'erreur inférieure. La courbe supérieure permet
donc de déterminer l'effectif qu'il convient de dénombrer concrdtement,

.



TABLMAV II

ocomptages intervalles de oonfiance erreurs relatives x 100

N) su risque 5% inférieures supérieures

10 5= 17 50 74
20 12 = 31 42 57
30 19« 45 37 49
40 27 - 58 34 44
50 34 = 70 32 40
60 42 - 82 30 37
70 50 = 95 29 35
80 58 = 107 28 34
90 66 - 119 27 32
100 74 = 131 26 "
110 82 = 143 25 30
120 91 - 155 25 29
130 99 = 167 24 28
140 107 = 179 23 28
150 116 = 190 23 27
160 124 - 202 22 26
170 133 - 214 22 26
180 141 = 226 22 26
190 150 = 237 21 25
200 158 = 249 21 25
210 - 166 = 260 21 24
220 175 = 272 20 24
230 184 = 284 20 3
240 192 = 294 20 23
250 201 = 305 20 22
260 210 = 317 19 22
270 218 - 329 19 22
280 227 - 340 19 21
290 236 = 352 19 21
300 244 - 363 19 21
310 ' 254 - 375 18 21
320 262 - 386 18 21
330 27 - 397 18 20
340 280 - 409 18 20

350 289 - 420 17 20
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B(N.n)

Nombres comptés (n)

/:;jy
A'(Ny, 1,

[ B’ (N2.a%.na)
/ b
A (N.n)
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] N, N N3
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Figure 25 - Construction de 1l'abaque fournissant les valeurs des bornes
supérieure et inférieure de 1'intervalle de confiance (au risque
595 en fonction de l'effectif dénombré dans une partie aliquote.
AB : intervalle de confiance pour une valeur exaete-N ;
A'B' : intervalle d'estimation pour un comptage C (pris égal
4 N sur la figure).

(extrait de FRONTIER, 1972 b, Pour plus de détails sur cette construction,

voir l'article et sa page d'errata

W Erreurs Intérieyreg

1 200 1

Figure 26 ~ Variations de l'erreur relative au niveau 5% en fonction de

1'effectif compté dans une partie aliquote.
(extrait de FRONTIER, 1972 bf



- 57 -~

dans une partie aliquote de récolte, pour obtenir une erreur relative au

plus égale & K en valeur absolue. Un constate que si, dans les petits nombres,
l'erreur relative diminue trés vite quand N augmente, la décroissance devient
ensuite trds lente : le dénombrement de 50 organismes assure une erreur

d'au plus 40%, celui de 100 organismes une erreur d 'au plus 31%, celui de

200 organismes une erreur d'au plus 25%, et il faudrait - & supposer que

la loi pit 8tre extrapolée - compter environ 2500 individus pour &tre assuré
d'une erreur d'au plus 10%. Etant donnée 1'hétérogénéité de la répartition
du zooplancton & petite échelle spatiale, il semble que la précision de
1'ordre de 30% obtenue en dénombrant une centaine d'individus dans une partie
aliquote, et en ramenant le nombre trouvé & la récolte totale proportionnel-
lement & la fraction qu'il a fallu examiner pour dénombrer ces 100 individus,
suffise largement & caractériser 1l'échantillon.

2-2 - Cotations d'abondance (FRONTIER, 1969). Une caractérisation
approximative de l'abondance a été mise au point dans le but d'obtenir rapi-
dement la physionomie d'un peuplement.

Lors d'une premidre série d 'observations, les groupes zoologiques
avaient été caractérisés dans chaque récolte par une qualification d'abondance
comprenant sept termes (tr¥s rares, rares...., trés nombreux, constituants
fondamentaux de la récolte), et correspondant i une appréciation trés intuitive.

Ultérieurement, une série de comptages relativement précis effectués
sur une centaine d'échantillons planctoniques permit de constater que la
progression qualitative employée coincidait sensiblement avec une progression
géométrique de raison 4,% dans 1l'échelle des effectifs comptés. Cette coin-
cidence traduit sans doute un coefficient personnel de la perception intuitive
des abondances ; la progression géométrique de raison 4,3 a cependant été
retenue pour établir une cotation d'abondance comprenant les termes suivants @

TABLEAU III

cotes effectifs cotes effectifs

comptés () intermédiaires comptés
0 0
1 143 1,5 3 oudé
2 4 & 17 2,5 environ 18
3 18 & 80 3,5 - 80
4 80 & 350 4,5 - 350
5 350 & 1500 5,5 - 1500
6 1500 & 6500 6,5 - 6500
7 6500 & 27000 7,5 - 27000
8 27000 & 120000 8,5 - 120000
9 120000° & 500000 9,5 -~ 500000
10 500000 & 2000000

(%) Des valeurs plus justes seraient ; 1 - 4,3 - 18,5 ~ 79,5 -
342 = 1470 = 6321 = 27180 = 116680 - 502600 - 2061000,
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FIGURE 27 - Intervalles de confiance A 5% aux bornes de
' la cotation "“4,3".

ligne a : échelle logarithmique des nombres d'organismes
dans une récolte

ligne b :intervalles de confiance aux bormes pour le comptage
intégral de la récolte

lignes c : intervalles de confiance aux bormes pour le comp-
tage de 1/10 de la récolte ; d : 1/100 ; e t 1/1000

4 cote d'abondance

p——q intervalle de confiance A une borme des intervalles
de classe

poceo- 4intervalle de confiance pour 100 organismes réelle-
ment comptés
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L'expérience montre qué la classe d'abondance & laquelle appartient
une catégorie d'organismes dans une récolte est aiséde i déterminer. La méthode
précise importe peu. On peut par exemple compter, sans s'attacher & une
grande préecision, une partie aliquote de la récolte ; on se rend compte
trds rapidement si un effectif est compris, par exemple, entre 80 et 350
(classe 4) ou entre 350 et 1500 (classe 5). Le doute ne s'établit que lorsque
l'effectif réel est voisin de 350 : on adopte alots la "cote intermdédiaire"
4,5 (partie droite du Tableau III).

On peut calculer plus précisément les intervalles de confiance aux
bornes des intervalles de classes i partir des résultats du paragraphe pré-
cédent, et selon que l'échantillon examiné est la récolte totale ou une
fraction aliquote. La figure 27 représente ces intervalles au risque 5%,
sur échelle logarithmique, pour le comptage de la récolte entidre, ou d'un
dixidme, ou d'un centidme. On voit que, mis & part le cas de trés faibles
effectifs dénombrés, l'amplitude de 1l'intervalle de confiance reste bien
inférieur & celle de l'intervalle de classe. Pour 100 individus dénombrés
l'erreur relative est comprise (quelle que soit la fraction aliquote) entre
-26% ot +31%, c'est 4 dire que l'amplitude de 1'intervalle de confiance est,
en échelle logarithmique, environ 2,4 fois plus faible que celle de l'intervalle
de classes. Compte tenu de la convention relative au voisinage des bornes
(cotes intermédiaires), on peut considérer que la cote d'abondance est
déterminées pratiquement sans erreur (sauf pour les trds petites abondances).

Les résultats représentds aux figures 28 et 29 justifient a_posteriori
la méthode. La premidre comprend deux graphiques de variations d'abondance
obtenus en une station néritique, occupde deux fois par mois pendant un an.
les rdsultats de comptages sont représentés en trait interrompu, les cotes
d'abondance en trait plein : la coincidence est manifeste. On peut affirmer
qu'a cette échelle de perception, les comptages précis n'apportent aucune
information supplémentaire utilisable par rapport aux cotations. La figure
29 montre que les cotes d'abondance peuvent 8tre cartographiées et fournir
des répartitions significatives : on observe qu'une espdce évite la proximité
immédinte de la cBte, alors que l'autre est au contraire trés littorale.

Enfin, nous avons récemment constaté (FRONTIER et IBANEZ, sous
presse) qu'une analyse factorielle réalisée sur un ensemble de cotes d'abon-
dance donne des résultats extrémement voisins - du moins pour les premiers
axes extraits — de ceux obtenus 4 partir de comptages précis.

2-3 - Mesure du poids sec (PETIT et FRONTIER, 1971). La biomasse
d'un échantillon de plancton est défini par LOVEGROVE (1966) comme le poids
de matiére organique particulaire, coquilles calcaires inclues, aprés
filtration, lavage & l'eau distillée, et léger séchage sur papier filtre.

I1 s'agit donc d'une notion définie par un protocole opérataire, supposé
reproductible. Cependant un premidére difficulté apparait, tenant & 1'impos-
s8ibilité d'extraire toute l'eau interstitielle de 1'échantillon, et rien

que cette eau. En effet, les différents types de séchage préconisés dans

la littérature, s'ils sont suffisamment poussés pour que l'on pense avoir
éliminé toute l'eau d'imbibition de 1l'échantillon, ne garantissent pas 1l'inté-
grité des organismes : ceux-ci commencent & perdre de 1l'eau intérieure avant
1'élimination compléte de l'eau interstitielle.
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Figure 28 - Comparaison de graphiques annuels obtenus 4 partir de comptages
précis (trait interrompu) et de cotatiohs d'abondance (trait
plein).

a : Ptéropodes ; b : Chaetognathes ; Nosy Be, station 10, mars
1963 & mars 1964.
(extrait de FRONTIER, 1966c)
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obtenues au moyen des cotes d'abondance. a : Calycophores ; b : Penilia

avirostris (Cladocere).

FIGUKE 29 - Cartes de répartition de deux catégories d'organismes en baie d'Ambaro,
(extrait de FRONTIER, 1969)



Cette difficulté, jointe & la grande variabilité de la tensur
en eau des organismes planctoniques (voir par exemple LOVEGROVE, 1966,
tableau 23), conduit & aceorder une importance réduite, du point de vue
trophique, au poids frais des échantillons planctoniques : il paralt bien
plus justifié de s'intéresser au poids sec. Mais il apparalt alors une
deuxidme diffioculté, trds analogue de la premidre : 1'impossibilité d'extraire
toute 1'eau des tissus et rien que l'eau. Le procédure employée influe sur
les résultats, et toute technique, si elle est suffisamment poussée, aboutit
4 une perte d'éléments organiques avant que soit éliminde la totalité de
1'eau. Rigoureusement parlant, le probldme est insoluble (VOTH, 1952) : en
biochimie, les "teneurs en matidre séche" des organismes sont toujours définies
par rapport & un protocole rigoureux d'extraction des corps volatils.

D'autres causes d'erreur altérent encore les résultats. Des change-
ments de composition se produisent au cours du stockage de la récolte dans le
liquide fixateur (AHLSTROM et THRAIKILL, 1963) ; ces modifications dépendent
des types d'organismes, et ne peuvent 8tre exactement prévues pour un échan-
tillon de plancton total. Quant & la conservation de l'échantillon par congé-
lation, il provoque 1'éclatement des cellules, et la perte de matériaux
au cours du réchauffement ; seule la lyophilisation paralt 8tre & l'abri
de toute critique, mais elle exige des manipulations et un équipement importants
qui la rendent peu apte & 8tre utilisée en routine.

Enfin, une source d'erreur propre au plancton marin est la présence
de sels en solution dans l'eau de mer imprégnant 1l'échantillon filtré. Ces
sels se déposent au moment de la dessication, et le poids de matidre organique
sdche s'en trouve surestimé. Le palliatif habituel consiste & rincer l'échan-
tillon 4 l'eau douce au ocours de la filtration ; mais on connalt la sensibilité
des membranes organiques aux variations de pression osmotique : il paralt
dds lors difficile de réaliser un ringage éliminant la totalité de 1l'eau
interstitielle salée, sans perte de matidre pour les organismes.

Ces diverses considérations nous ont amené 4 mettre au point le
protocole opératoire suivant :

A ~ L'échantillon de plancton est filtré sous pompe & vide aussitdt
récolté (sans fixation) sur un filtre de nylon - matériau trds peu hygros-
copique - préalablement séché par séjour de 24 heures en étuve & 702C et pesé.
La filtration ne doit durer que quelques minutes. L'échantillon est rincé
au ocours de la filtration avec de l'eau de mer de surface, dont on note:rla
salinité.

B - Le filtre est placé dans un flacoen de Sendtner 4 fermeture
émeri, et stocké A une température de 0 & 42C jusqu'd 1l'arrivée au laboratoire.

C - Le flacon est alors laissé quelques heures & la température
ambiante, puis pesé avec filtre et plancton ("poids humide brut"), placé
ensuite ouvert pendant 24 heures en étuve & T702C avec circulation d'air,
enfin placé 24 heures dans un dessicateur & silicagel & la température de
la salle des balances. Puis il est & nouveau pesé ("poids sec brut").

D - La différence entre le "poids humide brut" et le "poids sec
brut" est supposé représenter la perte d'eau. De la quantité d'eau perdue
on déduit, en se reportant & la salinité qui a été notée au moment du rincags,
la quantité de sel que 1'on suppose s'8tre déposée.
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L'eau éliminde par séchage eat & la fois l'eau interstitielle et
l'eau des organismes. S1 1'on admet que la teneur en sels minéraux de l'eau
du milieu intérieur et de l'eau tissulaire des organismes planctoniques est
voisine de celle de l'eau de mer (ce qui n'est qu'une approximation, car
une partie de la pression osmotique de l'eau intérieure est due aux substances
organiques dissoutes), on obtient par différence entre le "poids sec brut"
et la quantité de sel calculée une quantité dite "poids sec sans sel" que
l'on assimile au poids de matidre organique séche. On a ainsi défini un
poids sec en évitant les opérations qui altdrent le plus la composition
des organismes, et en particulier le ringage par un liquide hypotonique.

Nous n'avons trouvé dans la littérature aucune donnée sur la
composition du milieu intérieur et du milieu tissulaire des organismes
planctoniques qui nous eussent permis d'estimer l'erreur commise en assimilant
le dépdt de substances solubles & un dépdt de sel marin. Des travaux relati-
vements anciens (BOTAZZI, 1897 ; FREDERICQ, 1904, 1911 ; DUVAL, 1925) se
rapportant & des Invertébrés marins benthiques, établissent que la composition
du milieu intérieur est trds volsine de celle de l'eau de mer et pauvre en
matidres organiques dissoutes. Par contre, le "liquide tissulaire", isotonique
4 1'eau de mer, ne renferme que 1 & 4% de sels minéraux, le reste de la
presasion osmotique étant assuré par des molécules organiques. Si l'on admet
une teneur en eau totale des organismes de l'ordre de 80 & 85%, on constate
d'aprds nos mesures que l'eau interstitielle constitue les deux tiers environ
de l'eau totale élimitde, le dernier tiers reprdsentant l'eau des organismes.
L'erreur commise risque donc de ne pas 8tre négligeable. Toutefois, on peut
considérer que la méthode tire sa validité de sa définition rigoureuse,
et de la réduction des manipulations risquant d'altérer les organismes. Elle
semble reproductible, bien que l'on se sache pas trds exactement ce que
mesure le "poids sec sans sel" ; les résultats seront considérés comme
comparables entre eux, et pouvant servir & la mesure des variations de la
biomesse zooplanctonique (#).

Les L esées sont réalisées avec une préoision de 0,1 mg, & l'aide
d'une balance Mettler. lLes valeurs obtenues sont ramendes au mdtre cube
d'eau de mer filtrée, ce volume étant connu avec une précision de 1l'ordre
de 10% (cf. ci-dessus). Les manipulations peuvant entrainer des erreurs
par perte de matidre, nous avons retenu une précision de l'ordre de 1 mg
sur lg poids sec de 1l'dchantillon total, et de 0,1 mg sur la valeur ramenée
a1,

(%) CUSHING et g1, (1958) affirment que pour le zooplancton le poids de
matidre organique séche est trés peu différente du poids de plancton sec,

ce qui semble impliquer que la quantité de sels dissous dans l'eau des
organismes est trés faible. Cependant on peut se demander dans quelle mesure
la technique utilisée, qui inclut un ringage & l'eau douce, n'a pas éliminé
au préalable la plus grande partie des électrolytes...



3 = TRAITEMENT DES DONNEES.

3-1 = Echelle graphique utilisée pour la représentation des abondances.

I1 s'agit du choix d'une métrique pour la mesure des abondances. Ce choix
ne recevra sa pleine justification que dans la quatriime partie de ce travail

("Etude statistique de la dispersion du zooplancton"). Nous n'en donnerons
pour 1'instant qu'une interprétation empirique.

Les abondancesplanctoniques sont souvent représentées en échelle
logarithmique. Cette méthode, consistant & donner autant d'importance &
une variations de 1 & 10 qu'd une variation de 10 & 100 ou de 100 & 1000,
est parfois justifiée par l'assertion selon laquelle les réponses biologiques
sont exponentielles par rapport aux variations ambiantes qui les ont susci-
tées ; si 1'on représente ces derniéres en échelle linéaire, c'est le loga-
rithme des grandeurs biologiques que 1l'on devra considérer (cf. par exemple
CASSIE, 1962).

Cependant, on constate presque toujours dans les études planctolo-
giques que la transformation logarithmique surcorrige l'effet d'échelle.

Il est peu justifié, compte tenu des caractéres de la variabilité rencontrée
dans le plancton, d'accorder une égale importance & une variation de 1 & 10,
qui peut trés bien 8tre fortuite, et & une variation de 100 & 1000, qui

a beaucoup plus de chances d'@tre significative. On constate en fait fréquem-
ment, sur les graphiques ou les cartes établies en échelle logarithmique,

un tassement exagéré des fortes valeurs, atténuant les variations, et au
contraire une exagération des fluctuations aléatoires dans le domaine des
petits nombres.

Nous diminuons ces inconvénients en adoptant 1'échelle "logz" ’
c'est & dire en élevant le logarithme au carré. En multipliant un nombre
par lui-m8me, on 1l'augmente d'autant plus qu'il est déjd plus grand, et
inversement ; les plus fortes valeurs logarithmiques seront donec plus nettement
séparées, et les faibles valeurs au contraire rapprochées les unes des autres.
La figure 30 illustre, sur un graphique annuel, l'effet de la transformation
log? par rapport & la transformation log.

Nous établirons dans la quatriéme partie de ce travail que la
transformation log? a un effet intermédiaire entre ceux des transformations
racine carrée (utilisée pour normaliser les distributions de Poisson) et
log. Plus précisément, la transformation log? s'identifie avec la transfor-
mation racine carrée pour les petits nombres, (pour lesquels la loi de Poisson
est sensiblement vérifide), et avec la transformation logarithme pour les
grands nombres, le passage dé la premidre situation & la seconde étant
progressif. I1 semble que cette loi coincide approximativement avec la
loi statistique de dispersion de particules dans une phase liquide en état
de mélange turbulent, de sorte que la transformation log®, bien qu'empirique
4 l'origine, n'apparait pas arbitraire.

Si 1'on utilise la cotation d'abondance définie au § 2~-2, les valeurs
des bornes étant des logarithmes de base 4,3, et les cotes coincidant avec
les valeurs des bornes supérieures de classes, on se référera & la transfor-
mation log’ en portant, sur les graphiques d'abondance, le carré des cotes
(c'est ce qui a été réalisé sur la figure 28).
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FIGURE 30 - Graphique annuel des variations d'abondance de Limacina inflate (Ptéropode)
& la station 5, irmersion 2 m, d'avril 1963 % mars 1964. a : &chelle log ;
b : échelle log?.

(extrait de FRONTILR, 1966c)
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%-2-Evaluation de la quantité totale d'organismes dans un secteyr délimité.
(FRONTIER, 1973 b). Lors de 1'étude approfondie d'une baie de 800 km" (voir
§ 1-E ci-dessus), un quadrillages de 44 stations espacées de 1 4 5 milles
a été réalisdée 20 fois en un peu plus d'un an (carte figure 22). En chaque
station était réalisé un trait oblique fond-surface & l'aide d'un filet
"Clarke-Bumpus"de 30 cm de diamétre d'ouverture, maille 180 pm (§ 1-52 ci-
dessus). Le but était double : d'une part obtenir une cartographie de la
répartition & 1l'échelle de la baie des divers organismes dénombrés ; d'autre
part estimer 1l'effectif total, pour l'ensemble de la baie, des différentes
catégories et en déoriré les variations au cours de 1l'année.

Des études préalables avaient permis de constater un intense gradient
cdte-large, ainsi que de fortes variations saisonniéres d'abondance. Cependant
les résultats obtenus en quelques stations isolées traduisaient, outre ces
tendances générales, une importante variation résiduelle, reflet de la sur-
dispersion des organismes. Il a paru intéressant de mettre au point une
méthode susceptible d'intégrer la variabilité horizontale, & 1l'échelle de
la baie. Nous avons arrdté le protocole opératoire suivant :

Une premiére &tape consiste & réaliser i partir des données recueillies

aux 44 stations, pour chaque quadrillage et chaque catégorie zoologique

étudide, une cartographie de 1'abondance. On admet au départ une hypothése
de _continuité : une certaine abondance planctonique constatée en un point
fournit une présomption d'abondance peu différente en un point voisin. Il
est alors possible de faire passer & travers le quadrillage un réseau
d'isopléthes ; cesdernidres relient, de la fagon la moins heurtée possible,
des points d'égale abondance présumée obtenus par interpolation entre les
points observés. Il se pose dés lors un choix de progression numérique
définissant l'ensemble d'isopléthes, et un choix de méthode d'interpolation.

Une étude statistique de la microdispersion du zooplancton dans
la m@me région (Quatriime partie de ce mémoire )suggdre 1'existence de lois
statistiques largement indépendantes du groupe zoologique (puisque probable-
ment lides au phénoméne pliysique de dispersion dans une phase turbulente),
et conduisant & adopter la métrique "log’", ainsi qu'il a été exposé au
paragraphe précédent. Les données transformées sont supposées se distribuer
normalement, avec une variance indépendante de la moyenne et restant de
1l'ordre de 00,7026, dans des séries d'épreuves répétées en un méme point :
la variabilité ainsi décrite représente la variabilité résiduelle a laquelle
il conviendra de comparer les variations observées entre stations.

La technique graphique se fondera sur cette variabilité "de référence" :
les interpolations seront linéaires aprés transformation log® ; les isople-
thes seront choisies sur la base d'un intervalle constant, d'amplitude
2x1,96 0 A 3,29 dans 1'échelle des transformées, d'ou la progression
suivante dans les nombres non transformés :

1 11500 - 540000

64 27000 1050000
365 62500 1900000
1400 135000 3450000

4200 275000 etec.
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Cette progression diffdre de celle proposée plus haut (progression géométrique
de reison 4,3 1 § 2-2). Cette dernidre, choisie dans 1'optique d'une analyse
rapide des échantillons, corresppndait & une échelle intuitive, logarithmique,
d'appréciation des ebondances. Le probldme est différent ici puisque nous
tentons de nous référer 4 la variabilité réelle dans le milieu naturel.

Les nombres traités sont des effectif's ramenés & un méme volume
d'eau. Les effectifs par unité de surface marine sont en effet soumis, dans
la province néritique, & une variabilité supplémentaire : celle provenant
de l'épaisseur de la couche d'eau en chaque station. Il est d'ailleurs con-
forme & la notion de plancton de caractériser une masse d'eau par une densité
d'organismes planctoniques. Le calcul de cette densité i partir de 1l'effectif
constaté et du volume d'eau filtrée est évidemment effectué avant transfor-
mation, puisque la variable non transformée est la seule additive. Il est
essentiel de ne comparer entre elles que des récoltes provenant de la filtra-
tion de volumes d'eau du méme ordre de grandeur, et de ramener les nombres
& un volume d'eau constant, lui aussi du méme ordre de grandeur. Nous verrons
en effet dans la Quatridme partie que les oaractbres de la variabilité,
donc l'effet de la transformation, varient en fonction de l'ordre de Arandeur
des effectifs concrets., Dans notre cas, le volume filtré lors d'une,récolte

variait entre 5 et 20 m3, et nous avons ramené les effectifs & 10 ﬁs.

La cartographie effectuée, on cherchera une estimation du nombre
total d'organismes dans la baie. Une moyenne sur les 44 résultats d*observation
ignore toute l'information fournie par la répartition spatiale, et de plus
est entachée d'un biais du fait que, suite & des études préalables, la
partie est (plus hétérogine dans son peuplement) comporte un résesu de stations
plus dense que la partie ouest, et les stations sont plus serrées prés de
la cBte qu'au large. Nous préférons donc évaluer le peuplement de la baie
par planimétrie aprés cartographie de 1l'abondance ; cette technique intdgre
la microrépartition horizontale, et l'estimation finale tient compte de
l'information contenue dans la contagion spatiale.

Nous procédons de la fagon suivante. L'intersection du réseau
d'isobathes et du réseau d'isopléthes délimite un certain nombre de contours
fermés, & 1'intérieur de chacun desquels on peut déterminer une valeur centrale
de la profondeur et une valeur centrale de la densité d'organismes. On
s'en tiendra aux approximations les plus simples de ces deux valeurs centrales
en choisissant pour chaque intervalle la moyenne arithmétique des bormes
(dans 1'échelle des transformées pour les densités planctoniques). Le produit
de la profondeur centrale, par l'abondance centrale (exprimée cette fois
dans 1'échelle non transformée) et par la surface intérieure au contour
mesurée au planimétre, fournit une estimation du nombre total d'organismes
sous la surface délimitée par le contour - & un facteur prés, dépendant
de 1'échelle de la carte). La somme obtenue pour les différents contours
partitionant la carte est 1l'estimation cherchée.

L'aire considérée est délimitée par le zérv des cartes frangaises
(niveau des plus basses mers de vive-eau), et par une ligne brisée fixée
une fois pour toutes au nord de la baie. Les isobathes scnt également four-
nies par la carte marine, donec correspondent aussi aux plus basses mers,
de sorte que la quantité totale de plancton calculée se rapporte au volume



d'eau minimum contenu par la baie. Elle est ainsi sous-estimée en général,
mais les résultats obtenus aux différentes dates sont rendus indépendants
de la hauteur d'eaumoyenne pendant le temps du quadrillage, et peuvent 8tre
comparés entre eux.

En joignant les points obtenus aux différentes dates, on obtient
1l'allure du oycle annuel d'abondance de la catégorie zoologique pour la
baie prise dans son ensemble. Il apparalt, ocomme il fallait s'y attendre,
des graphiques beaucoup plus lisses que ceux obtenus de la fagon classique,
c'est~a-dire & partir de stations isolédes.

Des irrégularités importantes peuvent néanmoins subsister dans le
cas des organismes rares, l'erreur d'échantillonnage étant grande ; mais
il semble dans la plupart des ocas possible de distinguer sans ambiguité
la variation phénoménologique de la variation eléatoire.

Il reste que chaque estimation est entachée d'une erreur tenant
4 1'incertitude sur le tracé des isobathes et surtout des isopldthes (erreurs
difficiles & apprécier) et tenant au choix des valeurs centrales de profon=-
deurs et de densités planctoniques. En partioculier, l'isopldthe "1" est
certainement toujours mal placée car elle résulte d'interpolations entre
une station montrant une certaine abondance, et une station déjh située
dans la zone d'absence. On constate, de fait, que la cartographie de la
classe "zéro" donne lieu le plus souvent & la délimitation d'aires étroites
et peu vraisemblables, nettement sous-estimées. Toutefois l'erreur porte
sur les plus petits effeotifs : elle est dono faible en valeur relative,
sauf dans le cas d'espdces rares sur un quadrillage entier, et dont l'abone-
dance doit 8tre considérée comme trds mal évalude par la méthode.

Signalons enfin que l'adoption, comme, valeur commune d'abondance
entre deux isopldthes conséoutives, du centre de. l'intervalle d'abondance
dans 1'échelle log? , entralne un biais. En effet, cette valeur centrale
est une estimation de la moyenne des valeurs transformées, dono de la médiane
des valeurs non transformées (les quantiles sont en effet invariants dans
une transformation monotone non linéaire, alors que la moyenne et le mode
ne le sont pas). Or en toute rigueur c'est la moyenne des valeurs non trans-
formées qu'il efit fallu employer pour le calcul des quantités totales, car
la variable initiale est la seule additive lors de la réunion des volumes
d'eau.

Ce biais n'a pas été calculé. Toutefols, on peut se rendre compte
empiriquement qu'il est petit. La figure 31 donne, & titre d'exemple, les
moyennes obtenues & partir des valeurs transformées (abscisses) et non
transformées (ordonnées), sur un certain nombre de plages délimitées par
deux isopldthes : on constate que la moyenne des transformées sous-estime
légdrement la moyenne vraie. Nous n'avons pas tenu compte de cette erreur
systématique, estimant qu'elle était certainement insignifiante par rapport
& l'incertitude sur les isolignes.

Le quadrillage de la baie d'Ambaro était réalisé en deux jours :
précisément, de 07 & 17 h le premier jour et de 07 & 12 h le lendemain.
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Figure 31 - Comparaison des moyennes obtenues, sur des plages comprises
entre deux isopldthes, & partir des valeurs transformées
(abscisses : 10g®N) et des valeurs non transformées (ordonnées :
log’N ) : la transformation introduit un biais peu considérable.
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L'intervalle de temps semble g priori suffisant pour que la répartition
spatiale du plancton subisse des modifications décelables. On doit considérer
que la méthode cartographique intdgre des variations & la fois spatiales

et temporelles : toutefois il n'est jamais apparu, lors de l'établissement
des cartes, de discontinuité pouvant 8tre rapportée au changement de date
entre le début et la fin du quadrillage.

I) paralt diffieile, dans 1'état actuel, d'dtablir un caleul d'erreur
ayant une valeur générale. L'allure des graphiques représentant les variations
dans le temps des quantités totales calculées suggdre un ordre de grandeur
des résidus aléatoires, si 1'on suppose que ces derniers rendent compte
des irrédgularités altérant, sans les masquer, les variations A signification
dcologique évidente. Ces irrégularités proviennent sans doute de l'échantil-
lonnage et de la méthode de traitement, mais aussi des variations "aléatoires"
du peuplement de la baie, en l'occurence i 12) des variations réelles &
ocourt terme des peuplements vivants ; 29) des mouvements d'eau i travers
la limite, arbitraire, assignée 4 la zone étudide.

Nous donnons & la figure 32 un exemple de construction de carte
d'abondance, et & la figure 33 le graphique annuel des quantités totales
calculdes pour Creseis acicula, espdce trés abondante, et pour Pneumoder-
mopsis sp., espbce plus rare prédatrice de la précédente. L'ordre de grandeur
des nombres représentés est tel que l'effet de la transformation log? ne
différe pas de celui de la transformation log, de sorte que nous avons adopté
1'échelle logarithmique.

3-3 - Analyse des multivariables. Il s'agit d'un travail en cours
d'exécution, dont nous exposerons l'état actuel d'avancement dans la quatridme,
partie de ce mémoire., Dans 1'état actuel, l'exposé des résultats provisoires
ne peut &tre disjoin{ de la discussion méthodologique, et nous traiterons
des deux aspects simul tanément.
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FIGURE 33 - Variations saisonnidres de l'effectif total dans la baie d'Ambaro
(évaluation par planimétrie : voir texte) de Creseis acicula (a) et

Pneumodermopsis sp. (b) (extrait de FRUNTIFR, 1973 b
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Troisiéme partie :

Peuplement zooplanctonique des eaux néritiques et

proche-océaniques de la région de Nosy Bé.

Le peuplement zooplanctonique de la région de Nosy Be a été suivi,
pendant la période étudiée (1963-72), suivant deux types de préeision ¢

- Par le moyen de comptages, pour un petit nombre de groupes zoo-
logiques, avec distinction des espdces et éventuellement des formes et stades
de développement. Nous nous proposions initialement de nous en tenir & un
seul groupe, et avions choisi les Mollusques planctoniques (Hétéropodes et
Ptéropodes). Mais il est vite apparu que la plupart des espdces étaient
océaniques et présentes seulement occasionnellement sur le plateau continental.
La province néritique constituant notre centre d 'intér8t, nous avons donc
été conduit & considérer dans le détail quelques taxons supplémentaires
appartenant aux Cladocdres, Euphausiacés, Hypériens.

- Par le moyen d'approximations d'abondance ("cotations" : voir
Deuxidme Partie, § 2-2), appliquées i des groupes considérés dans leur ensemble :
Hydroméduses, Calycophores, Cténaires, Chaetognathes, Annélides, Ostracodes,
Copépodes, Mysidacés, Cumacés, larves de Décapodes Brachyoures, Anomoures,
Natantia, larves de Stomatopodes, Lucifer, Appendiculaires, Salpes, Doldoles,
larves et oeufs de Poissons.

Enfin nous avons utilisé, afin d'édifier une synthdse, les résultats
publiés par les chercheurs ayant travaillé au sein de 1l'équipe de Nosy Be
pendant la m8me période, ou ayant exploité du matériel communiqué. Nous
disposons ainsi de renseignements concernant les Chaetognathes (FURNESTIN
et RADIGUET, 1964 ; BOUR, en préparation), les Copépodes (BINET et DESSIER,
1967, 1968), les Euphausiacés (LE RESTE, 1969), les Sergestidae (LE RESTE,
1970 a ; PETIT, 1973 a et b), les Appendiculaires (FENAUX, 1969).

Nous reproduisons dans ce qui suit les résultats parus récemment
(FRONTIER, 1973 d, e, f) concernant les Cladoctres, l'unique Euphausiacé
abondant sur le plateau continental (Pseudeuphausia latifrons), les Hétéro-
podes et les Ptéropodes. Nous exminerons ensuite les autres groupes, et

concluerons en faisant référence aux données de la littérature sur le zooplanc-
ton néritique tropical.



1 - CLADOCERES ET PSEUDEUPHAUSIA LATIFRONS.

ZOOPLANCTON DE LA REGION DE NOSY-BE . V) CLADOCERES

Contribution & I’étude d’une baie eutrophique tropicale

Serge FRONTIER

Océanngraphe blologiste de I'0.R.8.T.0.M., Centre O.R.S.T.0.M. de Nosy-Bé (Madagascar)
et Slation Zoologique de Villefranche-sur-Mer (France)

REsUME

Variations spatio-temporelles des populaiions de Penilia avirostris ef Evadne tergestina. Les deuz espéces
appartiennent au peuplemenl néritique inierne, la premiére plus sirictement céliére que la seconde. Les populations
se développent Irés vile dans les baies dés les premiéres pluies importanies (décembre), et monirent un premier mazi-
mum d’abondance en févrzer-mars, un second en juillel-aodl, séparés par un appauvrissement d'intersaison, Le
premier mazimum est le mazimum pmczpal pour Evadne, ef le second un mazimum secondazre ; la situation est
inverse pour Penilia. Les populations s'effondrent en seplembre.

En période de siratification de 'eau néritique (saison humide) Evadne se lienl en moyenne dans des couches
plus superficielles que Penilia. Il s'ensuit que la dérive de surface vers le large, lide ¢ la circulation de « lype estuaire »
régnant & celle époque de I'année, enlraine en zone néritique exierne préféreniiellement la premiére espéce (d’ailleurs
plus abondante que la seconde en celle saison ).

Les populalions de Cladocéres semblen! suivre de Irés prés les varialions d’abondance de phytoplancion, elles-
mémes sous U'influence directe des apporis fluvialiles. Elles constituent, par la puissance de filiration qu'elles repré-
senient, un maillon essentiel des chatnes lrophiques.

ABSTRACT

Spatiolemporal variations of the populations of Penilia avirostris and Edvane Tergestina. The lwo species belong
to the internal neritic sefllement, the former more strictly coastal than the laiter. The populalions develop very fast in the
bays, since the very first heavy rains (December), and reach a first mazimum level in February-March, a second
in July-August separaied by an inierseasonal decrease. The firsl maximum is the principal mazimum for Edvane
and the second a secondary mazimum. The situation is the opposile for Penilia. The populations decrease drastically
in Sepiember. In times of siratification of the neritic water (wet season), Edvane remains generally in the more
superficial layers than Penilia. Consequently, as the surface drifis loward the open sea, logeiher with the circulation
of the ¢ estuary » type prevailing al this time of the year it sweeps away in preference the first species (which is, besides,
more abundant than the second in this season) fowards the exiernal nerilic zone.

Cladoceres populations seem o follow very closely the abundance variations of phyloplankion, the laller being
direcily affected by river supllies. They make up an essential link of lrophic chains by the filiration power they
represent.

Cah. O.R,S8.T.0.M,, §ér. Ocdanogr., vol. XI, nc 3, 1873: 259-272,



-74-

S. FRONTIER

-

e
-
\\
S
L)

e

L4 o2 48 o’

[ 4 ‘0 o 4

Fig. 1. — Carte des stations,

Deux espéces de Cladocéres constituent une
fraction importante du peuplement planctonique du
plateau continental, dans la région de Nosy-Bé :
Evadne lergestina Claus et Penilia avirosiris Dana (1).
Les populations de ces deux espéces se développent
essentiellement, sur la cdte nord-ouest de Madegascar,
4 lintérieur des baies richement approvisionnées
en eau douce & la saison des pluies : c'est-4-dire
qu’elles sont ¢néritiques-internes» au sens défini
précédemment (FroNTIER, 1966, 1970). Nous avons
tenté de préciser leur répartition spatio-temporelle.

1-1. Btude d’une radiale cbte-océan.

Une radiale joignant le fond de la baie d’Ambaro
(& I'est de Nosy-Bé) au talus continental 4 la latitude
de l'archipel des Mitsio (voir carte fig. 1) a éLé effectuée
i cinq époques de l'année différentes. Kn dépit de
'hétérogénéité des dates (2), les résultats obtenus
permettent de donner une premiére description
de la répartition des deux espéces suivant un gradient

cote-océan, et des variations de celui-ci selon les
saisons.

La population de Penilia avirosiris (fig. 2 a,
trait plein) se développe en baie d’Ambaro & partir
de la fin de la saison humide (mars). Un essaim
est observé prés de la cOte en mai (1600 individus
par métre cube en moyenne sur un trait fond-
surface); & cette époque l'espéce s'étend au-dcla
de la limite de la baie, Au début de la saison séche
elle est refoulée dans la baie et s'y maintient,
abondante, pendant la premiére moitié de cette
saison. Puis elle devient rare, pour ne réapparaitre
en abondance qu’au milieu de la saison humide
suivante.

Evadne lergestina (fig. 2 a, trait interrompu)
présente une répartition cdte-océan voisine de celle
de Penilia, mais avec un certain décalage saisonnier.
l.a population disparait presque complétement
durant la saison séche et réapparait brusquement,
dépassant les limites de la baie, dés les premiéres
pluies importantes (décembre). En mars une popu-

{1} Unc trolsléme espéce, Podon Schmackeri Poppe & été rencontrée une fols trés prés de cote. Les diverses déterminations
nous ont été indiquées par le Dr, N, DeLLA CRoOCE, que nous remercions vivement icl.
(2) 11 mal et 30 aottt 1966 ; ® mars 1987 ; 3 janvier et 1°r décembre 1070,

Cah, O.1.8.7.0.M,, sér, Océanogr., vol. X1, no 3, 1973: 2§8-272,
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Cah. O.N.8.T.0.M., sér, Océanogr., vol, X1, no 3, 1973; 259-272,
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Fig. 3. — Répartitions verticales (moyennes sur 24 & 48 heures) ; a : station 3, janvier 1968 ; b: station 3, juillet 1988; c: statlon 11,
octobre 1967 ; d: station 11, avril 1967 ; ¢: station 11, février 1867.
f: station 3, juillet 1968, variations horaires de 1'abondance moyenne pour les différentes profondeurs.
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lation importante occupe la plus grande partie
de la baie; quelques individus sont transportés
jusqu’au voisinage du talus continental — phénoméne
en relation avec une dérive de l'eau de surface
vers le large en saison humide, sur laquelle nous
reviendrons plus loin.

Nous pouvons dés maintenant comparer ces
répartitions avec celles des caractéres hydrologiques
du milieu. En regard des graphiques représentant
les variations d’abondance des espéces, nous avons
figuré les variations de salinité en surface et prés du
fond (fig. 2 b). Ce facteur caractérise en effet assez
bien la stratification de la couche d’eau néritique,
en méme temps qu'il mesure I'importance de 'apport
d’eau douce sur le plateau (référence est faite alors
A 'eau de surface au large, dont la salinité se main-
tient au voisinage de 35 /o). La comparaison des
proflls halins aux diverses époques de I'année
permet de retrouver les caractéristiques du régime
hydrologique décrit par Pitron et MacNIER (1971) :
en saison humide (décembre-avril) d'importants
apports d'eau douce provoquent la formation en
surface d'une couche d'eau dessalée s'étendant
parfois jusqu’au-deld du talus continental; il s’établit
alors, sans doute sur l'ensemble du plateau conti-
nental, une circulation de ¢« type estuaire» (mouve-
ment d’eau vers le large, quantitativement supérieur
4 'apport d’eau douce, et compensé par un afflux
d'eau vers la cote dans les couches sous-jacentes).
L'intensité maximale du phénoméne se situe &
I'intérieur des baies, et en février-mars. Le passage
de l'eau trés diluée & l'eau moins diluée est rapide,
tant dans le sens horizontal que dans le sens vertical.
Aux intersaisons (mai d'une part, novembre-décembre
d’autre part) la stratification est nettement moins
accusée et apparait surtout dans la moitié interne
de la baie, En saison séche enfin (juin-octobre)
on constate une homogénéité verticale et horizontale
trés poussée de l'eau néritique; les conditions
hydrologiques rencontrées sur l'ensemble du plateau
sont alors trés voisines de celles rencontrées dans
le proche large, exception faite d'une frange cotiére
dans laquelle, sur une épaisseur trés faible (fonds
inférieurs 4 5 m), l'eau se trouve sursalée par suite
d’une évaporation intense. L’homogénéité maximale
de la couche d'eau se situe, dans la baie, en septembre.

Ces schémas 1moyens varient en fait quelque peu
d'une année & l'autre, ainsi que le montreront les
données exposées plus loin. Par ailleurs, il faut
considérer que les états stratifié et homogéne ont
un caractére statistique. Le processus d’homogénéi-
sation verticale est permanent tout au long de I'année,
et en rapport essentiellement avec les coups de vent,
fréquents dans la région. L'effet quasi instantané

d’'un coup de vent est représenté par Piron et
MaenNiER, 1971 (22 janvier 1968, sur fond de 12 1n).
Pendant la saison humide, la stratification est néan-
moins entretenue en permanence par l'apport
ininterrompu d'eau douce en surface. Kn saison
séche cet apport étant tari, 'homogénéité s’établit
non seulement sous l'action de la diffusion turbulente,
mais également par pénétration d'eau du large
vers les cOtes. Ce dernier point est démontré par
I'arrivée dans les baies, & cette époque de l'année,
d’espéces appartenant au peuplement océanique.
Le phénoméne est probablement en liaison avec
le changement de direction du courant général
au large de Nosy-Bé, paralltle au talus continental
en saison humide, et tendant & lui devenir perpen-
diculaire en saison séche (Donguy et Prron, 1969).

La figure 2 représente également, & titre de
comparaison, la répartition radiale de I'espéce
néritique externe Pseuseuphausia lalifrons (fig. 2 a,
trait pointillé). Cette répartition apparait bien,
4 toutes les saisons, complémentaire de celle des
deux Cladocéres.

1-2. Répartitions spatio-temporelles auz stations 3,

4 et 11.

Il convient de rappeler que la station 3 se situe
4 l'ouverture de la baie d’Ambaro c’est & dire &
la limite des zones néritique externe et néritique
interne; les stations 4 et 11 sont situées en zone
néritique externe, respectivement & 10 et 12 milles
en-degd du talus contiental (voir carte fig. 1).

Les variations saisonniéres et abnuelles d'abon-
dance (1) des Cladocéres en ces trois stations, pour
la période allant d’avril 1963 & aott 1966) ont
6té décrites précédemment (FRoNTIER, 1966; BINET
et DEessieRr, 1967). Evadne fergeslina est souvent
seule récoltée aux stations 4 et 11, seulement de
novembre & avril et, en fait, irréguliérement :
sa présence marque l'apport d’eau coOtitre dessalée
dans la partie supérieure de la couche d’eau néritique.
A la station 3 les deux espéces sont présentes d'octo-
bre ou novembre, & juin ou juillet; Penilia domine
nettement & la fln de cette période.

Des récoltes & diverses profondeurs, répétées &
des intervalles de temps variables pendant des
durées de 24 & 48 heures, ont été effectuées aux
trois stations. La station 3 a ainsi été occupée en
janvier et juillet 1968, la station 4 en septembre
1968 et la station 11 en aott 1966 et en février,
avril et octobre 1967,

La comparaison des proflls verticaux d’abondance
observés aux différentes heures en une méme station

(1) Pour la terminologle des phénomeénes liés au lemps en dcologle, voir Sournia et FRoNTIER, 1968.

Cah. O.R.S.T.0. M., sér. Océanogr., vol. XI, no 3, 1873; 2359-272,
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montre de prime abord une grande ireégularité,
ne perniellanl pas de déceler un phénoméne de
migration nycthémérale ni méme une variation
systématique d’abondance entre le jour el la nuit (1).
Cette irrégularité est &4 inettre au compte de I’hété-
rogénéité de la répartition horizontale : les deux
espéces sont fortement surdispersées. En dépit de
cette variabilité, les valeurs moyennes, pour I’ensein-
ble d'une série d'observations (2) des abondances
aux différents niveaux, s’ordonnenl suivant des
profils moyens réguliers :

StaTioN 3. En janvier (période de stratification
de I'eau néritique) les profils des deux espéces sont
inverses : Evudne se raréfie de la surface vers le fond,
Penilia dans le sens opposé (fig. 3 a).

n juillet (période d’hoinogénéité) on n'observe
pour les deux Cladocéres qu'un maximum atténué
_vers 20 m (fig. 3 b). L’espéce néritique externe
Pseudeuphausia latifrons, qui était absente en
janvier, montre ici un profil moyen sans variation
signiflicative avec la profondeur. Si l'on effectue,
aux différentes leures d’observation, la moyenne
des abondances aux diverses profondeurs, on constate
un remplacement, au cours de la période étudice,
des Cladocctres par I’lluphausiacé (fig. 3 ) : au cours
du eycle nycthéméral, les masses d’eau se soni
déplacées de telle sorte qu’'un peuplement de type
néritique externe succéde & un peuplement de type
interne, la couche d'eau demeurant homogéne
dans le sens vertical.

StaTion 11, En octobre (fig. 3 c) le seul Cladocére
présent est Evadne fergestina. L'époque correspond
au début du développement de la population,
qui dépasse, dans la coucle superficielle, la limile
géographique de la zone néritique interne dont elle
est issue. La salinité est alors pratiquement conslante
de la surface au fond; néanmeins 'abondance du
Cladocére diminue dans ce sens. [’seudeuphausia
monlre un profil moyen inverse. Il y a superposition
et meélange partiel des peuplemenls néritiques
interne et externe.

Iin avril (lin de saison humide) les deux Cladoctres
el I'lduphausiucé sont présenls el montrent un maxi-

muimn d’abondance moyenne & 10 m pour Evadne,
20 m pour Penilia et 40 m pour Pseudeuphausia
(fig. 3 d).

En février (pleine saison humide) la nasse d’cau
néritique est trés siratifiée, la salinité de lu partic
inférieure atteignant presque 300°/eo -— valeur
caractéristique de l'eau du large. Les trois espéces
montrent des prolils verticaux moyens Lrés analogues,
avec maximum vers 10 i et raréfaction dans la
couche inférieure (lig. 3 ). En d’autres terines les
peuplements néritiques interne et externe parsissent
mélés (de fagon hélérogéne) dans les deux premiers
tiers de la couche, et évitent le Liers inférieur.

Aucun Cladocére n’est observé a la .station 11
en aoilt ni 4 la station 4 en septembre.

En résumé, les profils verlicaux obtenus en
effectuant les moyennes sur 24 4 48 heures des
abondances 4 diverses immersions, en des points
diversement situés par rapport 4 la cdte et par
rapport & la limite des eaux du large, reiletent
assez bien I'alternance saisonniére de I'influence
cotiere et de l'influence océanique sur le plateau
continental. Ils précisent en outre les phénoménes
de contact ayanl lieu entre inusses d’eau écologi-
quement différentes. En saison séche les peuplementls
nériliques inlerne et externe se succédenl le long
d'un gradient cé6te-océan; la station 3 sc silue
4 la limite des deux peuplements, el & ce niveau
on peut observer, sur une période de l'ordre de
24 heures, des varialtions fortuites de la Lendance
« néritique interne » ou « néritique exlerne » (prédo-
minance des Cladocéres ou prédominance de
I'Euphausiacé). A cette époque aucun Cladocire
ne se rencontre aux stations plus rapprochées du
telus continental. Kn saison humide |'liuphausiacé
est absente de la station 3, et 4 la station 11 on
constale la coexistence des deux groupes. lLes
esptces se répartissenl en moyenne en ordre stratifié,
si la stratillcalion hydrologique n'est pas Llrop
poussée; par coulre, eclles semnblent se réfugier
indistincternent dans la partie supéricure de la
couche d’eau lorsque, en février et nars, la circulation
« estuaire » atleinl son intensilé inaximale, entrafnant
dans les niveaux inférieurs un appel non négligeable

(1) WicksTeAD (1963) trouve pour les caux de Zanzibar, en un an d'observations, une dlfférence systématique d'abondance
d'Evadne lergestinu ontro les récoltes de jour ot celles de nult j Ii altilbue ¢etto varintion & un rythme nyecthéméral d'éciusion ou

de prédation. Peniifa ne montre vucun rythme.

Aucun auteur, & notre connulssunce, no prouve l'existence d'une migration nyethémeérale de ces organismes. On signale pur
contre uno strutifieatlon verticulo, permanente en cau culme, extrémement préelse : DeLia Crocr (1069, 1962) déerit une « micro-
distribution verticale » 4 'dehelle du déelmotre, sur une épalsseur do 1 métro.

(2) Ilestrappeld que Ltoutes lvs statistiques sont effectusdes apris transformation log® sur leg abondances (FroNTIER, 1969, 1971).
Nous admeitons que la dispersion des eifectits {N) par récolto, sur un domalne spatio-temporel potlt par rapport & l'échelle d'oliser-
vutlon des phénoménes étudlés, est telle que la distribution des quantités log®,q (N-+1) est normale, uvec une vurlance stuble de
l'ordre de 0,7. On dédult de cotto dernlire valour I'vrreur stundard au risque 5 9, égule a 1,96 o/4/1, ol n ost le nombre d'obser-

vatlons ayant servl 4 caleuler la moyenne.

Cah. O.R.8.T.0.AL., sér. Océanovgr,, upl, X'I, nv 1, 1873; 259-273,
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d’eau du large (marqué par ailleurs par la présence
d’espéces océaniques : Siylocheiron spp., Plerosagitia
draco, Limacine inflata, ete.).

1-3. Oyole annuel des Oladocdres en baie d’Ambaro.

Les observations que nous venons d'exposer
proviennent d’échantillonnages réalisés suivant des
périodicités relativement larges. Elles permettent
d’esquisser des tendances écologiques générales;
cependant, chaque profil spatial ou temporel obtenu
est entaché d’'une irrégularité considérable, reflet de
la surdispersion des organismes.

1 P

10
{a)

b ----eee- Svadne
a. - Pasudauphausia

Fig. 4. — Cycle annuel d’abondance de Penilia aviresiris,

Evadne tergestina et Pseudeuphausia lalifrons en bale d'Am-

baro (1068-69) : estimations du nombre d'organismes pour

I'ensemble de la bale aux différentes dates. Effectifs exprimés
en log‘g-

Il a paru intéressant d’étudier pendant un an,
au moyen d'un réseau d’observations plus serré,
une surface marine restreinte. Les populations de
Cladocéres se développent essentiellement dans les
baies : I'une d'entre elles, en I'occurence la baie
d’Ambaro, a été choisie pour 8tre quadrillée vingt
fois en un an suivant un réseau comprenant 44
stations distantes de 1 & 5 milles (1). Un trait oblique
fond-surface était réalisé en chaque station, pendant

les heures de jour; le volume d’eau filtrée était de
I'ordre de 10 m3; la couverture compléte exigeait
une journée et demi.

Le but était double : — d'une part obtenir une
cartographie de la répartition horizontale des
différents organismes afin d’en obtenir une image
qualitative, voir varier celle-ci au cours de I'année
et tenter de la relier aux fluctuations ambiantes;
d’autre part, obtenir pour chaque quadrillage, par
une technique graphique exposée ailleurs (FRONTIER,
1972 et sous presse), une estimation des quantilés
lolales dans le baie de chaque sorte d'organismes.
Enfin, on a cherché & ordonner ces estimations
de quantités totales suivant un cycle annuel se
traduisant par des graphiques supposés a priori
moins heurtéds que ceux obtenus en des stations
isolées, puisque chaque estimation intégre la micro-
répartition horizontale. On aboutit pour les Clado-
céres aux résultats suivants (2).

Penilia avirostris (fig. 4 a et B). Une période de
faible abondance s’étend de septembre & novembre.
Lui fait suite une période d’instabilité se prolongeant
jusqu’en fin janvier; puis la population augmente
jusqu'd un premier maximum en mars, suivi d'une
chute d'intersaison et d’un second maximum, plus
important que le premier, en juin-juillet. En septem-
bre se produit un effondrement brutal, probablement
lié & l'entrée d’eau extérieure dans la baie.

En ce qui concerne la répartition horizontale,
on note tout d’abord un gradient céte-large assez
général; toutefois, lors. des maxima de décembre et
de mars la densité la plus forte s’observe, non &
proximité immédiate de la cote, mais & quelques
milles des arrivées principales d’eau douce. De mai &
aoiit, les apports fluviatiles étant taris, des essaims
denses de Penilia se forment contre la cote : il a été
dénombré jusqu’s 7600 individus par m?® (en moyenne
pour un trait oblique fond-surface), ce qui est de
I'ordre des densités maximales signalées dans la
littérature (voir DELLA Croce, 1964, 1964/1965).

Evadne lergesiina (fig. 4 b et 6). La population
est pauvre de septembre & mi-décembre. Elle
augmente trés vite dés les premiéres pluies abondan-
tes, jusqu’d un maximum important atteint en
mars, auquel fait suite une diminution d'inter-
saison, puis un maximum secondaire en juin-juillet.
L'effondrement de septembre est brutal, comme pour
I'espéce précédente. w

(1) Des études préalables avalent étabH que le peuplement de cette bale était plus hétérogéne dans la moitié est que dans ia
moitié ouest ; nous en avons tenu compte, en fixant un réseau de stations plus dense dans la premiére que dans la seconde,

Ces quadrillages s'incluent dans un programme général d'étude de la baie, présenté dans une note antérieure (FrRoNTIER, 1971),

(2) Les résultats complets sont parus sous forme de document provisoire (FRoNTIER, 1972).

Cah. O.R.S.T.0.M., sér. Océanogr., vol. XI, n° 8, 1973: 2569-272,
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Les caracléres de lu répartilion horizonlale i
‘échelle de la baie sont moins nets que echez Penilia,
On observe cependant :

fa) Un appauvrissement ¢n direction de la cle
au cours du maximum de saison humide. Tl est
nialaisé de déterminer une salure minimale tolérée,
d'autant que les comptages d'organismes intéressent,
la colonne d’eau compléte, & une époque de strati-
flcation intense. Toutefois, la comparaison de la carte
des abondances avec les cartes des salinités (PiTon
et MacnieR, 1970) pour le quadrillege du 22 mars
1969 suggére une cotncidence entre I'isoplithe
« 684 individus par 10 m?®y d'une part, d'autre parl.
les isohalines 3%9/e en surface, 339/e au fond.
Enfin nous avons vu qu’a cette époque la populalion
s'étend largement, en surface, au-dela de la zone
des baies : on note ici I'abondance notable de I'espéce
au niveau de la limite nord-ouest de la baie.

(b) Un appauvrissement en direction du large
au cours du maximum de saison séche, sans que le
gradient d'abondance soit clairement li¢ & celui de
la salinité. Ge dernier d'ailleurs ne se marque que
par une sursalure de la zone la plus proche de la
cote.

Des essaims d’'Evadne s'observent & cuelques
milles de la cote, tant en saison humide qu'en saison
séche, pendant les maxima d’abondance générale.
Ils sont moins denses que les essaims de Penilia :
les densités locales observées lors de ce cycle annuel
ne dépassent pas 300 individus par m® en moyenne
pour un trait fond-surface. Des essaims plus denses
ont toutefois été observés en d'autres années.

Comme précédemment, on peut comparer ces
résultats avec ceux fournis par Pseudeuphausia
lalifrons. L'Euphausiacé n'atteint que sporadi-
quement les stations les plus externes du quadrillage,
sauf entre septembre (ol il envahit la moitié nord-
ouest de la baie) et décembre. Cette répartition
apparait une fois de plus complémentaire de celle
des deux Cladocéres : 'espéce peut servir & indiquer
I'enlrée d’eau néritique externe dans les baien
{llg. 4 e ot 7).

1-4. Schéma de la répartition écologique des Oladocdres
dens la réglon de Nosy-Bé.

l.es résultats précédents peuvent se résumer
comnie suit,

[.a presque tululité du peuplement en Cladocires
de la région de Nosy-Bé est constituée par deux
especes 1 Penilia avirosiris et Evadne lergeslina,
Toules deux sont nériliques-internes, et présenlent
une période d'ahondance ullant de décembre &
aofit, et une période de raréfaction de septenibre &

Cah, O.R.N.T.0.0],, sér. Octunoyr,, vol, X1, nv 3, 1873 239-272,

début. déeenbre, La période d'abondance comprend
deux maxima, 'un de fin de saison humide, l'aulre
de débul de saison siche, séparés par une diminution
d'inlersaison, Les varialions de densilé de population
entre 'une ot l'autre des deux grandes périodes
sont. lices aux eonditions hydroclimaliques e
sont bruleles : les populations se développent tris
rapidemenl dés les premiéres pluies iinporlantes et
subissenl, une chute calastrophique, dés qu'en
geptentbre I'eau extérieure pénélre dans la zone
des baies.

A lintérieur de ce cadre les deux esptces de
Cladneidres manifestent un certain dewré de vica-
rinnce, Pour Evadne le maximum principal se
situe en mars, et le maximum de juillet est secondaire;
la situation est inverse pour Penilin. Par ailleurs
les répartitions horizontales indiquent que PFenilia
est plus liltorale, et plus strictemenl néritique-
interne, qu'Evadne. Enfin, des cycles nycthéméraux
en peériode de stratiflcation montrent qu'en moyenne
la populalion de Penilia se tient dans des couches
plus profondes, plus froides et plus salées que celle
d'Evadne, cette derniére préférant les eaux de
surface, chaudes et diluées, Cela permet de com-
prendre pourquoi la dérive de surface vers le large,
liée & la circulation de type « esluaire » qui carac-
Lérise la saison humide, emporte & l'extérieur des
haies la seconde espéce plus régulitremen! que la
premiére,

Penilia apparait donc relativement plns halophile
el psychrophile qu'Evadne, les deux espices étunt
néanmoins, 4 une échelle géographique plus vusle,
indicatrices d'eau diluée. Gependant, au maxinium
de saison humide, Evadne disparait presque complo-
tement au voisinage immédiat de la cOte, vii régne
une dessalure excessive, alors que I’enilia y est
encore abondamment représentée. l.e délerminisme
de la répartition des deux Cladocéres apparait
done complexe. -

Il n’a malheureusement pas éLé possible d'étudier
simultanément le phytoplancton, de sorte que
la liaison entre le phyto et le zooplancton ne peut
étre décrite dans le cadre de ce prograinme. On sait
que les deux espéces de Cladoetres sont phytophages
(Evadne moins strictement que Penilia), et que
le nonibre annuel de générations est élevé. Il est
probable que les fluctuations quantilatives des
populations de Cladocéres suivent de Lrds pros
celles du phytoplancton. Un phénoméne semble le
confirmer : la rapidité de la réponse de la population

" it I'eulrophisation du milieu lors des pluies de décem-

bre, celie réponse passanl obligatoirenienl pai
I'intermédiaire de celle du phytuplancton. Cette
réponse quasi-immeédiate aux preniiéres pluies carac-
lérise on fauit l'ensemble du zooplancton de cette
épogne (PrtiT et FrONTIER, 1971; FronT1ER, 1972;
Le ResTte, sous presse).
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Cah. 0.R.8.T.0.M., sér. Océanogr., vol. XI, n° 3, 1973: 259-272,
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Pendant la premiére partie de la saison humide
on constate, dans la zone la plus proche de la cote,
des déséquilibres biologiques se caractérisant par
I'apparition de blooms phytoplanctoniques fugaces
(voir par exemple AngoT, 19856). Ces blooms épuisent
sans doute trop rapidement le milieu, et disparaissent.
Ce déséquilibre semble se répercuter sur la population
de Penilia, qui commence par étre trés instable,
Evadne semble moins ressentir ce déséquilibre :
rappelons, 4 ce propos, que cette espéce évite,
en saison des pluies, la proximité immédiate de la
cote; d’autre part n'étant pas exclusivement phyto-
phage, elle dépend peut-étre moins immédiatement
des variations quantitatives du phytoplancton,

Ultérieurement la régularisation des apports fluvia~
tiles permet au milieu marin proche de cote de se
stabiliser. Le maximum de février-mars affectant
les populations des deux espéces étudiées correspond
au maximum de productivité primaire pour I'ensem-
ble de la région (ANcoT, 1964, 19656; SourNia,
1968).

Quant & l'explication du minimum d'intersaison,
et du second maximum, elle est encore incertaine.

Cah. O.R.S.T.O.M., sér. Océanogr., vol, X1, n° 3, 1973 258-272.

BAINBRIDGE (1980) observe le phénoméne du double
maximum de Cladocéres sur le plateau continental
de la Sierre Leone (9° N), et WicksTEAD (1981,
1963) observe le méme phénoméne & Singapour (10 N)
alors qu'il ne constate qu'un seul maximum annuel
& Zanzibar (5° S); ce dernier auteur propose dans
sa publication de 1963 une théorie séduisente pour
expliquer le double maximum, lorsqu'il a lieu.
En raison de la rapidité de la multiplication, la
population de Cladocéres croft trés vite dés que sont
réunies les conditions ambiantes favorables. Une
population en expansion rapide ne peut se maintenir
plus de trois mois en raison de divers facteurs
limitants, au nombre desquels il faut compter la
surconsommation de l'oxygéne. l.a population de
Cladoctres atteint donc vite ur climax caractérisé
par la « dégénérescence » des femelles parthénogéné-
tiques, qui donnent naissance & un nombre de plus
en plus faible de jeunes, puis par 'apparition d’une
reproduction sexude. Les femelles & reproduction
sexuée meurent en libérant leurs ceufs durables.
Ii résulte de ces phénoménes une diminution de la
population, et une accumulation d’'ccufs durables
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contre le fond. Ceux-ci attendront, pour éclore,
I'upvarition de conditions favorables en téte des-
quelles WicksTEAD place la température de l'eau
du fond. Un deuxiéme maximum de population
peut alors se produire avant l'arrivée des conditions
saisonniéres défavorables & l'espéce : tel est le cas
dans les eaux de Singapour, oll une légére remontée
de la température de l'eau en septembre-octobre
paralt concommitante d'un des maxima de Clado-
céres. A Zanzibar on n'observe qu'un maximum
de température, et un maximum d'abondance des
Cladocdres. Par contre, au large de Freetown,
BAINBRIDGE observe deux maxima de la population
de Cladocéres, apparemment sans rapport avec
les faibles fluctuations thermiques du milieu, D'autre
part les mesures de température prés du fond lors
des quadrillages de la baie d'Ambaro (PiToN et al.,
1969; MacNIER et al., 1970) n'évoquent en rien
un changement signiflcatif au moment du maximum
d'abondance de juin-juillet, et certainement pas
un réchauffement jusqu'a la valeur de 28 °C avancée
par WicksTEAD en tant que seuil thermique pour
'éclosion des ceufs durables.

Des changements physico-chimiques se produisent
cependant dans le milieu & peu prés & I'époque
du second maximum de Cladocéres. Ils sont liés
& la cessation de la circulation de type « estuaire »
4 la fin de la saison humide, et & I’homogénéisation
de la couche d'eau néritique. Cette homogénéisation
est progressive depuis le niveau du talus continental
(ol elle débute en avril ou mai) jusqu’'au voisinage
de la cote. Ainsi que I'ont montré P1ToN et MAGNIER
(1971), les « poches» d’eau appauvrie en oxygéne,
et enrichie en matidres organiques dissoutes et sels
nutritifs, qui s’étaient formées contre le fond au
cours de la saison humide, peuvent alors diffuser
dans l'ensemble de la couche, provoquant I'apparition
d'un maximum secondaire de production primaire
(Prron et MaGNIER, 1972), puis secondaire (augmen-
tation de la biomasse zooplanctonique : PETIT et
FronTiER, 1971).

Il est possible que le changement de composition
chimique de I’eau de fond vers le mois de juin dans
les baies, et en particulier l'augmentation du taux
d’oxygéne pour autant que les ceufs durables puissent
8tre sensibles & la teneur du milieu en oxygéne,
induise des éclosions massives de ces derniers. 1l
est possible également que le second maximum
de Cladocéres soit simplement un reflet du maximum
secondaire phytoplanctonique, ce maximum agissant,
soit en' tant qu’apport alimentaire renouvelé, soit
en tant que source d’oxygéne. 1l ne semble pas qu’a
I’époque considérée la teneur moyenne en oxygéne
des couches de surface augmente; toutefois le phéno-
méne pourrait se produire & un niveau trés local :
la littérature signale, en effet la coincidence entre

Cah. O.R.S.T.O.M., sér. Océanogr., vol. XI, n° 3, 1973: 2569-272.

I'abondance locale des Cladocéres et la présence
d'essaims de grosses diatomées, relation qui pourrait
ne pas 8tre simplement trophique.

1=6. Oonclusion.

Penilia avirosiris est un flltreur., Si l'on retient
I'ordre de grandeur de 100 millilitres flltrés par
jour et par individu (Paviova, 18569), un essaim
de 7500 individus par métre cube représente une
capacité de flitration de 0,750 m® par métre cube
et par jour, Pour I'ensemble de la baie, au moment
des maxima de mars et de juin, la population de
Penilia flltre d'aprés les chiffres de 1969 respecti-
vement 24 et 89 litres par métre cube et par jour.

Par ailleurs DerrA Croce (1964), WicksTEAD
(1963) mettent 1'accent sur l'importance de cette
espéce en tant que zooplancton alimentaire pour
un grand nombre d'organismes, au nombre desquels
il faut compter les larves de Crustacés (en particulier
les larves de crevettes Penaeides) et les poissons
planctonivores (Engraulidae, Clupeidae, etec.), espéces
d'importance économique dans la région objet de
notre étude. Si l'on manque de données précises
concernant la biologie d'Evadne, dont 1'alimentation
semble plus éclectique que celle de Penilia, on
peut cependant considérer que les Cladocéres dans
leur ensemble constituent un maillon fondamental
des chatnes alimentaires dans les baies.

L’abondance des populations de Cladocéres semble
8tre une caractéristique du peuplement planctonique
du plateau continental dans les régions tropicales.
Elle est signalée dans les régions de Singapour et de
Zanzibar (WicksTEAD, 1961, 1963), le long des cotes
de I'Inde (GEomgE, 1953, Rasacorar, 1962), de la
Sierra Leone (BaINBRIDGE, 1960), du Vénézuela
(LEGARE, 1961), dans le lagon de la Grande Barriére
australienne (RusseLr et CoLMAN, 1934) dans le golfe
de Californie (MANRIQUE, 1971). Les espéces Penilia
avirosiris et Evadne lergesiina sont presque toujowis
associées, avec quelques différences écologiques.
Les populations subissent des variations d’abon-
dance extrémement importantes, lides aux conditions
hydroclimatiques saisonniéres. Le maximum d’abon-
dance est double en certaines régions & 1'exclusion
des autres. La répartition est limitée au voisinage
des cotes — les estuaires et les abords immédiats
des arrivées d’eau douce étant toutefois évités,
et semble coincider avec la présence de zones produc-
tivement riches. Il est extrémement probable que
le groupe contribue pour une part importante &
la production secondaire globale de ces zones.

Manuscrit regu au S.C.D. le 19 février 1375,
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Contribution & I’6tude d’une baie eutrophique tropicale

SErge FRONTIER

Océanographe biologiste de I'0O.R.S.T.O.M., Cenire O.R.S.T.0.M. de Nosy-Bé (Madagascar)
el Slation Zoologique de Villefranche-sur-Mer (France)

REsuME

Creseis acicula se renconire sur I'ensemble du plateau continenlal, mais avec un mazimum uccusé dans la
moitié interne. Elle forme prés de la céle des populations exirémement denses, qui commencent & se développer en
fin de saison séche, puis s'élendent jusqu'au lalus continental el au-deld a la faveur de la dérive superficielle vers le
large (circulalion de « lype estuaire») qui s'élablit en saison humide. On constale deux mazima d’abondance, I'un
de saison humide, I'aulre de débul de saison séche. L'ensemble de la population s’effondre @ partir du milieu de la
saison séche.

Pneumodermopsis sp., prédairice de Creseis acicula, ne se renconire que irés preés de cole, et monire un cycle
annuel lrés paralléle au précédent.

Creseis chierchiae monire en moyenne une diminution d’abondance de la céle au talus, mais son cycle annuel
différe largement de celui de C. acicula : la diminution de saison séche, de moins en moins accusée & mesure que I'on
se déplace du talus vers les baies, ne traduit que le refoulement de I'eau néritique inlerne vers la cile a cetle époque de
I'année. Dans les baies au coniraire, I'abondance est maximale en saison séche. L'espéce comprend deux formes,
sans doule phénolypiques: une forme a coquille mince el cannelée, siriclement néritique-inlerne, el une forme a
coquille lisse el épaisse, néritique-exierne. Des individus de morpholagie inlermédiaire se rencontrent, en petil nombre,
au contact enire les deux peuplemenis.

Atlanta gaudichaudi peuple I'ensemble du plaleau continenlal ainsi que les eaux du large. Cependant les formes
jeunes semblent néritiques, monirant un marimum d’abondance en saison humide, lorsque le phytoplancion el le
zooplancion phytophage sont abondants; les adulles pouvant sans doute se nourrir de grosses proies el monirent une
répartition plus éclectique. Toulefois les individus du large pourraient, en partie, appartenir a une population
parliculiére. :

ABSTRACT

Spatiolemporal variations of the populations of Creseis acicula, Creseis chierchiae, Pneumodermopsis sp. and
Atlanta gaudichaudi. Creseis acicula is found in the whole continental shelf but with a sharp mazimum in
Lhe inferior half. Near the coast it forms very dense populations which begin to develop al the end of the dry season,
then spread as far as the continental shelf and beyond owing to the superficial drift toward the open sea (‘‘estuary
type” circulation ) which lakes place during the wet season. One notices two abundance mazima: one for wel season
and the other in the beginning of the dry season. The whole population decreases drastically from the middle of the
dry season.

Cah. 0.R.S.T.0.M., sér. Oeéanogr., vol. XI, no 3, 1973: 273-289,
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Pncuwmopdermopsis ap. predalory of Creseis acicula can only be found very near the coast and shows an annua

cyele which is quile parallel lo lhe precedent.”

Creseis chierchiae shows, on lhe average, an abundance decrease from the coasl to Lhe continenlal slope, but its annual
eyele widely differs from lhal of C. acicula. The decrease during the dry season, which is less and less marked as one moves
from the slope loward lhe bays, reveals only the back. flow of the inlernal nerilic waler lowards the coast al this lime
of the year, In lhe bays, on lhe conlrary, the abundance reaches ils mazimum in lhe dry season. The species is composed
of o forins which are probably phenotypic: one with a thin ribbed shell, which is slriclly inlernal nerilic, and the
olher one wilh a smoolh thick shell which is exlernal neritic. Some specimens which are morphologically inlermediale
can be found in small quantilies when the lino selllemenls meel.

Allanla gaudichaudi is lo be found in the whole continenlal shelf us well as in the walers of the open sea.
However, the young forms appear lo be neritic showing an abundance mazimum in wel season, while the phyloplankion
and lhe phytophagic zooplanklon are abundanl. The adulls may probably feed on bigger prey and show a less
seleclive distribulion. However, the specimens of lhe open sea migh! belong parlly lo a parlicular population.

La liste des espices de Ptéropodes et Hétéropodes
rencontrées dans le plancton de Nosy-Bé a fait
'objet de plusieurs notes antérieures (FroNTIER,
1963, 1965, 1966 a et b, 1973 a). Nous nous préoceu-
perons ici de la répartilion écologique des formes
les plus abondantes.

l.es espiees se classent, du point de vue de leur
réparlilion spaliale, en Lrois groupes principaux.

- HKapéces propremenl néritiques, comprenant
des formes présenles sur [P'ensenmible du plaleau
conlinental (espices holonériliques : Creseis acicula
et chierchiae, Allanla gaudichaudi) el des forines
plus spécialement nériliques-inlernes (Fneumoder-
mopsis sp.) ou nériliques-externes (Cavolinia longi-
roslris longirostris, Clionina longicaudala). Cerlaines
sont régulicrement, quoiqu’en pelil nombre, rencon-
Lrées au-delit du Lalus conlinenlal (Creseis aciculy,
Allanla gaudichaudi).

-— Esptees océuniques toléranl un cerlain degré
de mélange de leur eau d’origine avec de I'eau
nérilique, donc¢ renconlrées régulidremenl sur la
parlic externe du plateau conlinental, principa-
lement en saison séche : Limacina inflala (stades
jeunes) et lrochiformis, Diacria quadridentala danae
(stades dgés) et quadridentala quadridentalu, Allanta
lesueuri, helicinoides ¢l lurriculalu.

[l convienl d’ajouler & cetle lisle quelques espéces
moins fréquennment rencontrées au-dessus du plaleau
continental, soil qu’clles svienl plus rares, soit
qu'elles ne  pénélrenl.  qu’excoplionnellemenl  en
zone nérilique Limacina inflala (adulles) cl
bulimoides, Cresels virgula, Styliola subula, Hyaloeylix
slriala, Cavolinia longivosiris angulala, inflexa cl
globulusa, Desmoplerus papilio, Oweygyrus keraudreni,
Protallanla souleyeli, Allanla peroni, inclinala, fuscu
el inflala, Firoloida demaresti.

-— Kspéces renconlrées exclusivemenl au large :
Limacina lesueuri, Cuviering columnella, [Eucliv

Cah. ().H.'.s'.’l' O M, sér, Ocdanogr,, vol. N1, nv 3, 1073; 273-289,

pyramidala, Diacria quadridenlala danae (formes
juvéniles) et [Irispinosa, Cavolinia lridenlala et
gibbosa, Peraclis reliculala el moluccensis, Cymbulia
sp., Corolla sp. Gleba cordala, Desmoplerus gardineri,
Spongiobranchaea auslralis, Nolobranchaea macdo-
naldi, Thalassopterus zancleus, Ilydromyles globulosa,
Allanla peresi, Plerolrachaea hippocampus, Cardiapoda
placenla et richardi.

Dans ce premier article nous trailerons de la
répartition écologique des espéces lolonériliques
et néritiques-internes, Ces espéces conslituent le
peuplement en Ptéropodes et en Hétéropodes des
baies de la cdte nord-ouest de Madagascar; cependant,
certaines d’entre elles ont une répartition plus
large, pouvant comprendre & certaines époques de
I'année I'eau de surface au-deld du Lulus continental.

A=1. Creseis acicula Rang.

Celle espéce est abondante sur la tolalité du
plaleau continental, et fréquente au large, quoique
beaucoup plus dispersée. Les formes les plus jeunes
ne sont abondantes en zone océanique qu’aux
époques ou une dérive de surface enlraine vers
le large des élémenls néritiques inlernes (FRONTIER,
1973, b); 4 Vopposé, les formes de grande Laille
sont beaucoup plus fréquentes au large que duns
les baies. [l semble donc que la reproduclion de
'espéce ait lieu pour la plus grande parl en milicu
nérilique; 4 parlic de celui-ei la populalion se
dissémine vers le large.

A-l.l. ETUDE D’UNE RADIALE DE LA COTE AU LARGE
(carte fig. 1). Une radiale joignant le fond de la baie
d’Ambaro au tulus continentul a été effectuée &
¢ing époques de I'année dilférentes (FRONTIER et
al., 1971 et 1973 b). Il apparait un cycle annuel
d'abondance el de reproduction (fig. 2) : la population
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apparait en janvier sur la moitié interne du plateau
continental; elle devient considérable, atteignant
des densités moyennes (1) de I’ordre de 1000 individus
par mélre cube & la fin de la saison humide (mars),
et s’élend alors au-deld du talus continenlal a la
faveur de la dérive de surface. Il en est de méme,
& pareille époque, pour la population de jeunes et
d'adultes; le maximum d'abondance semble se
giluer, pour tous les stades, vers le milieu du plateau
conlinental. Une diminution de densilé se manifesle
4 partir de mars (début de la saison séche); en mémne
temps, la population est progressivement refoulée
en direction de la partie interne du plateau. Puis
pendant loute la saison séche et jusqu'en janvier,
l'espéce n'est plus représentée que par une population
modeste en zonc nérilique interne, et par quelques
individus épars sur le reste du plateau et au large.
Des concenlralions cotiéres de véligéres apparaissent
en décembre, suile aux premiéres pluies imporlantes.

A=1.2. REPARTITION VERTICALE, Des cycles nycthé-
méraux d’observations 4 différentes profondeurs
ont &té réalisés aux stations 3 (janvier et juillet 1968},
4 (septeinbre 1968) et 11 (aolGt 1966, février, avril

20’ ¥ T ’s 4

— Carte des stations.

et octobre 1967). Ainsi qu’il a été constaté pour
d'autres groupes (FronTieR, 1973, b), les proflls
verticaux d’abondance obtenus aux différenles
heures sont trés irréguliers et rellétent la forte
surdispersion des organismes. Cependant lors de
trois séries d’ohservations (janvier 4 la station 3,
février et octobre & la slalion 11) les profils moyens
nocturnes et diurnes différent dans un sens suggérant
une tendance des organismes a elfectuer une migra-
Lion vers la surface pendant la nuit (fig. 3). Le cycle
nycthéméral d’avril & la station 11 ne montre
qu'une variation d’ensemble, sans doute fortuite,
entre le jour et la nuit; les séries de juillet, aoit
et septembre ne contenaient que de rares individus
djspersés sur toute la colonne d’eau. Quoiqu’il en
soit, la variation syslématique d’abondance en
fonction de la profondeur et de I'heure est généra-
lement faible, el sans aucun doute négligeable en
regard des variations saisonnitres et géographiques
que nous allons considérer maintenant.

A=1.3. VARIATIONS D'ABONDANCE EN DIVERSES STA-
TIONS NERITIQUES ET PROCHE-OCEANIQUES, Une .
année d’observations mensuelles a été réalisée aux

(1) Les récoltes sont cffectuées par trait obligque fond-surface.

Cah. O.R.8.T.0.M., sér, Océanogr., vol, X1, n°® 3, 1973 273-289,
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Flg, 2. -— Hudiule cdte-talus cunilnental : Cresels aclculu,
Tralt polntlllé : valigbres; Lrall pleln : stades plus Agés,

stations 3 & 10, d’avril 1963 & mars 1964, suivie
de prés de deux ans de récoltes égulementl mensuelles
aux stations 3, 4 et O A (avril 4 aott 1964) puis 3,
11 ot 12 (septembre 1964 & janvier 1966). Les condi-
tions générales de I'hydrologie et du zooplancton
de surface ont été exposédes précédemment (FRoNTIER,
1966 ¢, 1970).

Lies échantlllonnages de planclon étaient efTectuds
par traits horizontaux de fllet aux immersions 2 et
10 1. Suile aux conclusions du paragraphe précédent,
nous admelirons que los résultats oblonus & cos
deux niveaux sont représentulifs de lu répurlition

profondeurs {m)

a b c d
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Flg. 3. — Répuartitions verticulos moyennes sur 24 & 48 hou-

res do Cresels acleulu: a i slatlon 3, Janvier 1968 ; b : sta-

tion 11, favrier 1967 ; ¢ : stuklon 11, avrll 1967 ; d : statlon 11,

octobre 1967, -~ Trait plein : moyenne des statlons dv nuit ;

tralt pointilld : moyenue des statlons de jour (N == nombre

moyen d'individus pur récolle - récoltes de 6 minules uu
fllel « Luecifor a),

géographique et saisonnidre des espéces. Ils recoupent
d’ailleurs ceux fournis par l'étude de la radiale
cote-large (1-1) et par l'étude du cycle annuel en
baie d’Ambaro (1-4 ci-aprés), effectuées & parlir de
traits fond-surface.

l.es valeurs moyennes d’abondance (1) aux dilfé-
rentes stations, au cours du cycle annuel 1963-106:
(imoyennes effectudes sur les mois, et sur les deux
immersions de récolte) peuvenl se représenter sur
un diagramme (fig. 4), ot les slalions sont disposées
le long d’un axe en fonction de leur éloighement
du talus continenlul. l.a carte des stations (flg. 1)
montre que ces derniéres constituenl grosso-modo
deux radiales, 'une allant de la baie d’'Ainbaro
au banc du Castor (stations 3 A, 3,4 a, f ou v, 4,4 A,
b,b6 A, 6; les deux premicres stations étaient occupées
le jour, les suivantes jusqu'a B A la nuit, la 6 &
l'aube); l'autre allant de la baie d'Ampasindava
uu hane du Castor (slation 6 occupde & l'aube, 7, 8,
913 6l 9 A occupées de jour) (2).

(1) Nousruppelons que Loutes los slutistiques sont effecludes uprés transformution log® sur les données de complage (FRONTIER,

1969, 1971).

(2) L'horalro des statlions, 116 uux impérullfs de lu navigutlon, Introdult une linlson untre I'alternance jour/nuit ot ia position
géogruphique : lus stutlons néritlques oxternes sont vecupées in nuil duns lu partie nord de lu zone éludiée, le jour duns la partio sud ;
les deux bulos gont échantlllonndes & des heures compurables, mals de Juur seuloment, 11 ssru done souvent fmpossible de suvolr
au premlor abord ce qui, duns unoe vurlatlon signifleative, rovient 4 'un ol & I'aulre des doux fuclours, Toutefols un recoupenent
avec les résullats d'autres sérles de récollos permotlra garfols do trancher.

. 4
Cah. O.1.8.1.0.M., sér. Ucdanogr., vol, X1, no 3, 1973; 273-489,
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4 2 i d'immersion.

Le profll moyen anpuel montre une diminulion
d'abondance de la cole vers le large, rapide sur la
moitié interne du plateau continental, lente sur la
moilié externe; 'abondance de 1’espiéce aux stalions
du proche large est peu dilTérenle de celle conslatée
sur la partie la plus externe du plaleau. l.es stations

Cah. O.R.S.T.0.M., sdr. Océanagr., vol. X1, no 3, 1873: 273-280,

de jour et de nuit onl été distinguées, ainsi que
I'abondance des véligéres d'une parl, des jeunes
et adulles d'autre parl. L'allure des variations le
long du gradient cOte-large esl trés voisine pour les
deux catégories d’organismes. Les valeurs trouvées
{de jour) aux slations 3 et 3 A semblent en continuité
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avec ceux de la radiale sud, diurne, plulét qu’avee
ceux de la radiale nord, nocturne. Ce dernier fait,
joint aux observations du paragraphe précédent,
suggere que la dilférence enbre les profils nord el
sud reflele la migralion nyclthémeérale (rappelons
qu’il s’agit de récoltes prés de la surface). On notera
que les valeurs mwoyennes aux slalions 9A et 9B
(baie d’Ampasindava) sont nettement plus basses
qu’aux slations 3 el 3 A (baie d’Ambaro) et semblent
en rapport avec 1’éloignement du talus continental
plulét qu’avec la proximité de la cote. L.a seconde
baie élanl plus proche du talus que la premiére,
subit une influence du large plus grande suri’enseinble
de l'année. Par ailleurs, fes deux baies dilférent
par le caraclére de l'influence cotiére, la baie
d’Ampasindava ressemblant bien plus 4 une zone
d’estuaire typique que la baie d'Ambaro, qui est
un « estuaire diffus ». Il est donc naturel de constater
dans ces deux baies des conditions écologiques el
des peuplemenls planctoniques légérement dilférents.

La densité élevée d’organismes 4 la stalion 4«
est un phénoméne local. En effet celte station est
située & l'ouverture de la rade de Nosy Mitsio et
bénéficie des conditions écologiques propres au
voisinage immédiat de la céte. Nous ne disposons
malheureusement pas, dans le cadre de celle série
d’observations, d’échantillons récollés de nuil en-deca
de la station 4 a.

On nole enfin une dilférence de comportement
entre les véligéres et les slades 4gés au large, o les
premiéres semblent se raréfier en moyenne plus vite
que les seconds, et par aillcurs n’effectuent qu’une
trés faible migration nycthémérale. Ce dernier
point est sans doule en relalion avec le fait que les
véligéres sont en grande majorilé apportées aux
stalions du proche large par la dérive des eaux
nériliques (saison humide); celte dérive est limitée,
au large, 4 une pellicule superficielle que les véligtres
semblent incapables de quitter.

Les résullals de la sortie du 24-27 mars (flg. 5,
trails plein el pointillé) sonl. intéressanls-a considérer
car l'espéce y est exlrémement abondante. La
population montre un maximum de densité situé
entre les iles Milsio et le Lalus continenlal (récoltes
de nuit). Les véligéres sonl encore extrémement
abondantes & la station B, mais en surface seulement
ainsi que nous venons de I'indiquer : 68000 individus
"dans un trait de b minutes en surface, 780 &4 10 m.
La dérive superficielle et la slralification sont
particulicrement marquées & celle époque : on note
des salinités de 33,83 °/go en surface, 34,09 & 10 m
-- valeurs lrés faibles pour celle stalion —, 34,98

4 30 m. L’absence de jeuncs cl d’adulles 4 la
stalion 3 est sans doute forluile (planclon parti-
culier, 1ié & la présence d’un « hloom » phyloplanclo-
nique). La migralion nycthémeérale, si on lui allribue
la différence conslalée enlre les profils nord el sud,
est ici parliculitremenl accusée; mais il se peut que
I'inflluence géographique inlervicnne également.

A Vautre pole du cycle annuel, le nois d’aotit
se caractérise par une pauvreté générale de 'espéce
tant au large que sur le plateau. On note cependant
la présence de véligéres aux stations du large,
alors que les slalions nériliques n’en conliennent
pas (fig. 5, trait inlerrompu), ce qui suggére I'exis-
tence d’une pelite population pouvant se reproduire
en milieu océanique, suivant un cycle annuel indé-
pendanl de celui constaté en milieu nérilique.

Un cycle saisonnier se manifeste clairement en
zone néritique externe (fig. 6, trait plein). Le rytlime,
au premier examen, semble varier d’une année &
l’autre. 11 est cependant possible d’en rendre compte
4 partir d’un cycle annuel comprenanl une période
de forte abondance, allant de janvier ou février &
avril ou mai, el une période de rareté générale
pouvant néanmoins présenter des pics d'importance
secondaire (septembre, novembre-décembre); ces
pics peuvent fusionner entre eux et avec le dévelop-
pemenl principal, ce qui permet d’inlerpréler les
variations annuelles. 11 s’agil bien sir d’hypothcses,
trois ans d’observations en une slation isolée ne
pouvanl apporter de certilude.

Les stations nériliques inlcrnes (3, 3 A, 9 A, 9 B)
montrent des {lucluations d'abondance extrémement
marquées, dans lesquelles il est difficile d’apercevoir
un rythme quelconque (fig. 8, Lrails inlerrompu et
poinlillé). Il faul y voir 'etfet d’une exlréme sur-
dispersion (animaux réparlis en essaims denses dans
les zones ot ils sont abondants), qui masque complé-
lement, & nolre échelle d'observalion, les varitlions
de Lype saisonuier,

A=-14. ETUDE D'UN CYCLE ANNUEL EN HAIE
p'AMBARO. Nos observations sur le plateau conti-
nental et le proche large dans un rayon de b0 milles
autour de Nosy-Bé, ont éLé complélées par I'élude
approfondie d’une baie pendant une année compléle.
Vingt. quadrillages de 44 stalions ont éLé elfecluéds.
en baie d’Ambaro enlre novembre 1968 el décembre
1969 (1). .
L'évaluation de la quantité totale d’organismes
dans la baie (2) vboulit & la descriplion d’'un cycle
d'abondance parliculiérement nel (lig. 7a). Une
période d'abondance va d’oclobre & juin, el comprend

(1) Pour les conditions génerales d’exécullon de co programme, ot los premiers résultats d'ensembloe : voir FronTiER, 1971,

1972 et 1973 b,

(2) Quantités totalo évaluées a partlr des cartographies d’abondance, suivant une méthode planimétrique exposée ailleurs
(FRoNTIER, 1972). Les récoltes de pluncton étant faftes par traits obliques fond-surface, intdgrent la varlatlon verlleale.

Cah. O.1.8.T.0.M., sfr. Océanogr., vol. N1, nv 3, 1973: 373-289.
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deux maxima : l'un en janvier, l'autre en 1nai,
séparés par une diminution d’abondance en février
et mars, La population est beaucoup plus pauvre
entre juillet et septembre (1).

Le phénoméne du double maximum a déja été
observé, dans les mémes conditions, pour les
Cladoctres (FronTigR, 1973 b) mais avec un calen-
drier différenl : maximum en février-mars el en
juin-juillet, diminution d’intersaison en mai. Nous
n'avions trouvé & cette particularilé aucune expli-
cation écologique cerlaine.

Le foisonnement de Creseis acicula commence
en octobre, c'est-a-dire au début du réchaullement
annuel mais avant I'apparition des pluies. l.e pic
d'octobre est suivi d’un ralentissement, conslatable
sur 'ensemble de la baie. [.a populalion recommence
4 croitre en décemnbre, au mmomeni des premicres
fortes pluies. [.a diminution de {in de saison humide
semble correspondre & une dessalure excessive du
nilieu, la remonlée de mai-juin faisant suile au
larissement des apports d'eau douce et & l'augmen-
tation de la salinilé dans la baie. Contrairement

(1) 11 s'aglt icl du nombre total d’organismes, quel que soit 1o stade de crolssance. En effut dans ies récoltes, fréquentes, ol
'espéco st tros abondunto ln forte proporiiun de coguilles jeunes vt adultes & extrémlté brlsée rend Impossible un dénombrement
séparé des vellgores : ces dornlores sont Indlseornables uu premier abord do 'extrémité détachde d'une coquille plus dgéo.

Cah, O.R.8.T.0.M., sér. Ocdanoyr., vol, X1, nv 3, 1073: 273-289,
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Creseis acicula: h (trait pointillé) : Creseis chierchiae; c (lircté) : Pneumodermopsis sp. Les étoiles indiquent les quadrillages dont
ia carlographie a ¢té représentée aux figures 8 (éloiles noires) et 16 (toiles blanches).

au cas des Cladocéres, le second maximum ne semble
pas coincider avec I’culrophisalion secondaire du
milieu, qui n'est effective au fond de la baie que plus
tard dans la saison séche; par ailleurs le processus
d’eutrophisation progresse du large vers la cdte,
alors que le repeuplement de mai en Creseis acicula
débute, ainsi que nous allons le voir, en face de
I'embouchure des rivicres.

Lies zones d’abondance maximale lors des divers
quadrillages semblent se centrer assez précisément
sur des points situés en face des déhouchés des
principales riviéres riviétres Ambazoana (A) et
Bedradraka (A’) au sud de la baie; important delta
de I'Ifasy & 'est (13); delta de la Mahavavy au nord,
en dehors de la zone éludiée, urigine probable des
haules densilés de population observées dans l'angle
nord-est (C). T.e peuplement de I’ensemble de la baie

Cah. O.R.S8.T.0.M., sér. Océanogr., vol. XI, no 3, 1973: 273-289.

semble provenir d’une dissémination & partir de ces
trois (ou qualre) foyers principaux, donl I'imporlance.
relalive varie d’un quadrillage au suivanl, sans doute
en fonction des variations de débit des riviéres
respectives. De novembre & janvier les trois foyers
fonctionnent ainsi alternativement. La chute d’abon-
dance de fin de saison humide se fail sentir des le
quadrillage du 4 février, ol des densités élevées ne
s'observent qu’en C. Le repeuplemenl commence
& se manifester fin mnars & partir de A’, puis ‘en avril
4 partir de G, alors qu’un appauvrissement apparait
en face de I’embouchure de I'Ifasy (B). En mai et
juin le foyer A’ fonclionne seul. Jusqu'en septembre
la population est pratiquemenl limitée par I'isobathe
10 m, puis un maximum éphémeére ‘en octobre est
dd 4 Dlactivité des foyers A et A’. En décembre
Venrichissement provient de toute évidence de
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Fig. 9. — Radlale cdte-talus conlinental : Creseis chierchiae.

Trait pointillé : véligbres; tralt plein : slades plus Agés.
L'extension des formes & eoquille Hase el cannclée a éé indl-
quéoc, ainsl que la présence de formes intermédiaires (1).

I'activité du foyer C, dont I'influence s’étend loin
vers le sud grice, semble-t-il, & un courant célier.
Les observations ont malheurecusement été inter-
rompues 4 cette date. Nous n'avons pas pu disposer
de données débimétriques concernant les dilférentes
riviéres, et qu'il ett été inléressant de comparer
aux répartitions d’'organismes planctoniques. Nous
ne disposions pas non plus de données phytoplancto-
logiques. Le "déterminisme du déclencliement des
multiplications intenses de l'espéce reste donec &
découvrir, quoiqu’il soit & peu prés certain que les
rivieres jouent un réle fondamental. En tout état
de cause le développemenl d’octobre reste paradoxal
puisqu'il ne correspond & aucun apport d’eau douce :
peul 8tre est-il alors d@, avec un certain temps de
lalence, & l’eutrophisation secondaire alteignant le
fond de la baie dans la seconde moitié de la saison
séche.

Cah. O.R.8.T.0.M., sér. Ocdanogr., uol. X1, no 3, 1973;: 273-289,

11 semble que la plupart des individus disparaissent,
entre juin et seplembre. Cela semble conflrmé par
I'absence presque absolue d'individus de grande
taille dans les baies, alors que les tailles supérieures
4 15 min sonl couraminent rencontrées au large.
L’homogénéisation saisonnidre du milien parail
dtre un phénoméne brulal, ayant des conséquences
catastrophiques sur les populations en place (de
méme, d’ailleurs, que l'apparilion des premicres
pluies abondanles). Par contre un petil contingent
de formes jeunes peut 8tre enlrainé au largel ors
de la dérive de saison humide, el s'adapter aux
conditions du milieu océanique.

A-2. Oreseis chierchine Boas.

Celte pelile espice est plus typiquemenl nérilique
que la précédente; elle n'est caplurée qu'exception-
nellement au deld du Lalus.

Dans une note précédente (Fronrtiem, 1966)

, hous avions signalé l'existence .de deux formes :
I'une & coquille lisse, l'aulre & coquille cannelée
transversalement et plus mince, ainsi que de formes
intermddiaires moins fréquentes. 1l s'avére que ce
polymorphisme coincide avec des répartitions écolo-
giques différentes,

A<2.1. ETupr D'UNE RADIALE coTE-LARGE (flg. 9).
Un cycle annuel apparail netlemenl dans les varia-
tions d'abondance de l'espiéce. Il semble débuter
i la fin de la suison humide (mars) : les véligdres
deviennenl. nombreuses, localisées & la moitié
interne du plateau continenlal & I'exceplion de
quelques individus entrainés jusyu'au talus par la
dérive de surface. l.’ensemble de la populalion croit
ensuite jusqu'a atteindre un maximum vers le milieu
de la saison séche; en méme teitips, elle se trouve
refoulée & l'intérieur de la baie, vraisemblablement
en raison des arrivées d’eau océanique sur le plateau.
A la fln de novembre (la derniére radiale est exécutée
un ler décembre) les véligéres ont pratiquemenl
disparu du milieu. La populalion dgée se maintienl
encore, se dispersant en direclion du large & mesure
que s'atténue !'influence océanique, puis semble
" ’effondrer au début de la saison humide.

On remarque, aux périodes d’'abondance, un
parallélisme enlre les répartitions des véligéres et
des stades plus 4gés, dont les comportements écolo-
giques paraissent en tous points identiques. Il
semble y avoir une seule période de reproduction
.intense dans ['année, limitée & la saison séche;
peu d'adultes par ailleurs subsistent d’une année
sur l'aulre.

Sur la figure 9 on a également porté 1'extension
radiale, 4 chaque date d'observation, des formes &
coquille lisse et &4 coquille cannelée. Il apparait
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pendant le eyele nycthéméral de janvier 1968 & la atalion 3
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tes au fllet « Lucifer »'. Proflls hydrologlques : T, S.

que la seconde est beaucoup plus néritique que la
premiére; celle-ci atteint au contraire le talus
continental, sauf en aont lorsque la population
dans son ensemble est refoulée en direction de la
cote. Les aires de réparlition des deux formes se
recouvrent dans la partie médiane du plateau;
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c'esl & ce niveau que l'on renconlre
intermédiaires («i» sur la ligure 4., 1l est légitime
de considérer que la fornie « cannelée » de Creseis
chierchiae est néritique interne, alors que la forme
« lisse » est holonéritique.

I.’homogénéité constatée dans I'évolution annuelle
de la population suggére que ce polymorphisme
est phénotypique. et li¢ au gradient de conditions
physicochimiques entre la cote el le talus. plutit

que génotypique.

A-2.2. REPARTITION VERTICALE, Les cycles d'obser-
vations aux stalions 3, 4 et 11 ne permettent de
mettre en évidence aucune migration nycthémérale.
Les prolils moyens sont, plus irréguliers «(ue pour
Pespice précédente; seul celui de janvier & la station 3
montre un forl maximum prés de la surface, et une
raréfaction vers le fond phénoméne en rapport
avec la stratification accentuée de la couche d'ean
i celte époque (fig. 10) : I'espécee semble éviter les
couches profondes danx lesquelles se produit, du
fait de la circulation «esluaire ». une arrivée d'eau

océanique.

A=2.3. VARIATIONS D'ABONDANCE EN DIVERSES STA-
TIONS NERITIQUER ET PROCHE-OCEANIQUEN, (n
constale (fig. 11) une déecroissance régulicre de
la cote vers le large. Mais Despice, contrairement
4 la précédente, ne forme jamais de grosses conven-
frations pres de la cole (les réeolles contenant,
plus de 1000 individus sonl exceplionnelles: PVelfectif
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Stations

Variatlons d abonddance des formes « lisse » ot « cunneldr o il Uroners chierchive. Moyennes pour la période de seplembre

1964 & janvier 1968, L. condilions de recolles sonl ies mémes (que pour les données de 1n tgure [1,

m. mum renconlré est de 9800 véligéres i la station
9B en novembre 1963).

1e profil moyen annuel révile, en vones néritique
extirne et proche océanique, une Jdifférence faible
mais  signilicative entre la radicale nord (nuit)
et la radiale sud {(jour : la différence est de sens
inverse pou. les véligeres el pour les stades dgés.
Il n’est pas poseible de ~avoir =i cetle variation est
due i une migration nyelhémérale, qui n'avail pas
pu étre mise en évidence par des ryeles nyethéméraux
mais aurail pu élre décelable & 'échelle de 'année,
ou i [lelfel. géographique. Um  peul cependant
remarquer que les véligéres sonl sysiématiquement
plus abondanies en  baie d'Ampasindava qu’en
baie d’Ambaro (c'est la situation inverse qui se
produisait pour l'espéce précédente), et cette parti-
cularilé pourrait se réperculer sur les zones qui,
de par la fopographie, s¢ trouvent sous l'influence
respeclive des deux baies. Tl reste que cetle différence
pourrail n'étre due qu’aux aleas de I'érhantillonnage
mensuel de stations éloignées,

La différence de  «comporiement »  entre  les
stades juvéniles et dgés (dilférence qui apparait
non seulement sur le profil annuel moyen. mais
lors de la pluparl des sorlies considérées isolément)
reste  problématique.

Les formes «lisse » el « cannelée » se réparlissenl
conformément  an schéma dégagé plus haut. Un
prolil moyen obtenu & parlir dex =lations 3. 11 et
12 pour la période de septembre 1964 i janyjer 1966
fir. 12 monlre une décroissance vers le large
beancoup plus rapide pour la seconde forme que

e, LS T 00N o Oeeqreaar, b X e 00 18730 273-289,

pour la premiére. La présence de coquilles cannelées
au-deld du talus n’est constatée qu'd l'époque du
maximuin de la dérive vers le large, et striclement
en surface,

l.es fluctuations d'abondance aux stations indivi-
duelles {flg. 13) apparaissent assez signifiantes
pour 1963 et 1964, mais deviennent beaucoup plus
confuses la troisicme année. Rappelons que I'année
1965 =¢ lail monirée assez aberrante du point de vue
des varialions saironnieres de 'ensemble du zoo-
plancton (FronTier, 1970 : l'oligotrophisation du
milicu néritique, conséculive & son homogénéisation,
semble s'dtre produile d'une fagun plus atténuée
que les autres années  surtout qu'en 1964 -, de
sorte que beaucoup de formes {ypiquement néritiques
montrent. lors de la saison séche 1965, une dimina-
lion d’elfectif moins importante qu'habiluellenent,
C'esl préviséinen! ce que l'on observe pour Creseis
chiercliiae. Pour Cresels acicula, espice moins stricte-
ment nériligue, année 196D ne présenle pas de
singularité, ce qui lendrait & démontrer gue pour
cette sspéce la diminution de la population en saison
séche est inlrinséque alors qu'elle est directeinent
déterminée par [l'arrivée d’eau océanique chez
(.. chierchiae.

La période d'avreil 1963 & ars 1964 est marquée
par l'alternance d'une période d'abondance el
d'une période de rarelé pour Creseis chierchiae. sur
I'ensemble do plateau. mais on vbserve un décalage
chronolugique entre les stations néritigues exlernes
el internes : le développemient de la populalion
comnience heaucoup pius {6l aux stations £ S, 1
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qu'aux stations 3 et 9. On constate par ailleurs,
4 toutes les stations, une chute catastrophique en
décembre ou janvier suivie d’une reprise de crois-
sance se prolongeant jusqu'en mai. L'absence de
formes 4gées & la station 3 entre février et mai
1964 est sans doute fortuite. Par contre la reprise
tardive (novembre, au lieu d’aolt-septembre), &
la fin de la seconde saison séche observée en zone

Cah. O.R.8.T.O.M., sér. Océanogr., vol, X1, n° 3, 1973: 273-289.

néritique interne, est sans doute liée & l'intensité
de la pénétration de 1'eau océanique en 1964. Remar-
quons enfin que la chute de population caractérisant
la saison séche est maximale aux stations néritiques
externes (et en 1964), atténuée aux stations 3 et 9 B,
et, ne s'observe pas aux stations plus cotiéres 3 A
et 9A,

Le remplacement mutuel des formes lisse et
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cannelée peal étre suivi § la station 3 -- station
& laqquelle se fail le plus neliement sentir l'allernance
de Uinfluence c¢oliere el de l'influence océanigue.
L.es changements de populalion ont lieu de fagon
brutale en aodt et novembre : les formes lisses domi-
nenl & prés de 100 °5 d'aoiit A novembre, lairsant
la place aux formes cannelées le reste de l’'année
(ig. 14). lL.a présence d’'un petit pourcentage de
formes inlermédiaires temnpére un peu le phénomeéne.

A-24. ETUDE D'UN €YCLE ANNUEL KN BAIE
n'Anmnaro, Le nombre total d'organismes contenus
dans la baie montre ((lg, 7 b) une diminution catas-
trophique au moment des premiéres fortes pluies
(décembre-janvier) - phénoméne déja remarqué
en 1963-65, [ se produil. la un déséquilibre du milieu,
déja signalé au sujet des variations d’abondance
de Penilin (FronTier, 1973 b). Dés février il se
produit une remontée rapide, &4 la suite de laquelle
la population croit plus lentement jusqu'dé un
maximum situé en juillet-aodt. Ce profll ne ressemble
done pas (sauf pour ce qui est de la chute de densité
en décembre-janvier) & celui montré par la station
3 siluée & la limite extérieure de la baie. L.'échantil-
lonnage realisé en baie d’Ambaro lors de ces quadril-
lages représente une situation en moyenne plus
coticre que la station 3; la diminution de saison
séehe n'apparait pas, ainsi qu’il avait éfé ronstaté
aux stations 3 A et 9 A.

En conclusion l'espéce subit : (a) d'une part sur
I'ensemble du plateau une diminution brutale de
densité en début de saison des pluies; (b) d’autre
part une diminution de saison séche, d'autant plus
marquée et d’autant plus durable que la pénétration
d'euu océanique est plus importante : maximale en
19654 pour l'ensemble des trois années consécutives

(lah. O.R.N.T.0.M.,, sér, Ocfunagr., vol. XI, no 8, 1974; 273-284,

étudiées ci-dessus; par ailleurs maximale en zone
néritique externe, plus allénuée & l'ouverture des
baies, inobservable & l'intérieur des mémes baies.
D’autre part la présence d’individus en surface
aux stations du large est strictement liée & la dérive
superficielle de 'eau néritique. maximale en fin de
saison humide. Bien que fortement traumatisée
par les premiéres dessalures de I'année, Creseis
chierchige peut donc étre considérée comme une
espéce indicatrice du peuplement néritique (et, en
"¢ qui concerne la forme cannelée, du peuplement
néritique interne). En dehors de I'influence océanique
(c’est & dire & I'intérieur des baies) le maximum du
développement se situe en saison séche; mais l'espéce
est extrémement sensible & une pénétration d’eau
du large dans le milieu, d'oll, lors de cette méme
saison séche, un dépeuplement des parties externes
du plateau. Remarquons que cette sensibilité aux
apports océaniques avait également été constatée
lors du cycle nycthérnéral de janvier 1968 & la station
3, ol l'espéce évitait les couches profondes siége
d’un courant du large vers la céte.

l.a cartographie des abondances aux différentes
dates révéle une « patchiness » importante, et des
gradients occasionnels sans doute fortuits (FRONTIER,
1972). Nous ne la représenterons pas ici.

Les individus capturés en baie d’Ambaro lors des
quadrillages sont généralement & coquille cannelée.
Cependant, en aolf, des formes lisses apparaissent
en une station de l'angle nord-ouest de la baie;
en septembre et octobre la population est presque
uniquement composée de formes lisses; le pourcen-
tage de formes cannelées recommence & augmenter
au début de novembre; et en décembre toutes les
coquilles sont cannelées. Les phénoménes sont donc
identiques 4 ceux observés sur trois ans & la station 3.
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Fig. 156. — Répartitlon de Preumodermapsis ap, en bule d'Ambaro & quelques dules du eyele annuel 1968 1960 compnrer 4 Iy
reparlillon de Creseis ncicula aux mémes dubes @ flg, = .

A=3. Pneumodermopsis sp.

Ce petit Gymnosome (l'espiice n'a pas éié déter-
minée) se rencontre sporadiquement sur I'ensemble
du plateau continental, et plus régulitrement (ros
prés de cdte dans les baies. Lex quadrillages de la
baie d’Ambaro montrent. une correspondance remar-
quable entre [es réparlilions de cette espoce, aux
époques ol elle forme des concentrations. et celles
de  Creseis  acicula (flg. 15). SeNTz-13RACONNOT
1965, signale en Méditerrande le rdle prédateur
de Pneumodermopsis paucidens vis & vis des Creseis,
V.a méme relalion trophique a sans doule lieu ici.

L.e nombre total d'organismes dans lo haie monlre
un evele annuel (lig. 7 ¢! comprenanl. un maximum
prineipal coincidant. avee le premier maximumn de
(reseis acicula el légorement décalé, et un maximum
allénué & la fin du second maximum de lreseis
Juin),

A~ |. Atlanta gaudichaudi Souleyet.

Cette espece moyennement abondante est un
elément ires régulier du planclon nérilique, mais
n'esl pas pour aulant caractérislique de ce planclon
puizquon le rencontre au large aussi fréquemment,
dueiqu’en moindre abondance. En fait. plusieurs
anndes d'ohservations n'ont pas permis de découvrir

Cah, O.0.8.T.0.M., sér. Ocdanogr., vol. A1, nv 3, 1973; 273-289,

une tendance netle dans la réparlition horizonlale
el verlicale de P'espice. On n'ohserve pas non plus
de réparlition xignificalive du  pourcentuge de
véligéres : I'espéee semble se reproduire parlout.
L’éLlude de la radinle cole-océan  FRONTIER o al..
1971) montre une diminulion J'abondance sur
I'ensemble dn plaleau continental en saison seche,
et le profil de débul décembre =uggére un repeu-
plement & purlir du large. Mais celle unique série (e
récoltes ne saurail auloriser une conelusion.

[.’abondance géndérale subil dex variations saison-
niéres importantes, idenliques nux dilférentes stations
& la variabililé aléaloire pros, Deax séries de récolles
fournisrenl. une immage claire de ces varialions

fa) La woyenne pour chagque mois des abondanees
de D'espéce dans les différentes récolles elfecludes
au-dessus  du  plaleau conlinental et au proche
large ‘lig. 16, On observe une période d’abondance
allant. de déeembre & mai. suivie d'une piriode de
raréfaction. Toulefois la saison =oche 196D <o singn-
larise. ainsi que nous avons eu occasion de le
signaler @ la rarelé de Pespoce n'esl effeclive qu’en
aoul et seplembre: en juin juillet d'une part. octobre
et novembre daulre parl la populalion est abon-
dante, maix il s"agil essentielement de véligeres
et d’individus tres jeunes, alors que les stades pla-
dgés se lrouvent aussi rarélies que les aulres années
4 pareille époque. On rapprochera o lemmenl
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Fig. 16, — Varlullons d'abondunce 'Allanta gaudivhandi

uux stations du plateau continental et «dn proeche larwe vnire

avrll 1983 et janvler 1966, N = nowbre moyen dlndim in.
par récolle,

cat accident de la faible oligolrophisation du milieu
néritique lors de la saison séhe 1965, et 1'on peut
penser que seuls loy stades les plus jeunes, qui
g’alimentent de phytoplancton et de microzoo-
plancton, sont ulfectés par la pénétration d'eau
océanique au-dessus du plateau. Les formes plus
agbes sont carnivores, vauiles, et adaptées aussi
bien aux conditiuns océaniques qu'aux conditions
néritiques; leur disparition 4 partir de mai est donc
plus vraisemblablement un phénomeéne biologique
intrinséque (n'empéchant pas. apparemment, les
adultes survivants de pondre, ce qui explique
'apparition des populations de véligéres quand les
conditions trophiques sont favorables & ces derniéres),

(b) Le cycle annuel en baie d’Ambaro (flg. 17)

Iog‘oN
1

montre une augmentation rapide du nombee o'indi-
vidus en novembre-décembre, puis un pulier, s
prolongeant jusqu'en juillet. 1.'effec'if esl par contre
trés faible d’ao0t & octobre. l.a proportion de véli-
géres est en général de 'ordre de HO & 70 Y ; touteloix
elle atteint. 85 ou B0, d'une parl fin décembre,
d'autre parl en juin-juillel : comme sur 'ensemble
du plalenn en 1985, le maintien d'une ensité
importanie en juin et juillel refléte 1'abon:lar:.
des véligéres et des individus Lros jeunes, Crus-:

ne disparaissent qu'en aont, lorsiue la pénétralin.
d'eau océanique atteint la baiv el que le phyin
plancton et les populalions d'auimaux de peti.

Vaille (tels que les Cladocires) w'effondrent,

Kn conelusion, seules les classes les plus jeui es
constituerairnl. une populalion de type néritique
sans doute fortement dépendante de la présen::
d'un phytoplanclon el d'un microzuoplancton abon-
dants.

Cepondant la présence régulicre de ['espece 3
tous xes stades de croissance aux stalivns les plus
éloignées de la cote (station 13) et dans des condilinnr
telles que le peuplemenl! A partir du plateau contine i
tal appurall fortenent iimprobable, indique I'exislenve
d’'une population rntiérement adapiée aux eondit ons
du large. Il est aciuellement impossible de sunver
si la population néritique et la population veénnigue
d’Atllanla gaudichaudi sont séparées génétiquen-ent,
Il semble bien exister une légére dillérence mart no-
logique; une étude biométrique serail d'un r =Lain
inlérdf mais n'a pas été elfectuée,

Manuseril regu au S, e 22 foorier 1073,

10

N "o "TJ T F "M AT
1968 1969

Fig. 7.

Cah. + I S, T\, sér. Océanogr., oo, X1, n» 3, 197.

'73-289,

Gycle annuel en baie d'Amburo @ varintions du aombre d'individus d"Allanla @ ¢ udi exiimé pour U'v 1semble de
In huie, Les nombres portés le long de la courbe indiquent le pourcentage de véligére: -+

' ewr {es quadrilleges,
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Vil) PTEROPODES, HETEROPODES — DEUXIEME PARTIE :
B)ESPECES NERITIQUES-EXTERNES ET OCEANIQUES TOLERANTES

Sennr FRONTHCR

Credsgninograpehe intagiste de Do S o ML Gendre O ST OLN L B P BN Neay B Nbindagasear, ol Stalion Zoulegique,
oude Vittefranehe s Nler, Frine

IREs1 v

Oulre les expeees holoneriliques menlionnées dans la premiere parlie de Favliele, o parlie exlerne du plalean
conlinenlal abile dewr formes sieiclemend néviligne-exlernes : Cavolinia longirosleis longirostris el Clionima longi-
caudala, of de nombrenses espoees dovigine océaniqne, loléranl @ un degré pariable les conditions néritiques. *armi
ces derniéres Limacma inllata tend une plaee parlivuliore car ses slades jeunes monlrenl une lolérance remar-
quable @ ves eondilions, ol Vespéee exl présenle loide Tannée sur le liers exlérienr du plalean s en saison humide, la
circulalion «estnaive v qut prend naissance dans les buies entratne, par son conlre-couranl profomd, nne parlie de
la popudation présenle en zone nérvilique exlerne jusque lrés pres de la cile. Les anlres espdees sonl plus sensibles
e changement de milien ; o les reneonlrve en saison lnimide sue la frange erterne du plateau conlinendal, el en saison
soche, lorsque la couchie o ean néviligue deviend homogene, jusqu’en son wilien, Elles marquenl ainsi lex phénoniénes
de diffusion entre et oecanigne ol Uean néviligne, a une spogue oit Iélude hydrologique ne rencondee gue des eondi-
tivng homogénes depnis e ladus jusqu au voisinage de la edle,

Le peuplement dn proche lurge se cavaelévise par nne suecession de périodes d' abondunce el de périodes de rarelé
dex véligeres (prineipalement Vimacing inllata el Atlantidue ), selae un eglhime indépendanl du syllune seisonnier,
L'eeplication du phénomeéne n'a pas 816 décourerle ; elle se silne sans doule dans 'éeologie dynamiqne des masses
deqan en monvement dans le nord du Canal de-Mozambique.

ApsTracT

Besides he holonerilic speciex menlioned in the [irsl parl of the arlicle, the external parl of the continenlal
plaleauzx shelters L slrielly external neritic forms: Cavolinia longirostris and Clionina lnngicaudata and numerous
species of vceanic origin, hearing the nerilic condilions lo a rariable degree. Among lhe laller species, l.imarina
inflata holds a parlicilar place. for ils ygoung show a remarkuhle lolerance lo these conditions and lhe species is presend
all year round on the exterior third of lhe conlinental <helf. In lhe el seuson the “‘estnary” circulalion vhich originales
in the bays sweeps away, thanks lo its deep counler current, a parl of the pupnlation presenl in the external neritic zune
down lo lhe very vicinily of the coasl. The olhers species are more sensilive lo the change in environmenl. They are
lo be found in the wel seasun on the exlernal fringe of the ronlinental shelf und in the dry season, when the neritic
layer becomes homogeneous, as fur as ils cenler. Thus. they show lhe diffusion phenomena beliveen lhe ocean waler
and lhe nerilic waler ol a time when lhe hydrologic study only comes upon homugeneous eondilions from the slope
down 1o the vicinily of the coast.

Cah, O.R.S.T.O.M., sér. Ucéanagr., tofl. X1, no 3, 1873: 241-302.
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The setllemenl of the nearly vpen sea is charuclerized by a suceession of periods of abundunce wnl of perivds
of scarcily of veligerous (chiefly Limacina inflata and Allantidae). accomding to a rythm independunt of the
seasonal rylhm. The explanalion of the phenomena has nol been discovered. It is probably lo be jound in the dynamic
ecology of the iwaler masses flowing in the north of the Mozambique (Channel.

La faune néritique-externe
ensembles d'espéces :

comprend  trois

lo Des espéces peuplant également la zone
néritique-interne. Nous les avons examinées dans
un précédent article (Frontiem, 1973 ¢) : Creseis
acicula Rane est extrémement abondante sur tout
le plateau continental, particuliérement dans les
baies, ou la reproduction est la plus iutense; elle
se rencontre également au large, en plus petit
nombre; Creseis chierchiae Boas est holonéritique
mais se trouve, en saison séche, lorsque ses popu-
lations atteignent leur développement maximum,
refoulée a l'intérieur des baies; Allanta gaudichaudi
SouLEYET s'étend de la cote au large, sans variations
d'abondance trés marquées dans le temps ni dans
'espace.

20 Des especes strictemenl néritiques-externes,
c'est & dire rencontrées presque exclusivement
entre le talus continental et la limite extérieure
des baies. Deux Ptéropodes seulement répondent
4 cette définition : Cavolinia longirostris longirosiris
(Liesueur) et Clionina longicaudala {Souleyet).

39 Des espéces en provenance du large, manifestant
une tolérance plus ou moins grande vis-d-vis des
conditions néritiques, et constituant des indicateurs
de diffusion de 1'eau océanique au-dessus du plateau
continental. Ces espéces sonlL nombreuses, mais ne
comprennent pas la tolalité des formes rencontrées
au-deld du talus continental.

Nous étudierons ici la répartition des espéces des
groupes 2 et 3, en suivant l'ordre zoologique.

LIMACINIDAE

L.es Limacinidae sont représentés dans la région
étudiée par quatre espéces, d'imporlances I{rés
dissemblables. A titre indicatif. 300 récoltes plancto-
nigues au voisinage de la surface, au-dessus du
plaleau continental et jusqu'a 20 nilles au large du
talus. ont donné les effectifs suivants :

Limacina inflala. .. ... .. U]
L. trochiformiz. . ... ... .. 11000
L. bulimoides. . ......... 416
L. lesueuri............. 48

B-1. Limacina inflata :d4'0rbigny, semble étre parmi
les formes océaniques. la plus tolérante aux conditions
nériliques : trés abundunte au large du talus. on
la trouve couramment et toute l'année sur ’ensemble
du plateau continental, toutefois essentiellement
en zone néritique-externe. l.a fréquence des captures
a permis I'établissement d'un schéma cohérent de
son statut écologique.

Bel.1. CycLE ANNUEL EN DIVERSER RTATIONS NERI-
TIQUES ET PROCHER-0CEANIQUES. 'ne année d’obser-
vations mensuelles (avril 1963 & mars 1964) a été
réalisée aux stationr 3 & 10 (1), suivie de deux
années de récoltes aux stations 3, 4 et b (jusqu'en
aoOt 1964), puis 3, 11 et 12. Nous représentons a
la figure 1 les effectifs moyens par récolte (2) aux
stations du premier cycle annuel. L'interprétation
du graphique donne lieu & plusieurs constatations.

Nous avons dénombré séparément les véligéres,
lex « jeunes » et les « adultes ». La limite entre « jeunes »
et « adultes » a été prise, arbitrairement, a 'apparition
de I'épaississement sayittal de la coquille. Le compor-
tement aux trois stades de déveloPpement n'est pas
le mdme. Par ailleurs, on constate une grande
différence entre les proflls obtenus dans la partie
nord (stations 3, 4, H, 6) et dans la partie sud (7, 8,
9, 10) de l'aire prospectée. La plus grande partie
du trajet nord étail effectué de nuit, alors que le
trajet sud I'étail de jour (la station 6 étant occupée
& l'aube). Il #'ensuil qu'on ne peut distinguer a
priori, dans une varialion, ce qui revient & l'alter-
nance jour/nuit ou & la différence de localisation;
toutefois des observations postérieures & ce cycle
annuel permeltenl de conclure & la prédominance
du premicr facteur. Nous verrons en effet qu’une
migration verticale nycthémérale de forte amplitude
s'observe aux slations situées- au large du talus,
alfectant les adultes et jeunes, & l'exclusion des

(1) Récolles horizontales 4 2 el 10 1n d’immersion, traits verticaux fond-surface sur fe plaleau, 100-60 m o4 50 i - surface
a parlir du talus. La carte des stations a été¢ donnéc précédemment (FroxTIER, 1973/ .
2 Rappelons que toutes les statistiques soul effectuées nprés Lransformalion e lopr® o sur les effectifs dénombrés,

Calt O1R.S.T.0.0]., sér. Océanogr., vol. NI, nv 5, 1973 291-302,
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véligbres qui reslent au voisinage de la surface;
d’autre part, aucune dilférence systématique n'a
été constatée enire les peuplements de la partie
nord et de la partie sud de la zone étudide (du
moins, lorsqu'on exclul les baies intérieures).

Le maximum d'abondance moyenne des récoltes
de surface est constalé au milieu de la nuit (station 5)
La migration en profundeur se constate dés 1'aube
(station 8), et vers midi quelques individus seulement
sont capturéds (station 7).

Une partie de la populalion se laisse transporter
sur la partie la plus externe du plateau continental,
& un degré variant avec le stade de développement :
les adultes se raréflent tros vite et ne sont plus que
sporadiques & la station 4 (station néritique-externe
typique), alors que les jeunes et lex véligéres semblent
supporter beaucoup mieux le milieu néritique,
et ne se raréflent que vers le milieu du plateau
continental. Le comportement nycthéméral semble
perturbé lors de cette pénéiration : en effet I’abon-
dance est du méme ordre de grandeur le jour et la
nuit 4 des stations comparables du point de vue de
leur éloignement du talus (il s’agil toujours de récoltes
de surface); nous confirmerons ce point.

La diminution d’abondance & 2 ou 3 milles du
talus pour les adultes, &4 environ 15 milles pour les
formes jeunes, est brutale. Néanmoins des individus
4 tous les stades se rencontrent. sporadiquement,
jusque trés prés des cOles. Aucune tendance de type
saisonnier n’apparait nettement & la suite de cette
premiére série de récoltes.

B-1.2. PHENOMENES CONSTATES AU LARGE. Outre
les observations précédentes, une station du talus

Cah. 0.R.S.T.0.M., sér. Océanogr., vel. X1, no 3, 1973: 291-302,

continental (slation 13 &, au large de la station 8)
a étd occupée 8 fols entre févrler 1967 et janvier 1968,
une station situde & 80 milles & l'est de Nosy-Bé
(station 13; fond : 2800 m) 16 fols entre juin 1966
et avril 1968; enfin un trajet nord-sud d'une dizaine
de stations le long du talus continental a été réalisé
en mars, aolt et octobre 1968, En chaque station,
était effectude une série de récoltes verticales au
filet « Discovery», étagées entre le voisinage du
fond et la surface. Les trajets de mars et d'octobre
ont été complétés par une série de récoltes toutes
les 6 heures, pendant 48 heures, en un point fixe
au large de Nosy Sakatia par fond de 700 m.

Ces observations permettent de conclure, au
sujet de Limacinu inflala, & I'existence de migretions
verticales nycthémérales de forte amplitude affectant
les stades post-véligéres, au-dessus du talus; &
'existence d'une hétérogénéité importante de la
répartition horizontale & 1'échelle de la zone prospec-
tée; enfln 4 I'absence de variations proprement
saisonniéres.

Migralions verlicales. La migration verticale de
Limacina inflala a déja été signalée (voir, par
exemple, WorMELLE, 1962). Nos observations lors
du point fixe de mars 1968 sont représentées figure 2,
sous forme des pourcentages d'individus dans les
colonnes d’eau 500-200 m, 200-100 m et 100 m
-— surface. La presque totalité des formes post-
larvaires se Lrouve dans les 100 premiers métres
la nuit. La descente en profondeur semble se situer
avant 'aube, et la remontée avant le crépuscule,
mais l'intervalle de Lemps entre deux séries d'obser-
vations n'a pas permis de localiser précisément ces
deux phénoménes. A 06 h le maximum de la popu-
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lation se fronve dans la couche 100-200 1, el & midi
enlre HOO el 200 m,

Au conlraire, 80 & 90 9, des véligtres se rencontrent
en permancnce dans la couche 0-100 ., Ces résullats
confirmenl l'inlerprélalion que nous avions donnée
du profll moyen le long des slalions du premier
cycle annuel.

Le point fixe d'octobre fournit des résultats
similaires, quoique moins nets c¢n raison de la plus
faible abondance générale de l'espice,

I ariations horizoniales d’abondance. T.es masses
d’eau rencontrées dans nos stations du proche large
purlicipent & un mouvemenl anlicyclonigque inté-
ressanl le nord du Canal de Mozambique (DoNGuy
et Piron, 1969). 1l semble qu'il faille attribuer les
varialions d’abondance observées dans nos prélé-
vemenls mensuels au large du talus, & une irrégularité
de la répartition de I'espice & l'intérieur des masses
d’eau en mouvement..Les trajets effectués le long
du talus continental rencontrent des densités variant
de 1 & 20, 'augnientalion étanl. progressive du nord
au sud ou du sud au nord, fortuitemenl.

Les variations d'abondance sont les plus signifi-
catives pour les véligéres. La [igure 3 fail nettemenl
apparailre, au cours de la période 1963-6h, des
allternances d'abondance et de rareté ne suivant
pas un rythme annuel. Aucune corrélation n’a pu
élre établie avec les varialions, d'ailleurs trés limitées,
des conditions hydrologiques, ni avec celles du
phytoplanclon. Le déterminisme de ces fluctualions
d’abondance resle donc obscur. Nous avons porlé
sur la figure 3 les abondances renconlrées aux
diverses stations lors du premier cycle annuel,
ce qui perniet d’apprécier la variabililé & petite
échelle spaliale (4 noter que les effectifs obtenus
i la stalion 7 occupée vers nidi, sont toujours tres
faibles). Celle wvariabililé esl importanle, niais
n'affecte pas la périodicilé de 'ordre de 7 4 8 mois
(qui semble caractériser l'apparition des larves.

Des varialions similaires apparaissent aux stations
13 el. 13 a au long des périodes éludiées. Les moyennes
annuelles pour l'ensemble des slades, sur une colonne
d'eau 300 m -— surface (récolles au « Discovery »)
sont de 12 individus & la station 13 et 445 4 la 13 & :
on peul done considérer que c'est’ la populalion
tlu large qui atleinl le lalus continental.

Dépouillant les récoltes de I'lixpédilion Interna-
tionale de I'Océun Indien, Saxruiver (1971) déeril
la répartilion de Limacina inflala commme lide &
I’enrichissement du milieu marin, avec nolamment
un imporlanl maximum dans la zone d’influence
de 'upwelling des Somalis, el un maximum intéres-
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sant le nord du Canal de Mozambique, correspondant
& nos populations. 1.'auleur signale une augmenlalion
considérable d'abondunce moyenne en juillel-aofit;
celte augmenlalion est en rapport évident avec
I'intensiflcation de l'upwelling des Somalis pendant
la mousson de sud-ouesl, mais n'intéresse pas la
région du Canal de Mozambique.

B=1.3. PENETRATION SUR LE PLATEAU CONTINENTAL,
Cette pénétration, manifeste sur lu figure 1, est
égalemenl illustrée par une radiale eifectuée entre
le fond de la baie d’Ambaro et le talus continental
au large des Mitsio, & cinq époques dillérenles (1).
Elle a lieu toute I'année, avec un maximum d’inlen-
silé en saison séche el débul de saison humide
c'est-d-dire entre juin et décembre (fig. 4).

le Baieo d’ Ambaro =
JANVIER FD'.:;
10 milles 2
[
o2
3
M
£
{ %
307
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iy
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1001
] 0]
z 8

L.infleta

« L, troohiformis
v L. bulimoidas

Fig. 4. — Radinle céle-talus continentul : proflls d'ubon-

dance des Limacina spp.

On peut encore metlre en évidence cette pénétra-
tion de l'espéce du milieu océanique au milicu
néritique en observant la concomitance des varialions
d’abondance en une station du large (b ou 12)

(1) Les condliions générules de réalisullon, lu enrle des siulions ¢i les résullals hydrologljues ont é1é donnés untéricurement :

FronNTieR, 1973/b ¢l ¢,

Cah., O.R.8.T.0.M., sér. Océanogr., vol. X1, ne 83, 1973;

261-302,
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- Varintions A uhondance de Limaeina inflate Jovnes el de Gaeanair segirnst=e Sopopraxtels on haie 0" Xmburo, dupros

des quadreillnges de BE statlons, eotee novemhee [96s el dee mbee Ly,

ef en une station néritique-externe 1 oo 1Y 0 osur
pris de Irais ans, on ronsfale 23 fois des variations
dans le méme sens el 7 fois des varialions de sens
contraire. Le coellivienl de corrélation enlee les
effectifs par récolle aux deux types de slalions,
pour la méme periode, esl de  « 019 - signiflleatif
(‘l .30/‘;(),.

L'espiee n'esl récollée dans la baie elle-mdime
ret jusque tréx pres de la eoler quaux radiales de
janvier et de mars, Ce fail est vconlirmé par les
résultats des quadrillages de lu baic " Ninbarao
{44 stations: elfectnés i vingt reprises entee novembrs
1968 el décembre 1UGY ¢ espice esl leos rare dune
les récoltes, cependunl =i 'on raméne le nombre
total d'individus caplures lors de chagque quadrillnge
a 250 m?® d'eau Hlirés iordre de grandeur du volume
d'eau réellement tilird), il apparail. un phénomene
saisonnier (llg. . Le maximum de fréquence
ze sifue en février el mars. époque dn maximum
de la circulation « extuaire s (PrtoN eb MaaNikn,
1970; FrRoNTIER, 1973 b el o, Les effectifs déeroissent
ensuile lentemenl. pour devenir insignifianls en
saison stelie. Nolons endin qu'il sagil toujours de
stades postlarvaires jeunes, les adulles et véligores
élant praliquement absents,

Nous déduisons de cex fails, que la présence de
I'esptce en zone néritique-interne  est  {ribulaire
de I'établissement d’une circulalion  « esluaire »,
dont. le conire-courant de fond apporte jusqu’au
voisinage de la ¢ote de l'eau néritique-externe,
pouvant contenir dex formes planctoniques ovéani-
ques-tolérantes, De seplembre 4 décembre, & 1'époyue
ot la couche d’eau néritique est la plus homogéne.
le peuplement exi~tant dans la parltie interne de
la zone néritique-externe peut envahir. par dilfusion
latérale, la partie la plus externe des baies :voir,
par exemple, la pénétralion de Pseudeuphausiu
lalifrons, FronTIER, 1973 b,: la circulation a ten-
dance alors & s'établir suivant le régime «anti-
estnaire »; Limacina inflalu est quasiment absente.

Cah, O.R.2.T.0.M,, sér. Océanagr., vol. N1, nv 30 149770 2891-302,

I semble yue Papport principal ait liew entre
fesrier el aved L reproduction a bea au large,
ol e ddévclappement w le temps de se prodnire au
cours du Transport & travers le plalean continenlal,
de sorle que les individus qui péndlrenl dans les
buies se¢ tronvent tous & un ~lawde  postlarvaiee,
s pargissent capnbles de subsisler assey, longlemps
en miliew néritique, snns toulefois | o ooir ulteindre
In malurilé sexuelle,

Notons enlin que le comportemest o théméral
de Pespéee est perturbé lors de la pénsrration en
milieu néritique, Le fail apparaissail déjiv o Uexamen
de la ligure 1. 11 est conlirmé par 'eluile de cyeles
nyethéméraux «'observalions réulisés au-dessus du
plateau conlinental. Deux séries de ricolles seule-
ment onl fourni des effectifs e Limacina inflala
suffisauls pour que la répartition verticalr e 'espice
puisse dlre examinée : les evel s nyethe ciéraux des
16 el 17 octobre 1967 & Ia stalion 11, et des 17 et
I8 septembre 1908 & lu station 4. L'ana'vse 1»
varinnee noutre une  aclion  significative de la
profundeur de réeolle sur I'abondance pot - la série
de la slalion 11 gnaximum d'abosdanee vers 10 m

peul-élre en relation avec la siratificalion ther-
niigque . mais aucune influence de ce fi-leur & la
stulion 4. Par ailleurs Vinleract ¢u entre ; rofondeur
¢l allernanee jour/nuit est nulle dans les deux cas.

B=l.4. STENOHALINITE, EURYTHLKMIE. Nous avons
porté ligure 6, sur un diagri... .. -9, les récolles
de surface avanl fourni au cours d'une anndée des
elfeclifs d’au moin- 100 véligéres ou 100 jeune. et
d’au moins 0 ac les. Nous avons JSgalement
reproduil, & lilre indic  * le graphique T-S saisonnier
i la station -4 (surface,. »i I'espéce esl permanente.

[.a répartilion est l: méme pour les différents
stades. [intervalle des températures auxquelles
I'espice se rencontre en  "“ondani+ eorrespond
presque & Pintervalle complel des températures
obseryvees dans la région de Nosy-Bé, n’exclnant
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Flg. 8. — Doslilonnoment sur un dlagrammo « T-8 » des récolles sur lo pluteau continental et uu proche large, entre avril 1983

ol janvier 1066, ayant fourn! au molns 100 véllgtres, ou 100 jeuncs, ou 30 ndultes, Dingromme T-8 salsonnler pour la stution 4
(1983-64, surfuco).

que les tres fortes lempératures observées prés de
la cole en saison chaude. L'intervalle des salinités
est plus élroit : Limacina inflala n'est abondante
qu’'entre 33,9 et 35,2 9/ou. Or les salinités inférieures
it 33,9 ne sont oblenues qu'en zone néritique interne,
en saison humide, et les valeurs supérieures &
30,2 9fue, yue lors des forles évaporalions en saison
seche pros de cdle. La réparlition sur le diagramine
I'-% ne fuil done que coniirmer l'origine océanique
de Vespéce, el sa pénétration en milieu néritique
lorsque l'influence cotiére n'est pas irop accentude.
L salinité doit ici élre considérée comme un mar-
queur de l'alternance des influences océanique et

cotiére sur le plateau continenlal, plus que cemme
un facteur déterminanl directement lu réparlition
spatio-temporelle de 1'espéce.

B-2. Limacing trochiformis (d’Orbigny). les diifé-
rents stades de développement présenlenl ici la
méme répartition : nous ne les avons pas distinguds,
11 ne semble pas, d'aulre parl, se produire de migrn-
tion nycthémeérale imporlante — quoique la stalion 7
occupée vers le milieu du jour monlre, en surfuce,
des effectifs en moyenne plus faibles qu'aux uulres
stations du proche large (1).

(1) WorMELLE (1962) ne conclut pas non plus & une migratlon nyethémérale de cette espéee,

Cah, 0.8.5.7T,0.7,, sér. Océunagr., vol. XI, no 8, 10743: 201-302,
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Flg. 7. = Vurlations d‘ubondunce de Limacina irochiformls et de L. bultinoides cntre ln cote et 'océan (mémes conditions que
pour lu figure 1).

I.’abondance superflcielle moyenne par station,
calculde & parlir d’'un’cycle annuel comnplet (1963-04)
fail apparailre une pénétration au-dessus du plateau
conlinental comparable & celle de Limacina inflata
(flg. 7). La chule d’abondance se silue enlre
celle des adultes el celle des formes juvéniles de
'espiice précédentle. :

Au niveau des récoltes, une corrdlation significative
4 19/4 apparait entre les cifectifs des deux espices
de Limacina, mnais la liaison statistique est différente
selon que l'on considire les stations nériliques-
externes ou celles du proche large (régressions
signillcativemenl différentes au risque 19/g), le
sens de la varialion indiquant que la pénélration
moyenne de L. lrochiformis est moins importante
que celle de L. inflala.

De mdme que pour L. inflala, aucune périodicilé
saisonnitre ne s'observe dans les fluctualions d'abon-
dance au large du lalus conlinenlal. l.a pénétralion
nérilique est eifeclive Loule 'année, mais se produil
avec un maximum d’inlensilé au cours de la saison
séche. La radiale joignani le fond de la baie d'Ambaro
au lalus (fig. 4) montre une répartition de L. lrochi-
formis Lrés voisine de celle de L. inflala; toutefois
il n'appirail pas de liaison entre la présence de
'espiee en zone néritique-inlerne el la eirculation
« vslunire ». Les quadrillages de baie d’Ambaro,
par conlre, n'ont renconlré l'espéce qu'en pleine
suison humide (1 exemplaire en janvier, 16 en février);
ce trés petil nombre de caplures ne permet guire
de conclure.

l.a stalion 13 (60 milles ‘au large de Nosy-136)
fournit une moyenne de 16 individus dans une
colonne d'eau 300 m -~ surface, échanlillonnée

Cah. 0.1.5.T.0.M,, sdr. Ocdanogr., vol. X1, nv 3, 1078: 291-302,

au filet « Discovery », et la station 13 « (talus) une
nioyenne de 18.

SakTHIVEL (1971) trouve l'espéce abondante au

niveau de 'upwelling des Somalis et la tienl donc,
comme L. inflala, pour caracléristique d’un enri-
chissement du milieu (hypolhése conflrmée par un
irés fort muaximum observé en juillet-aolil, au
maximum d’inlensité de I'upwelling). Mais 'auteur
ne signale pas de maximum de densité dans le Canal
de Mozambique. 11 se pourrait que l'espéce soit
liée & la proximité du talus continental, zone qui
o été relativeinenl peu explorée lors de I’Expédition
Internationale. .
B=3. Limacina bulimoides (d’Orbigny). SAKTHIVEL
(lue. cil.) donne pour cette espéce une répartition,
tant géographique gue saisonnicre, trés voisine de
celle de L. lrochiformis. Dans nos récolles, par
conire, celle espéce est beaucoup moins abondante
que les précédentes. le pourcenlage de caplures
néritiques la rapproche de L. inflala plus que de
L. trochiformis; elle n'a cependant jamais été récoltée
en zone néritique-interne. Le profll moyen de la cote
au large (flg. 7) suggére l'existence d’une migration
nycthémérale, signalée d'ailleurs pur WonmiLLE
(lve. cil.). L. plus grande partie des caplures sur
le plateau conlinental a lieu enlre juin el déceinbre.
Au large, on observe une raréfaction e¢n surface au
maximum de la saison humide (févricr-mars),
lorsque la dessulure des eaux dépasse lo lulus
continental. -

l.a presque totalité des individus capturés Lant
en zone néritique-externe qu'au proche large sont
adultes (4 9% de jeunes et | % de véligires pour.
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Fig. 8. — Varlalions d’abondance dp Cavolinia longiresiris longirosiris et des Cavolinidne océaniques-tolérants entre la cote et

I'océan (mémes condilions que pour la figurs 1),

les récoltes de surface effectuées entre 1963 et G66).
Il semble que nos récolles planctoniques, toutes
effectuées & petile distance du talus continental,
n'aient atteint que la frange d'une population
abondante au large.

B-4. Limacina lesueuri (d’Orbigny) n'a été capturée
que trois fois (6 individus) au-dessus du plateau
continental. Elle est d’ailleurs trés rare au large
également, et dans tout 1'Océan I[ndien (SAKTHIVEL,
lue. cit.).

CAVOLINIDAE
B=5. Cavolinia longirostris longirostris (Lesueur).

Cette espéce se renconlre sur 'ensemble du plaleau
continenlal, avec un maximumn d’abondance moyenne
au milieu de celui-ci (flg, 8). Son extréme surdispersion
rend difficile 1'étude de ses caractéristiques écolo-
giques,

Le maximum de la reproduction a lieu pendant
la premidre moitié de la soison séche. Les adultes
constituent alors des essaims trés denses en surface.

l.’espéce diffuse en zone néritique-interne entre
juin et décembre et semble ne pas tolérer les dilutions
importantes de saison humide (fig. 5). Quelques
individus sont capturés au large en saison scche
d'une part, en mars d’autre part (pénélration se
produisanL par diffusion latérale dens le premier
cas, par entrainement en surfuce dans le second
cas).

B-G. Oreseis virgula virgula Rang et virgula conica
Esohsholtz, Styliola subula (Quoy et Gaymard),

Hyalocylix striata (Rang), Diacria quadridentata
{Lesueur), Oavolinia inflexa lata Boas. Ce groupe,
écologiquement homogene, est conslitué de formes
océaniques suffisanunenl Llolérantes vis & vis des
conditions nériliques pour &tre rencontrées régulié-
renent (quoiqu’en petit nombre) sur le tiers extérieur
du plateau continenlal (fig. 8). Celte pénélration
s'observe toute l'année, avec un maximum prononcé
en saison séche (mai & ovctobre). [’abondance, en
surface, aux stations du proche large, subit une
diminution en février-mars, liée & la dérive des eaux
colitres. On observe une migralion nycthéinérale.
l.e comportement de ce groupe d’espices et sous-
espéces est donc en tous points semblables & celui de
Limacina bulimoides, que I'on peul lui joindre pour
définir un « marquage » statislique de Dinfluence
océanique sur le plateau conlinenlal.

En saison séche (uelques individus de ce groupe
peuvent atteindre la limite exlérieure des baies
(par exemple la station 3).

l.es quadrillages de lu baie d’Ambaro ont permis
la capture de quelques Creseis virgula entre {évrier
et avril (enirainemsent par le contre-courant de
la circulation «estuaire »).

Ainsi que nous 'svons signalé (FronTieg, 14973 a),
deux formes de Diacria quadridenlala  coesistent.
dans la région : gquadridenlula (l.csueur) el dunae
Van Der Spoel. Les formes juvéniles (« Cleodura »)
récollées sur le plaleau continenlal apparlicunent
toutes & la premiére sous-espéce; les formes juvéuiles
de danae, identifiées récemment, ne se rencontreul
qu'au large el souvenl en profondeur. l.es deux
formes dillérent donc biologiquement.

Cah. O.R.S.T.0.M., sér. Océanogr., vol. X1, n° 3, 1973: 291-302,
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B=7. Un dernier groupe comprend des formes fré-
quentes au large, mais rencontrées exceptionnelle-
meut en zune néritique : Oavolinia longirostris
angulata (Souleyet), & laquelle se rattache trés
probablemeni la forme juvénile « Hyalaeu laevigata »,
Oavolinia inflexa (Lesueur, Oavolinia globulosa
(Rang) Ouvierina ocolumnella urceolarls (Morch),
Euclio pyramidata pyramidate (L.).

B-8 PREUDOTHECGOSOMES

Desmopterus papilio Ohun, assez fréquent au-dessun
et au large du talus, est capturé en quelques exem-
plaires aux stations 4 A, 8, 10 et 11 en saison séche.
Oorolla sp. a 6¢té capturé une fois & la station 10.

B-9 GYMNOSOMES

Nous avons étudi¢ précédemment (FRONTIER,
1973 ¢) la répartition de Ppeumodermopsis sp.,
espéce néritique-interne exceptionnellement rencon-
trée & la station 3.

Clionina longicaudata (Souleyet) est néritique-
externe, rencontrée essentiellement en saison humide
entre la limite extérieure des baies et le talus conti~
nental, assez rarement au large de ce dernier. Par
ailleurs quelques individus onl été récoltés au cours

des quadrillages de novembre et de décembre de
la baie d’Ambaro, principalement dans la moitié
extérieure de celle-ci. Le trés petit nombre d'individus
capturés au total ne permet pas de dresser une
écologie précise de ['espéce.

Les aufres (ymnosomes sont strictement océani-
ques,

B-10 HETEROPODES

Atlanta gaudichaudi Souleyet a été signalée en
tant qu'espéce holonéritique (Frontigm, 1973 ¢).
l.e cycle annuel 1963-64 montre un maximum
d'abondance moyenne en zone néritique externe, un
autre trés prés de cote (fig. 9), et aucune variation
d’abondance générale d’allure saisonniére.

l.ex autres espéeces d'Atlantidae se rencontrent
sur la partie extérieure du plateau, avec une fréquence
proportionnelle & leur abondance au large. Ainsi,
A, lesueuri Souleyet, A. helicinoides Souleyet et
A, turriculate d’Orbigny sont relativement fréquen-

- tes; A, peroni Lesueur et A. « inclinata » (1) sont plus

rares; Firoloida demaresti Lesueur se rattache A
ce groupe; Atlanta peresi Frontier, A. inflata
Souleyet et A. fusca Souleyet sont exceptionnelles.

Le profil moyen de la pénétration de ces espéces
en province néritique (fig. 9) rappelle beaucoup
les profils caractérisant Limaeina trochiformis et

(1) Dénomlnution recouvrant plusieurs espéces distincles (RicHTER, 1872).

t’ah. O.R.8.T.0.M., sér. Océunogr., vol. X1, no 3, 1973: 291-302,



ZOOPLANCTON it 1w RledoN

NSy -BE - VI, e panTin

1000

100-

104

AMJJASONDJFMAM) JASO NT)TJ'F'MTA'M'J'J'A'S‘OTD‘J

1963 1964

| 1988 | eg

Atlanta spp.trés jeunes

------ Limacina intlata véiigéres

Fig. 10, — Variations d'abondance des véligéres de Limacina inflala el d'Allania spp. a la statlon H puils 12, entre avril 1983 et
Janvier 1866 (mémes condltlons «jue pour la flgure 2).

les Cavolinidae océaniques. Il #'agit d'un méme
phénuméne.

On observe que les variations d’abondance des
Héléropodes océaniques au-dessus du plateau ront
directement liées aux variations d'abondance des
mémes espices au large du lalus. Ces dernifres
sonl. assez irrégulitres, mais on peut remarquer
yue les maxima se situent entre juillel el décembre
e‘est @ dire au cours de la saison séche, & I'époque
ou par ailleurs l'influence océanique sur le plateau
conlinental =e fait sentir le plus profondément.
I.'ahondance de cex espéces dans la zone néritique
en saison séche, plus marguée que pour lex Pléropodes,
résulle done de la coincidence entre deux phénoménes
indépendants.

l.es maxima correspondent souvent & des augmen-
tations d'efTectif des formes juvéniles. Il est remar-
guable que les fluctualions d’abondance au large
des formes tros  jeunes  d'Allantidae (coquilles
préseniant au plus un tour de spire) coincide avere
celler présentées par les véligéres de Limacina
inflala, signalées plus haut : on note la méme
succession de périodes d’abundance et de rareté
relatives, sans qu'une périodicité saisonniére puisse
dtre mise en évidence (lig. 10), Cette coincidence
de 'apparition des formes jeunesx dans des groupes
dilférents ne peut é&tre le fail du hasard. maix la
signilication de ces allernances reste obscure, l.es
données phytoplanclologiques simultanées {ANsoT,
1964 a el b el 1968 ne suggere en rien une liaison
aver ales eveles de fertilité du milieu.

Cah, O 185170\, &ér, Ocsunogr., vod, N0 30 1973
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ConcLUsION

I.a faune de Ptéropodes et d’'Hétéropodes rencon-
trée dans un rayon de H0 milles autour de Nosy-Bé
présente un éventail d’exigences écologiques qui
permet. de caractériser ler différentes masses d'eau
en présence, ainsi que leurs mouvements et caractéres
raisonniers. Ges derniers se raménent essenliellement
4 une alternance de I'influence cdtiére et de l'influence
océanique sur le plateau continental.

En saison des pluies une masse considérable
d’eau dource arrive dans le fond des baies, enrichissani
ces derniéres par des apports minéraux el organiques.
1l #'ensuit. & partir de décembre en zone néritique
interne, un développement trés rapide des popula-
tions planctoniques. marqué. en ce qui concerne
ler  Mollusques. par le foisonnement de (reseis
acicula.

I’apport d’eau douce provoque ['établissement
d'une circulalion «estuaire » se superposant aux
mouvements d'eau induits par le vent et les marées,
et agissant stalistiquemen! sur la répartition du
plancton. Cette circulation atteint son maximum
d’intenxité en février-mars; la couche d’eau néritique
est alors fortemenl stratiliée, et la dérive superfi-
cielle d'eau dessalée vers le large est compensée
par un apporl en provenance des abords du talux
conlinental, 0 4 un contre-courant plus profond,
Celle eau contienl un plancton particulier caractérisé
entee autres formes par des Limaeina inflala jeunes,
originnires da large. inais particuliérement toléranles
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anx conditions néritiques. D’aulres espéces plus
strictkement océaniques peuvent remonter, & celle
époque, en direction de la cile (Limacina lrochi-
formis, Creseis virgula), mais leur présence dans
les baies est exceptionnelle. Iin méme Lemps, des
éléments de la faune néritique-interne sonl trans-
portés en surface jusqu’au-deld du telus, et cet
apport néritique appauvrit, daps les couches super-
ficielles, la faune du large. A partir de mai I'apport
d’eau douce se tarit presque coimnpléteinent, et ’eau
néritique tend & s’homogénéiser tant verticalement
qu’liorizontalement. Les conditions hydrologiques
deviennent alors de la céte au talus, trés proches
~ de celles rencontrées en surface au large. Un groupe

important d’espéces du large moyennement tolé-
rantes (Limacina lrochiformis et bulimoides, siade
adulte de Limacina inflala, plusieurs Cavolinidae,
Desmoplerus papilio, les Atlantidae 4 I’exceplion
d’A. gaudichaudi, Firoloida demaresti), présents le
reste de 'année sur la frange externe du plateau
continental, envahissent alors par diffusion latérale
une grande partie de celui-ci — sans toutefois
atteindre les baies car la circulation ¢ estuaire »
a cesgé. Celte pénélration est effective jusqu’en
décembre, époque des premieres pluies imnpor-
tantes; ces derniéres, en elfet, n’exerceront leur
inftuence sur I’ensemble du plateau, en « néritisant »
la faune, qu'avec un certain retard.

D’autre part au cours de la saison séche les
espéces néritiques-externes envahissent les baies,

Creseis chierchiae, holonéritique mais sensible &
I’arrivée d’cau océanique toul comme & une dessalure
excessive, sc¢ trouve alors refoulée sur Ia partie
interne du platcau continental et se inulliplie
abondamment dans la inoilié extérieure des baies.
Les conditions de saison humide se rétablissent
trés vile & partir de janvier sur tout le plateau.
L’intérét d'une telle analyse faunistique consiste
donc en ce qu’elle autorise une description des
mouvements des masses d’eau et des phénoménes
de conlact et de mélange, alors méme que I'étude
hydrologique classique ne rencontre que des condi-
tions homogeénes, comme c'est le cas en saison stche.
Les espéces possédant des exigences écologiques
précises constituent alors des marqueurs de l'inler-
action entre I’eau cdtiére et l'eau océanique. Par
ailleurs les variables biologiques iniégrent les effets
du milieu ambiant sur un cerlain intervalle de teinps,
correspondant au délai d'aclion des différents
facteurs sur les populations. PiToN et MAGNIER
(1971) ont démontré qu'un coup de vent peut
détruire une slratification apparemment bien éta-
blie; néanmoins les répartitions d’organismes plancto-
niques rendront compte de 1'état moyen du milieu
4 une certaine époque. Enfin les phénoménes de
diffusion et de mélange soni clairement marqués
par les répartitions d'espéces de provenances diverses.
Il devient alors possible de relier de fagon assez
fine les fluctuations locales ou saisonniéres de la

‘productivité organique, aux phénomeénes hydro-

ou tout au moins la partie extérieure de celles-ci. climatiques.

Cavolinia longirosiris longiroslris ne se rencontre

en baie d’Ambaro qu’entre juillet et décembre, Manuscrit regu au au S.C.D. le 26 avril 1973,
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% ~ AUTRES GROUPES,

Nous ne traiterons ici que quelques groupes, en majorité holoplancto=-
niques.

3=1 = Hydroméduses. Ce groupe n'a été examiné que dans quelques
séries de récoltes. Il présente une abondance & peu prés constante tout
le long de l'année aux stations du proche larse (cote d'abondance % ou 4
dans les récoltes réalisdes au "Trégouboff"s. En zone néritique-externe
il montre un ecycle annugfel d'abondance comprenant un maximum de saison chaude
et un minimum de saison fraiche. Ce minimum se révéle nettement moins accentué
en 1965 qu'aux deux anndes précédentes ; cette particularité, que nous retrou-
vons dans de nombreux autres groupes zoologiques, est 4 rapprocher de la
moindre homogénéisation de l'eau néritique au cours de la saison séche 1965 =
phénoméne que. nous avons signalé plus haut (Premidre partie, § 6-1). En
zone néritique interne, les variations d'abondance montrent un certain
parallélisme avec celles observées sur la partie externe du plateau, mais
l'ampleur des irrégularités masque tout phénoméne net. lLa f'igure 34 représente-
ces variations an voisinage de la surface (moyennes entre les valeurs & 2m
et & 10m), aux stations % (ouverture de la baie d'ambaro), 4 et 11 (néritiques-
externes). la netteté du cycle annuel & la station 10 est intermédiaire
entre les deux situations. :

Citons une espéce régulidrement abondante en zone néritique-externe :
la Narcoméduse Solmundella bitentaculata (QUOY et GAIMARD); elle occupe
toute la couche d'eau; sa présence dans les baies est liée au régime hydrolo-
gique : elle y est trés rare, sauf en fin de saison s&che ol elle envehit
la partie externe de la zone néritique-interne (figure 35).

3-2 - Siphonophores. lies Physophores sont trés rares, surtout en
provinece néritique ol par contre abondent les (alycophores, rencontrés
souvent en essaims denses. le cycle annuel d’abondance du groupe est bien
marqué, et sensiblement paralldle & celui des Méduses aux stations néritiques-
externes (4, 10, 11), alors qu'il est décalé de 2 4 4 mois A la station 3
(figure 36). La saison sidche 19Y6% se caractérise, comme pour les Méduses,
par une diminution d'abondance beaucoup moins marquée que lors des anndes
précédentes. '

Le groupe occupe toute la superficie des baies au milieu de la
saison sdche, y est uniformément rare au maximum de la saison des pluies,
et le reste de l'annde ne semble éviter que le voisinage immédiat des cdtes
(figure %7). Les profils verticaux, quand ils ont été observés, ont montré
une répartition & peu prés uniforme de la surfase au fond.

%=% = Cténaires. Il s'agit essentiellement de Cydippbides, répandus
et souvent abondants sur l'ensemble du plateau. l.e cycle annuel d'abondance
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Figure 34 - Variations saisonnidres d'abondance des Hydroméduses.
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FRONTIKR, 19702);
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8-3-68

23-11-67

LYY PN
Sragy b LYY YOO Peesotnns gas

Figure 35 - Répartition de Jolrundella bitentaculata
en baie d'Ambaro, en surface, i trois
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Figure 37 - Répartition des Siphonophores
en surface, en baie d'Ambaro, & trois

€pvyues de 1'année.




=121 =

dans les zones néritiques externe et interne (figure 38). les populations
semblent en effet lides aux eaux d'origine néritique-interne. Aux statinns
externes 4 et 11 on observe (tout au moins lors des deux premidres années
étudides) une disparition presque compléte du groupe pendant la saison séche
(juin 4 octobre), et en saison hiumide des variations irrépgulibres sutour
d'une moyenne de l'ordre de cote 3. La station 3 ne montre que des variations
# premiére vue irrégulidres, avec cependant, les deux premibres anndes,

une tendance 4 la raréfaction en fin de saison siche. la station 10 montre
une situation intermédiaire.

Le cyecle annuel d'abondance obtenu par cartographie - rlanimétrie
de la baie d 'ambaro en 1Y68-£Y ne montre que des variations irrégulidres,
avec toutefois une diminution sensible au moment de l'arrivée des fortes
pluies c'evst~a-dire en décembre. Les réiartitions horizontales & l'échelle
de la haie, lors des 20 quadrillages, ne montre qu'une "patchiness" irrdégu-
lidre.

L'extension de la population semble donc déterminde uniquement
par celle des eaux de caractére néritigue-interne. (ette conclusion est
confirmée par les risultuts de la radiale (carte figure 2) ayant rejoint,

i ecinq époques différeintes, le fond de la baie d'Ambaro au talus continental
(figure 39, que l'on comparera avec la f'igure 2b de l'article inséré en

§ 1 ol-dessus, représentant l'extension de la stratification hydrologique
aux mdmes dates). Notons,enfin,que la saison sdche 196% se caractérise par
la peraistance, en zone ndritique-externe, des valeurs d'abondance de saison
humide, ce qui confirme la persistance exceptiornelle & cette époque de
caractdres trés ndritiques sur l'ensemble du plateau.

%=4 = Chaetopnathes. Ce groupe & été traité dans deux notes préli-
minaires, sigmalant déjh 17 aspdces (FUKNESTIN et RADIGUET, 1964 ; FRONTIER
at al., 1Y71) et fait actuellerent 1'7bjet d'une étude détaillée (BOUR, en
préparation).

L'embranchement, considéré dans son ensemble, montre au dessus du
lateau continental (& l'exclusion du proche large), et en dépit des grandes
irrégularités de capture, un cycle annuel d'abondance comprenant un maximum
en saison chaude et un minimum en saison traiche. Ce cycle est plus accentud
en zone néritique externe qu'interne (figure 40). Comme pour les groupes
précédents, la diminution de saison séche est, en zone néritique externe,
moins prononcée en 1965 qu'en 1Y63 et 64.

Sagitta enflata GRASUSI constitue presque toujours environ la moitié
del'effectif en Chaetognathes d'une récolte. Cette espéce se répartit presque
uniformément de la c8te au proche large, l'abondance étant toutefois un peu
plus forte sur la moitié interne du plateau. Ses variations saisonnidres
d'abondance suivent sensiblement celles de l'snsemble du groupe.

L.es autres esptces semblent se répartir de fagon assez nette en
tonction d'exigences écologiques. La plupart manifestent une répartition
oréférentielle 4 1'intérieur du gradient cdte-océan. Donnons-en trois exemples
caractiristiques :
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Figure 38 - Variations saisonniéres d'abondance des Cténaires Cydippolides.
a : stations 3, 4, 11 ; Moyennes entre 2 et 10 m (extrait de
FRONZIER, 1970a);
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Figure 40 - Variations saisonnidres d'abondance des Chaetognathes.

a ¢ stations 3, 4, 11 : moyennes entre 2 et 10 m (extrait de

FRONTIER, 1970a);

b : station 10, & 2 et 10 m (extrait de FRONTIER, 1966 c).
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Sagitta neglectaf(figure 41 a) se développe essentiellement
sur la moitié interne du plateau continental. Son extension vers le large,
lide & la dérive de swface de la circulation "estuaire", est maximale en
mars, minimale en saison séche ol elle se trouve refoulde dans les baies
par l'homogénéisation du milieu & partir du large.

Ce schéma de répartition spatio-temporelle se rencontre dgalement
chez S, littoralis DALLOT, S. bedfordii DONCASTER et Krohnitta pacifica AIDA,
qui peuvent donc 8tre considérées comme caractéristiques du peuplement
néritique-interne.

Sagitta ferox DONCASTER (figure 41 b) se rencontre essentiellement
au dessus de la partie médiane du plateau continental, se raréfiant en
direction du talus continental et dans les baies., Elle diminue d'abondance
dds le début de la saison siche, et a presque complétement disparu en aoflt,
sauf dans les baies. Il s'agit donc d'une espdce néritique-exterme trds peu
tolérante vis 4 vis de 1'influence ocdanique. S. robusta DONCASTER a une
répartition radiale voisine de la précédente, mais ne se rencontre en nombre
appréciable qu'd partir du début de la saison sdche, étant refoulde dans les
baies en aofit et disparaissant ensuite.

Sagitta serratodentata pacifica TOKIOKA (figure 41 c) est de tendance
océanique et tolére son transport au dessus de la partie externe du plateau.

Ce transport a lieu, suivant les époques de l'année, de deux fagons : par
trés petits nombres en saison humide, gréce au courant de fond de la circu-
lation "estuaire" (maximum en mars) ; plus abondamment en saison sdche par
diffusion latérale consécutive i 1'homogénéisation du milieu néritique (maximum
en septembre-octobre).

Ce schéma correspond 4 celui d'un bon nombre d'espdces : S, regularis
AIDA, S. minima GRASSI, S. bedoti BERANECK (qui péndtre en saison humide
Jjusque dans le baies grfice & lu circulation "estuaire" et s'y maintient jusqu'en
mai), S. hexaptera D'ORBIGNY, Pterosagitta draco KROHN, etc. Cette dernidre
espdce est abondante au large dans les 50 m superficiels, toldre particulidre-
ment bien des conditions néritiques point trop cBtidres, et constitue un indi-
cateur sensible de trensport d'eau du proche-large au dessus du plateau
continental (figure 42),

3=5 - Annélides Po;xcggétes. Nous avons dénombré séparément, dans
quelques séries de récoltes, les quatre principales familles d'Annélides
holoplanctoniques : Lopadorrhynchidae, Alciopidae, Tomopteridae, Typhloscole-
cidae, et les Annélides méroplanctoniques & l'exclusion des formes larvaires
(donc essentiellement,les formes épigames).

Les variations saisonniéres d'abondance en une station étant
voisines pour les quatre premiéres familles (FgONTIER, 1966 ¢, fig.18), nous
avons suivi les effectifs totaux. On observe &4 la station ¥ des variations
irrégulidres autour d'une moyenne assez faible, sans périodicité apparente ;
pendant le m8me intervalle de temps aux stations néritiques—externes, 1l'abon-
dance varie entre des valeurs trés faibles en saison séche, et des valeurs
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élevées en saison humide, le passage d'une situation & l'autre étant brusque
(figure 43). Toutefois,lors de la troisiéme saison séche étudiée, 1'abondance
se maintient au voisinage des valeurs caractéristiques de la zone néritique
interne : le phénoméne signulé dans ce qui préctde se confirme une fois de
rlus.
Aux stations du proche large on observe, en dépit des fortes irrégu-
larités, une abornidance moyenne plus importante en saison séche (juin - décemhre) .
Nous en concluons que les organismes rencontrés en ces trois types
de localisation appartiennent & trois groupes d'esptces distincts : un
groupe néritique-interne d'abondance &4 peu prés constante ; un groupe néritique-
externe présentant de fortes variations saisonniéres d'abondance (et sans
doute remplacé lors de la saison séche 1965 par le peuplement précédent) ;
enfin un groupe spécifique du proche-large, montrant des variations saison-
niares inverses du précédent. Il serait intéressant de reprendre la question
sur la base de la distinction des especes.

Les formes épigames (figurei4% b) montrent,& toutes les stations
néritiques,uncycle annuel comportunt de fortes valeurs de novembre ou décembre
4 avril ou mai, et une période de trés faible abondance coincidant avec
la saison séche.

la saison sdéche 1965 ne se singularise pas : le peuplement d'aAnndélides'
benthiques & émission d'épigumes ne semble pas avoir été affecté dans sa
biologle par l'accident hydrologique.

%-6 - Copépodes. l.e groupe a été étudié A Nosy Be par BINKET et DESSIER
(1967, 1968). Ces auteurs distinguent : ,
- des espdces bathypélagiques, rencontrées uniquement dans les
trails verticaux réulisés au large, et que nous ne considérerons pas ici ;
- des espdces ocdaniques de surface, tolérant divers degrés de .
pénétration en milieu néritique ; ce sont les plus nombreuses ;
- des espdces néritiques ;
- quelques espéces A rdépartition indifférente.
Nous reprendrons cette liste avec certaines modifications.

lispboes ocdaniques superficielles. 68 espbces sont signaldes. Le
plus grand nombre (52) 86 montrent trés peu tolérantes aux conditions néri-
tiques, n'étant qu'exceptionnellement présentes aux stations de la partie
externe du plateau.

Les deux groupes distinguds par BINKT et DESSIEH ("Kspdces les
moins tolérantes h l'dgard des eaux néritiques" et "Hspdoes péndtrant
couramment au dessus du plateau eontinental") semhlent eimplement correspondre
& une classification des esptees selon leur abondauce dans les eaux du
proche-large et par conadquent sur le bord externe du plateau. les espdces
les plus importantes numériquement (telles que Pleuromamma abdominalis
(LUBBOCK)) montrent, au niveau du talus continental, un maximum d'abondance
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en saison des pluies (peut—étre en rapport avec l'eutrophisation de la
couche d'eun néritique h cette époque). Undinula darwinii (LUBBOCK) fait
exception : elle est surtout abondante en fin de saison sdche.

la péndtration en zone néritique externe se produit principalement
pendant la saison sd&che, & la faveur de l'homogénéisation hydrologique
(exemple:Uncasa mediterranea (CLAUS), figure 44). Toutefois, certaines
présences exceptionnelles constatées en saison humide sont probablement
& attribuer aux remontées d'eau froide jusque sur la marge externe du
plateau, et que nous avons signalées dans la premitre partie de ce travail
(exersple : Rhincalanus cornutus (DANA) en jenvier 1964).

Seize espéces peuvent 8tre considerees comme "océaniques-tolérantes",

indicatrices d'une influence ocdanique sur le plateau continental. Leur .
présence dans la province néritique - qui se traduit parfois par 1l'installation
de populations abondantes sur la partie externe du plateau, et par une péné-
tration jusqu'd la limite extérieure des bales - est lide & la saison séche.
Citons acurtie negligens DANA, a, danae GIESBRECHY, Oithona plumifera BAIND,

0. tenuis ROSENDORN, Sa hirina nigromaculata (LAUS, et les espices du sous-
genre Corycella (genre Corvcaeus) Efigures 46 et 50).

Vingt-six espéces marquent une tendance néritique, qui peut se
manitester suivant deux modalités principales, correspondant aux peuplements
néritiques-externe et interne d¢ja mis en évidence.

Les espéces néritiques-externes se développent prétérentiellement
sur la moitié exterme du plateau continental, mais envahissent le proche-large
en été & la faveur de la dérive de surface, et la partie externe des baies
en hiver austral & la faveur de 1l'homogénédisation hydrologique. Le dévelop-
pement maximal de ces populations a souvent lieu en saison humide - époque
4 laquelle elles pénétrent parfois dans les baies par le contre-courant
profond de la circulation "estuaire". Toutefois, les maxima d'abondance
des différentes espéces se succédent dans le temps, et l'abondance de-1'en-
semble du groupe conserve un méme ordre de grandeur toute 1l'année, & l'excep-
tion d'une chute en aolit-septembre (figure 45). La figure 47 fait apparaitre
que Centropages orsinii GIKSBRICHT montre un maximum d'abondance en octobre-
décembre, et C, furcatus (DANA) en février-mars ; il s'ensuit, en raison
des mouvements suisonniers de la couche d'eau néritique, que l'aire de répar-
tition de la seconde espice est situde dans l'ensemble plus au large que
la premiére.

A ce groupe d'espéces appartiennent également Temora discaudata
GIEGBRECHT, Oithona oculate FARRAN, Canthocalanus pauu;;,((IEB ‘"(HT),
Acartia amboinensis CARL. Cette dernitre est en fait abondante pendant
presque toute l'année depuis les baies jusqu'au talus continental, et pourrait
dunc 8tre clussée comme "holondritique" ; toutefois elle constitue des
essaims extrémement denses, reconnaissables & lu couleur bleue des récoltes
planctoniques, en zone néritique externe seulement. Des chutes d'ahondance
de la méme esptce s'observent au cours de la saison séche sur la partie
externe du plateau j l'espéce est alors remplacée par Acartia fossae GURNEY
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Figure 44 - Variations i'abondance de Uncuea mediterranea aux stations 4 (zone
néritique externe) et 5 (talus).
(extrait de BINET et DESSIKR, 1967)
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Figure 45 - Variations d'ahondance du total des Copépodes & la station 11.
(extrait de BINET et DESSIEK, 1968)
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Figure 47 - Variations d'avondance de Centrupaggs furcatus et L, orsinii

a la station 1 (néritique-externe,.
(extrait de BINWT et Diuslnk, 1967
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Figure 48 - Variations d'ebondance de Tortanus gracilis aux stations 3
(néritique-interne) et 11 (néritique-externse).
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Figure 4Y - Variations d'abondance
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et Corycella (océanique toldrante).
a : station 3 (traits fond-surface) ; b : station 4 (id.) ;
c : station 5 (0-50 m) ; d : station 5 (50-100 m).
(extrait de BINET et DESSIER, 1968)
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ou par l'espbee océunique-tolérante Acartia neplipens DANA.
Pemora discaudata présente une singularitd. l.'espbce est manifestement
néritique-externe ; son développement maximal a lieu sur la partie externe
du plateau continental, en saison humide. Cependant, son abondance dans
les eaux du proche~large est maximale en aofit-septembre, alors que 1'espbce
eat presque complétement absente de la zone néritique. Il se pourrait que
nous soyions en présence de deux populations indépendantes, voire de
deux sous-especes, ainasl que celd a été constaté plus haut pour Lavelini
longirostris (Ptéropode ) et pressenti pour atlante gaudichaudi (Hétéropode).

Hspéces_néritiques-internes. Elles se développent principalement
dans les bales, ou elles sont souvent pérennantes. En saison des pluies,
elles envahissent le plateau continental, s'dtendant plus ou moins loin
vers le large sulvant les cas, parfois jusqu'au talus continental. En fin
de saison sdche, il arrive qu'elles diminuent d'abondance et méme disparaissent
dans la purtie externe des baies.

Kucalanus suberassus GIKSBRKCHT est le (opdpode le plus abondant
toute l'annde & la station 3, ol il montre des variations trés atténuées ;
il est numériquement important & la station 11 entre novembre et juin (trois
pies d'abondance), et presque absent le reste de l'annde. L'espdce suivante
dans l'ordre des abondances 4 la station ¥ est emora turbinata (DANA),
qui disparalt presque compldtement en t'in de saison sbche, et atteint (en
petit nombre) la station % en mars. Tortanus gracilis (BHADY) se rencontre
de novembre en juillet & la station ¥, et de janvier 4 mars & la station
11 (figure 48) ; on ignore si la population persiste pendant la saison sdche
dans la partie interne tdes baies. Scottula ambariakae BINET et DESSIKR
n'est abondante.qu'en saison des pluies & la station %, en mars-avril &
' la station 4, et ne se rencontre qu'en mars & la station 5 (figure 49). Des

schémas analogues sont suivis par Candaecia bradyi SCOTT, (alanopia elliptica
(DANA), Labidocers minuta GIKSBRICHT, L. acuta ?DANA), L. laevidentata EBRAJ)Y),
luterpina soutifrons ZDANA) et les espdoes du sous-genre Ditrichocorycaeus
denre Corxcaeuss. la figure 50 reprdsente les variations de pourcentage,

par rapport & l'ensemble des (orycaeus, des deux principaux sous-genres t

Corycella (ecdanique-toldrant) at Ditrichocorveseus (néritique-interne)
aux stations 4, 4 et Y.

Qithona simplex FARKRAN et attenuata MARHRAN sont holonédritiques,
et montrent plusieurs pics d'aboendance au cours de l'annde. lMaocrosetella
gracilis (DANA),et Microsetells spp. sont & répartition indifférente.

=7 = Euphsusiacda.

Nous avons dtudiéd préeddemment (§ 1) le oycle anmel et la
répartition de Mseudeuphuusis latifrons UAKRS, espbce néritique-externe.
Nous ajoutons ici'?figure 51 as le graphique des variations d'abondance
aux stations %, 4 et 11 pendant trois ans. A la station ¥ l'espdoe est
sporadique et présente en saison sdche seulement - ce qui confirme les

eonelusions du § 1 ; aux stations néritiques-externes, les variations sur
trois ans. Gvequent une périodieitéd de l'ordre de 4 & 5 mois, inddpendante
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des saisons hydroclimatiques. aAucune cause externe n'a pn 8tre rapprochde
de ce rythme, quli semhle bien 8tre d'origine interne. Il serait intéressant
de reprendre la question en distinguant les stades de développements, qui
sont faciles & déterminer.

Le schéma obtenu & la station 10 (figure 51 h) se rapproche de
celui de la station 3 (maximum de septembre & décemcre), h ceci prés que
l'espéce est présente toute l'année (cote 2 & 4 en gdnéral pendant la saison
des pluies). La saison sdche 1965 ne se singularise nas.

Quelques especes en provenance du large se rencontrent sroradiquement
sur la moitié externe du plateau, essentiellement pendant la deuxidme moitié
de la saison sdche (figure 52). LE RESTE (196Y) cite les esphces Euphausia
diomedeae ORTMANN, E. tenera HANSEN, E. gibboides URYMANN, Stylocheiron
longicorne SARS, U, microphtalma HANSEN, S. carinatum SaRS, S. suhmii SARS,

S. affine HANSEN, comme océaniques-tolérantes.

3-8 - larves de Crustacds Stomatopodes et Décapodes fSergestidae exclua),

Le méroplancton a été trés peu étudié. Les larves de Crustacés Décapodes

constituent toute l'annde un élément quantitativement important du zooplancton

néritique, particulidrement de celui de la »one néritique externe (caractére

en repport avec la richesse de lu faune penthique sur la moitié externe

du plateau continental). Des estimutions d'ahondances réalisdes sur quelques

séries de récoltes, on peut sewlement dégager une plus grande

richesse géndrale en saison chaude dans le zone néritique externe ; 1'augmen-

tation saisonniere semblie a'amorcer en octoure ou nnvemlse, ¢'wut-i-dire

i l'époque ol la température des eaux aupmente suns qu'il se manifeste

encore de dessaluras, Nous n'avons pus observé de tendance suisonniére en

zone néritique interne. Luunt & l'augmentation de saison humide, maximale

en janvier, conututdée a4 la station 5, elle semble devoir 8tre attribude

& la dérive des eaux néritiques en suri'ace vers le large, plutdt qu'h une

driission de formes larvaires A partir des populations benthiques du talus,
Sipnalons que certaines formes larvaires, telles que des larves

de Thalassinidae, effaectuent des migrations nyethérdrales trés marqudes,

drant dispersées dans toute la eouche a'eau pendant la nuit, et concentrées

pras du fond le jour. Ce n'est toutefnis pas le casg gméndral,

Les larves dea Fenasldes de la zone des baies ont fait 1'objet d'un
travail approfondi de L ibGUE (1471, 1975 &, b, ¢). Cea larves sont lides
aux populations de Crevettes loculisdes dans les baies, ol elles sont péchdes
inuustriel tenent : essentiellement Penveus indicus H. MILNE EDWARDS (qui
eonstitue Y0 du stock d'adultes), r. semisulecatus D HAAN et iletapenaeus
monocaros |FABKICIUS). L'auteur met en dvidence une succession de 5 maxima
prineipaux de ponte dana 1'annéde (février-mars, mai, juillet-aofit, octobre,
décembre). les protozods se trouvent réparties dans la baie d'ambaro comme
le sont les sddiments vaseux et sablo-vaseux - ce qui implique une liaison
entre le tipe de sédiment et le ddéclenchement des pontes. lies larves se
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Figure 5% - Variations saisonnidres d'abondance des larves de Crustacés
Stomatopodes et Décapodes.
a : station 5 , Stomatopodes ; b : station 5, Natantia ;
c : stations 5 et 10, Anomoures ; d i stations 5 et 10, Brachyoures ;
e : stations 4 et 11, Natantia, Anomoures et Brachyoures (enveloppes
des courbes).
(extrait de FRUNTIER, 1966 ¢ et 1970a )
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répandent ensuite dans la baie entidre, et mdme au deld de la baie en saison
humide, & la faveur de ly dérive de surface de l'eau d'origine néritique-
interne (une partie de la population larvaire est ainsi perdue pour le
renouvellement du stock). Dés les premiers stades postlarvaires (longueur s
1 cm) les Crevettes migrent vers les zones cdtidres, pour continuer leur
développement dans les chenaux de mangrove. Flles effectueront, au stade

de quelques centim&étres de long, une migration en sens inverse les ramenant
dans les znnes de ponte.

4=9 = Sergestidae.

39-1 - Serpgestinae. Nous ne considérerons pas les espéces

du large, présentes sporadiquement sur la bordure du plateau continental.

lies zones d'estuaires et la partie la plus intérieure des baies
renferment une espéce abondante, comestible et capturée de fagon artisanale ¢
Acetes erythraeus NOBILI (la "i'sivakihiny"), signalde par CROSNIFR et FOUR=-
HANOIR (1962) puis étudide plus en détail par LE RUSTE (1970 a). Les adultes
sont particuliérement eurvhalins, puisque les limites de salinité tolérée
doivent se situer vers 1,5 /oo et 35 /oo. Les populations se tiennent, géné-
ralement groupées en essaims denses, dans les baies au dessus des fonds
inférieurs & 10 m, dans la zone intertidale, dans les chenaux de mangrove,
et m8me & 1'intérieur des rividres jusqu'i la limite d'influence de la
marée.

in fait, l'extension de 1'espice dans une des deux directions
rividre ou mer varie avec la répartition des salinités, donc avec la saison.
Signalons pour fournir un point de repdre, qu'en un point situé & % km de
lg mer dans un estuaire la salinitd varie de 1,5 & 25 /oo entre les étales
de basse mer et de pleine mer en saison des pluies, et de 28 4 35 /oo au
maximun de la saison séche. L’ espéce n'ést donc abondante en mer qu'en saison
humide, et dans les rivisres qu'en saison sdche (des individus ont alors
été capturds & 9 km de la cdte, soit 4 une vingtaine de kilomdtres de la
mer si 1'on tient compte des sinuosités du fleuve). On note en zone inter-
tidale deux maxima d'abondance trds nets : l'un en saison humide (décembre=-
mars), l'autre en saison sdche (juillet-septembre) ; mais seul le premier
maximun se manifeste dans la baie, et seul le second en rividre.

Les larves ne sont abondantes en mer que pendant la saison humide,
mals néanmoins apparaissent d&s novembre, alors que la dessalure du milieu
ne s'est pas encore amorcde. Les maxima d'abondance se localisent en face
des estuaires | rincipaux (en face du delta de 1'Ifasy en baie d'Ambaro :
figure 54). On -ignore malheureusement si la reproduction a lieu égulement
en riviére, aux époques ou la population s'y trouve refoulde : il n'est
donc pas possible de savoir si les maxima observés en baie, en zone inter-
tidale et en rividre correspondent & deux pontes annuelles, ou ne font que
refléter le passage de la population aux différents niveaux de la zonation
terre-mer au cours de l'année.

lies adultes sont méroplanctoniques : ils s'enfouissent dans le
sédiment pendant la journde, et remontent la nuit dans la couche d'eau,
sans toutefois s'éloiymer heaucoup du fond : dans la zone 5-10 m, ils se
récoltent essentiellement A la "luge", avec un maximum de captures vers minuit.



Figure Y4 - Répartition des larves a'acetes ervthraeus en baie d'ambaro.

a : novembre 1967
A : rrotozoés ; B

?

{extrait de LE RMSTE, 1970 a)

b ¢ mars 1964 ;e ¢ juillet 1968,
Acanthosumes « Mastigopus.
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39=2 = Lugiferinae. Ce groupe est dtudid par PEYI? (1973 a,
b, et en prépaeration). Quatre espbces se rencontrent sur le plateau continental :
L, hanseni NUBILI (néritique-interne), L. chacei BOWMAN et L. penicillifer
HANSEN (néritiques-externes), L. typus NILNE-EDWARDS (océanique=tolérante).
.L'extension de chaque espéce entre la cbte et le large est saisonnibre,
et lide aux régimes hydrologiques décrits précédemments ; elle est résumde
par les résultats d'une radiale c8te - talus rdalimde & différentes <poques
de l'année (figure 55)

Les populations de L. hanseni n'oacupent pratiquement que les baies,
dont elles ne sorte qu'en petit nombre en saison des pluies, entrulnces
par la dérive de surface. lLes densités maximales sont rencontrées, pour
tous les stades de développement, sur les fonds inférieurs & 10 m, oli l'espéce
constitue parfois des essaims importants (Jusqu'x plus de 10 individus par
litre). la reproduction a lieu toute l'annde, apparemment sans fluctuations
saisonnibéres : les studes zods sont toute l'annéde extrémement abondunts
dans la moitié interne des bules, avec des maxima trés prés de cdte.

L. chacei et L, penicillifer sont abondants sur la partie médiane
du plateau continental, et occupent généralement la moitié externe des baies,
alors qu'ils se rurdf'ient sur la partie la plus proche du talus ; en saison
sdche, les deux esphaces sont refoulédes & l'intérieur des baies, en mfme
temps que l'uhondunce de la population diminue. Il s'agit done d'espéces
néritiques-internes peu tolérantes & l'influence océanique. Notons que,
parmi les formes post-larvaires, les adultes dominent sur la moitiéd externe
de l'aire de rdépartition, alors que les immatures sont plus abondants sur
la moitié interne, Cette répurtition semble correspondre & un développement
des individus au cours de leur entrainement vers le large par les eaux de
surface. les adultes peuvent atteindre la maturité sexuelle sur la partie
externe du plateau, et s'y reproduire, ainsi que l'atteste le nombre des
protosoés; toutefonis, le développement ne se poursuit sans doute pas longtemps :
les mysis sont rares, ainsi que les postlarves.

L., typus ne pénbire sur le plateau continental pratiquemsnt qu'en
saison séche (juin-décembre) ; quelques individus péndtrent cependunt en
gone néritique-externe en mars (circulation estuairs). On observe sur la
radiale de décembre (fipgure 5%) que la limite de péndtration de L. typus
coincide presque avec la limite d'extension vers le large des populations

de L. penicillifer et chucei (auoune limite hydrologique ne correspond &
ce seuil). '

Kn un point fixe, tel que la station 11 ou la station A (néritiques-
externes), on voit trds clairement passer les sucaessions de populations
en fonotion de la saison (figures 56 et 58). L. peniciliifer et L, chacei
sont trdés abondants aux deux stations en saison chaude, et disparaissent
presque en saison fraiche (plus compldtement & la station 11 qu'a la station
A, situde moins au large).lL. chacei est plus abondant & la station A qu'h
la 11, ce qui laisserait penser qu'elle est plus néritique que la seconde ;
par contre, elle semble subsister plus longtemps en début de saison séche
& la station A que L. penicillifer, et apparalt ainsi moins sensible que
ce dernier 4 1l'inf'luence océanique, ce qui semble en contradiction avec
l'obgervation pracédente. Toutefols, ces différentes peuvent 8tre fortuites,
ou 8tre lides 4 des phénoménes non encore élucidés, L, hanseni apparait
en saison des pluies & la station A ; il est alora parfois ausai abondant
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que L, chacei ; & la station 11, il n'apparalt de fagon appréciable qu'en
mars-avril. L. typus apparalt & la station 11 en saison séche, mais reste
trés rare & la station A.

La saison séche 1965, comme pour beaucoup d'autres groupes, se
distingue par une diminution moins importante des effectifs de 1'ensemble
du genre dans les eaux néritiques (figure 57).

On observe fréquemment en octobre et novembre, c'est-i-dire avant
l'installation des fortes pluies, une ou plusieurs augmentations fugitives
d'abondance, précédant 1'augmentation durable de décembre-janvier. Ces
maxima fugaces semblent lides aux chutea de pluie, encore sporadiques & cette ,
époque, et sont i rapprocher de phénoménes analogues signalés,dans les pages préce-
entes pour Penilia avirostris (Cladocdre) et Creseis acicula (Ptéropode). Ils
dénotent un déséquilibre trophique du milieu pendant le début de la saison
chaude. 'Un remarque que le pic d'octobre ne concerne que les formes larvaires ;
celui de novembre au contraire comprend des adultes des trois espdces néritiques.

Les formes larvaires montrent un cycle annuel d'abondance voisin de
celui des adultes et des postlarves immatures (figure 58), & quelques différences
prés : d'une part le pic d'octobre, qui vient d'8tre sizmalé ; d'autre part, -
le décalage entre les variations des larves et celles des adultes et subadultes
lors de la décroissance de juin~juillet et de 1l'augmentation de décembre-jan-
vier ¢ ce décalage traduit sans doute principalement un délai de développement,
mais peu-8tre également des différences dans la tolérance des différents stades
vis-a-vies des conditions de milieu. Le maximum larvaire de mai n‘'aboutit
pas & un maximum d'adultes, mais semble &tre perdu pour l'espice ; le maximum
d'adultes constaté en aollt & la station A ne semble pas donner de larves.,

Enfin, la figure 58 permet de mettre en é&vidence une cohérence
remarquable entre les variations simultanées des divers stades larvaires,
ce qui traduit l'existence d'essaims & l'intérieur desquels se poursuit
le développement. Les adultes et immatures (particulidrement de L. chacei)
se rencontrent, eux aussi, fréquemment en essaims ; mais le plus souvent ces
essaims ne coincident pas avec les essaims de larves. Ces particularités
pourraient s'expliquer par un comportement grégaire des adultes et postlarves,
une simultanéité approximative des pontes, et une rapidité du développement
larvaire interdisant une dispersion importante des stades protozoé et mysis.

3=-10 - Appendiculaires. Les variations d'abondance observées sont
de trés grande amplitude, et ne suggdrent pas de périodicité saisonnidre
pour l'ensemble du groupe (FRONTIER, 1966 ¢ et 1970).

Une collection d'une centaine de récoltes, réparties sur un an
et sur 1l'ensemble de la région 4tudide, a &té examinde par FENAUX (1969).
L'auteur dénombre 15 espdces et sous-espdces, dont la fréquence de capture
varie en fonction de la saison et du lieu de récolte, ainsi que le montre
le tableau suivant relatif aux 7 espdces les plus abondantes.
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Figure 58 - Variations saisonniéres d'abondance des formes larvaires de
lucifer chacei et peniecillifer & la station 11.
(extrait de PETIT, 1975 b)
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Pourcentages de présence suivant les saisons et suivant les _zones :

oct. & Jjanv. & mai aofit et | zona zone zone
décem. avril Juil. sept. nérit. nérit. océanique
interne exterme

Oikopleura longicauda (VOGT)
Megalocercus huxleyi (RITTER)
Oikopleura fusiformis FOL
Oikopleura rufescens FOL
Fritillaria pellucida (BUSCH)
Oikopleura dioica FOL
Stegosoma magnum (LANGERHANS)

100 90 100 100 100 97 93
34 61 57 42 52 48 59
47 35 38 21 33 18 T
21 38 34 26 0 35 64
24 30 23 > 38 38 16
34 19 23 36 9 31 35
26 10 42 F) 9 17 55

Des tendances semblent donc se manifester. Ainsi, Oikopleura fusiformis
se rencontre surtout au large, mais se raréfie pendant les mois les plus
frais ; 0. rufescens, plus fréquent en saison humide qu'en saison sdche,
est également de tendance océanique, et manque en zone néritique interne;
Fritillaria pellucida est de tendance néritique, et se raréfie partout en
saison fraiche ; Oikopleura dioica et Stegosoma magnum se raréfient en direc-
tion de la cBte, et sont moins fréquents pendant la deuxidme moitié de la
saison chaude que le reste de l'année; QOikopleura longicauda et Megalocercus
huxleyi sont & répartition indifférente et se rencontrent toute 1‘'annéde.

Ces données sont toutefois trop peu nombreuses pour qu'il soit
possible de dresser un tableau détaillé des répartitions spatio-temporelles.

3-11 = Thaliacés.

3-11=1 = Salpes. Les variations d'abondance observées sont
de trds grande amplitude, en raison de la répartition en essaims de ces
organismes. Nous n'avona pas décelé de tendance saisonnidre de 1'ensemble
du groupe, hormis ce qui concerne sa pénétration dans les baies, qui se
produit en saison sdche seulement (figure 59) : il semble quei-le groupe
évite les dessalures trop accentuédes.

Une collection de plus de 300 récoltes (eycle annuel complet aux
stations 3 4 10, aux immersions 2 et 10 m) a été examinée par GODEAUX, qui
nous a communiqué les résultats de ses déterminations. Nous 1l'en remercions
ici vivement. Six espdces constituent la quasi-totalité des captures :

fréquences de capture (%) :
talus et proche large | plateau

Thelia democratica (FORSKAL) 4 1 56

Salpa cylindrica CUVIER 39 ! 56

Brooksia rostrata TRAUSTEDT 20 | 14

Cyclosalpa pinnata FORSKAL 22 i 12

Salpa fusiformis CUVIER 28 : 3
[}

Iasis zonaria PALLAS 13 1
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Ces eapdoes réalisent un éventail d’exigences doologiques :

Thalis democratica évite la zone néritique interne en saison des
Pluies, et pour le reste, semble avoir une répartition indifférente et sans
fluotuations saisonnidres, ni migrations nycthémérales.

Salpa eylindrica montre une écologie voisine de celle de 1'espdce
précddente ; elle effectue, au delh du talus continental, une migration
verticale nycthémérale qui la raréfie dans les eaux de surface, aux stations
occupées de jour (ce qui explique la diminution de fréquence observée dans
les récoltes du large).

Brooksia rostrata est néritique-externme, mais se montre assez spora-
digue. Elle se rencontre aux stations 3, 9 et 10 principalement en saison
sdche, et peuple les eaux superfiocielles du large en mars, sans doute &
la faveur de la dérive de surface qui est intense 4 cette £poque.

Cyclosalpa pinnata montre un maximum d'abondance au voisinage du
talus continental, mais se disperse sur le plateau jusqu'h la limite des
baies : c'est donc une eapdce océanique tres tolérante.

Salpa fusiformis st également océanique-tolérante, mais ne semble
pas dépasser le tiers externe du plateau (stations 4 et 8).

Iasis zonaria eat ocdanique, n'ocoupant les eaux de surface que
la)nuit. et se rencontre sporadiquement sur le bord externe du plateau (station
44).

les autres easpéces signaldes sont rares, et présentes au large
seulenment.

Figure 59 -~ Pénétration d'un essaim de Salpes em baie d'Ambaro (17/6/69).
Pour 1'échelle des abondances, voir figure 62.
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3=11=2 = Doliocles, Comme les Salpes, ces organiemes se ren-

contrent frequemment en essaims denses dans la province néritique. Les
variations d'abondance constatées en un point fixe le long de l'annde sont
irrégulidres, le groupe pouvant manquer presque totalement pendant de longues
périodes, puis réapparaltre brusquement. Les oourbes de la figure 60 montrent
que de fortes abondances sont apparues, aux diversee stations, entre novembre
et Janvier d'une sart, entre mai et juillet d'autre part, ainsi qu'en mars
et avril 1966. Une certaine cohirence peut apparattre entre des stations
éloignées (figure 60 a) ; mais L1 east impossible d'dénoncer des rdgles générales,
hormis une quasi-~disparition d'aoit & novembre.

le nombre total de Dolioles en baie d'Ambaro, estimé pu. ia méthode
de cartographie-planimétrie (figure 61) semble montrer un cycle annuel,
comportant un maximum d'abondance de novembre & février, ine chute entre
mars et mai, et un palier de juln & novembre. Le maximum de saison chaude
correspond h une pénétration de la population i partir de la zone néritique-
externe (figure 52) ; cette pénétration sembie refoulée i partir de mars.
En juillet se produit un petit repeuplement & partir de ia odte, responsable
du maximum relatif du 15/7. Le palier, enfin, correspond & une répartition
du groupe en taches irrégulidres. Les maximas de déocembre et de juillet
contenaient presque uniquement des gonozoides de Doliolum nbauri (BRA-
CONNOT, con. pers.). Le déterminimme de ces apparitions et disparitions
reste éviiemment obsour.

La collection examinrée par GODEAUX (ef. § 3-11-1) contenait essen-
tiellement les quatre esphcer wWivintes @

fréquences de capture (%)

talus et proche large | plateau
Toliolum gegenbauri ULJANIN T T 33 i 29 T
- denticulatum GROBEN ‘ 74 I 1
- mpilleri KROHN : 24 ! 3,7
] ,
27
|

- nationalis BORGERT l 6,b

Doliolum gegenbauri est & répariition indifférente et montre, tout au moins
pour l'année 1963-64 examinée, un maximum de fréquence d'avril & aofit. Les
trois autres espéces sont océaniques-tolérantes, présentes en zone néritique-
externe essentiellement de mai & début décembre ; elles sont absentes des
baies. D. denticulatum montre au large, en 1963-64, un maximum de fréquence
d'avril & octobre.

3=12 - Zooolancton total. Le zooplancton total n'a éte envisagé
que lors du cycle annuel 1968-69 en baie d’Ambaro, dans le cadre de 1'étude
approfondie de cette baie. Deux paramdtres ont &té mesurés : le poids sec
("poids sec sans sel" dé*ini au § 2-3 de la Deuxidme Partie), et le nombre
total d'organismes zooplanctoniques. Dans les deux cas, les valeurs ont
été ra;portées & le baie entidre, ou & des portions de la baie, gar la
métho'e de cartographie-planimétrie. i.es résultats concernant les poids
se~s ont &té publiés (PETIT et FRONTTFR, 1371).
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Figure 61 - Variations saisonnidres du nombre total (N) de Dolioles en baie
d'Ambaro. : :
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La figure 63 représente les variations au cours de l'annde de ces
deux mesures de 1'abondance pboplanctonique totale. L'échelle des ordonndes,
logarithmique, est la m8me que sur les graphiques précédents relatifs aux
divers taxons. On remarque immédiatement 1'extréme stabilité de la quantité
totale de zooplancton, quelle qu'en soit la méthode de mesure, par rapport
& la grande amplitude de variatitns généralement constatée au niveau des
espéces et groupes.

Les courbes relatives au poida sec et au nombre total d'organismes
montrent entre elles une assez bonne cohérence ; les écarts notebles correspon-
dent soit & des augmentations de la taille moyenne des organismes (septembre
et octobre), soit & la proportion des coquilles calcaires, essentiellement
en 1'occurence & la proportion de Creseis acicula adultes (début février ;
novembre et décembre).

Le seul accident important affectant 1l'dvolution annuelle est la
chute d'abondance observée en décembre 1968, et signalde dans ce qui précdde
pour de nombreux groupes zoologiques. Nous avons relié cet appauvrissement
fugitif du milieu & un déséquilibre trophique, consécutif & 1l'installation
de la saison des pluies (ef. Penilia avirostris, Creseis acigula, Cténaires,
Lucifer). Nous ne disposons malheureusement pas des poids secs pour cette
période, les premidres mesures ayant eu lieu le 21 janvier - date & laquelle
il n'a pas été effectué de déncmbrements d‘'organismes. La petite diminution
d'abondance observée en janvier (14 janvier pour les dénombrements ; 21
Janvier pour les poids secs), intervenant aprds une courte période de pluies
intenses, dénote peut-8tre un nouveau déséquilibre trophique, moins accentué
que le précédent, mais il est en fait difficile de décider si cette variation
est statiastiquement significative ou non.

La suite du cycle annuel ne montre que quelques fluctuations de
faible amplitude, dont la plus importante est une diminution d'abondance
se produieant en septembre comme pour de nombreux taxons, mais de fagon ¢ Ca
bien plus atténude. Elle est suivie d'une augmentation dds octobre. :

Il est intéressant de remarquer que le total des Copépodes suit
des variations tout & fait paralldles & celles du total des organismes
zooplanctoniques : on calcule un coefficient de corrélation de 0,86. Les
Copépodes constituent trds régulidrement 70% environ des organismes capturés ;
on peut penser qu'ils intégrent, aussi bien que le fait 1l'ensemble des orga-
nismes, les exigences écologiques représentées per les divers taxons (11
n'en n'‘est pas de m@me de l'ensemble des organismes, Copépodes exclus, qui
ne représentent que 30% du zooplancton et dont les variations, bien que
d'allure identique, reflétent moins précisément les variations de 1'abondance
totale : coefficient de corrélation de 0,42).

la signification de ces faits doit 8tre sans doute recherchée dans
un processus ds régulation de la biomasse zooplanctonique, par le moyen
de successions d'espéces montrant des exigences écologiques différentes, donc .
adaptées aux conditions ambiantes rencontrées dans la baie aux époques
successives de 1l'année. Il semble que la régulation soit grosso-modo d'autant
plus effective que l'on considdre un ensemble plus nombreux d'espdces :
81 1'on exclut 1l'accident du début de la saison des pluies, le rapport du
maximum au minimum est de 4,2 pour le gooplancton Copépodes exclus, 2,7
pour les Copépodes, 2,2 pour le total des organismes. Ces valeurs sont &
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rapprocher de celles que donne SOURNIA (1972) dans l'étude d'une radiale
cdte-océan : rapport de 1 & 61 pour la quantité de nitrates, & 5,4 pour la
biomasse phytoplanctonique, & 2,3 pour la production primaire. Le niveau
de régulation de cette dernidre semble donc (bien que les mesures n'aient
pas été effectudes dans les mémes conditions) du méme ordre de grandeur
que le niveau de régulation de la biomasse zooplanctonique.

D'un point de vue pratique, la coincidence entre lea variations
du total des Copépodes et celles du total des organismes offre 1l'intér8t
de permettre d'utiliser le nombre de Copépodes comme un indice trés sfir
d'abondance générale, mesurée indépendamment de 1l'abondance de taxons n'appar-
tenant pas au groupe, ce qui a par exemple une importance en analyse
factorislle.

Voulant analyser les fluctuations de faible amplitude apparaissant
en saison sdche, nous avons déterminé les densités planctoniques moyennes
(3 partir du "poids sec sans sel") pour les zones bathymétriques 0-10 m,
10-20 m, et >20 m (figure 64).

L'amplitude des variations au cours de l'année est la plus forte
pour la zone des fonds supérieurs 4 20 m, la plus faible pour celle des
fonds inférieurs & 10 m. Rappelons que la partie extérieure de la baie se
trouve saisonniérement sous 1'influence d'apports marins extérieurs, et la
partie la plus interne sous 1l'influence d'apports fluviatiles ; on ne
s'étonne donc pas que la zone médiane soit celle qui réalise la meilleure
régulation de la biomasse zooplanctonique.

Un maximum de biomasse apparait sau cours de la premidre moitié
de la saison séche : fin mai pour la zone la plus extérieure, juin pour
la zone médiane, juillet pour la zone interne ; des valeurs de l'ordre de
40 mg/m3 sont alors atteintes dans les trois zones successivement. On pourrait
voir dans ce phénomdne (A supposer qu'il soit statistiquement significatif)
la conséquence de la mise en circulation, lors de l'homogénéisation hydrolo-
gique, des sels nutritifs stockés pendant la saison humide contre le sédiment.
Il a été signalé plus haut que ce processus, qui progresse du large vers'
la cBte au début de la saison séche, suscite des développements phytoplanc-
toniques,dont pourraient résulter les augmentations de biomssse zooplancto-
nique observées ici. :

La diminution d'abondance marquant la deuxidme partie de la saison
sdche (juillet-octobre) s'accentue de la cdte vers le large, ce qui confirme
son lien avec l'influence océanique.

La cartographie des poids secs montre une répartition en taches
irrégulidres, dans laquelle il est parfois possible de discerner un gradient
cdte-large d'abondance (les maxima se situant prés de la cdte), mais aussi
parfols 1'établissement d'une bande orientée nord-sud ou nord-est - sud-ouest,
séparant une zone pauvre située au large d'une zone pauvre longeant la cdte
(figure 65) : on constate encore la position privilégiée de la partie médiane
de la baie,
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Figure 64 ~ Variations de 1a densité zooplanctonique (mg de poids sec par m
en baie d'Aubaro an cours d'un cycle annuel.
(d*aprds PETT? et FRONTIER, 1971)
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4 - ESSAI DE SYNTHEKSE.

4~1 - Répapituiation. Nous récapituions sous forme d'un diagramme
(figure 66) les répartitions des principaux taxons que nous venons de
considérer. Nous y représentons pour chacun d'eux l'extension 1« long de
la direction o8te-océan en deux situations caractéristiques, correspondant
aux répartitions extrimes de saison des p.uies (treit plein) et de saison
sdche (trait interrompu). Nous indiquons éventuellement en trait pius 4rajs
les zones de particuliére abondance, et en pointillé celles ou le taxon
peut 8tre entratné en petit nombre par les dépienements d'eau.

Notre¢ *ableau est bien enteri:1 appmoximatit, et de plus proviscire
pour beaucoup de groupes zoologiques dont la répertition n'a pas enocr:
été étudide de fagon trbs arprofondie. "1 pe.mei néanmoins un premier 2 .ai
de clasasement des easpdces at des groupes seion deux oritéres principaux °
d'une part leur affinite pour une certaine zone entre la cdte et le large ;
d'autre part lawr toldrance & 1'égard de conditions ambiantes ne représentant
pas leurs conditions optimales. La différence constatée entre les répartitions
de saison humids et de saison séche timnt essentiellement & 1'interaction
entre ces deux 'ritdres écologiques, et les déplacements et mélanges deas
masses d'eau. L) oycle biologique propre & chaque espéce intervient également,
et peut faire en sorte que le taxon considéré montre une répartition
restreinte ou m@me obsoldte pendant une partie de l'annéde ; mais, ai l'on
rapporte les observations aux caractdres hydrologiques rencontrés aux diverses
époques, il est encore possible de caractériser l'espéce ou le groupe &
1'aide des deux oritéres "préférence" et "tolérance".

Cette double caractérisation empdche, en toute rigueur, d'établir
un classement "linéaire" (entendre : suivant une méme dimension). Il est
probable qu'une analyse factorielle classerait les taxons dans le plan des
deux premiers vecteurs suivant ces deux critdres - le troisidme vecteur
pouvant représenter les cycles annuels ; l'opération n'a pas 6té réaliede,
en raison de l'hétérogénéité de notre ensemble de donnédes. Cependant le
classement le long du gradient de conditions c&te-ocdan semble prépondérant
ot la olassification du biotope en trois zones dites "néritique-inter:ze"”,
"néritique-externe"” et "océanique" en est justifide - & ceci pris que
1l'extension géographique de ces zones est liée A celle des egux caractéris-
tiques, cetfti dernitre variant en fonction.de la saison.

Le cycle hydrologique annuel du plateau continental se ~ararctérise
fondamentalement, nous l'avons vu, par une alternance de 1'influence
cdtidre (saison humide) et de 1'influence océsnique (3aison sd.he). L'influence
cdtidre est lide aux apports fluviatiles, qui suacitent une -essalure et
une stratification de la couche d'eau ; l'influence océanique se manifeste
per une homogénéisation,tant horizontale que verticale,du milieu. Chacune de ces
influences s® fait sentir plus ou moins fortement, et plus ouv moins longtemps
dans l'annde, suivant que la station considérée est proche ou éloignée de
la cBte ot du talus continental, qui marque la limite des eaux néritiques.
Kkésumons l'effet de ce régime cyclique sur les peuplements planctoniques.

En l'absence d'upwelling au large de Nosy Be, la production orga-
nique de la région étudide est, pour sa plus grande partie, lide & 1'action
des précipitations. Celles-ci fertilisent le milieu marin par apport direct
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COTE

Pneumadermopsis 8p.
Acetes erythraeus
Lucifer honseni
Penilio avirastris
Evadne tergestina

Sagitto neglecta, bedfardii. litteralis
Krohnitta pacifica Pleurabrachia sp.

{

Eucalanus subcrassus, Temorg turbinata
Tartanus gracilis, Scottulaambariokae
Candacio bradyi. Colanopio elliptica
Lobidocera minuta. atuta. laevidenta'a
Euterpina acutifrons. Ditrychocorycoeus spp.

Creseis aciculo

Creseis chierchiae

Sagi tta ferax, robusta
Lucifer chacei, penicillifer
Sagitta enflata

Acartio omboinensi's
Fritillaria pellucida

Brooksia rastrata
Col ycophares
‘Solmundello bitentoculato

Clianina langicaudata

Caval inia longirastris longirasteis
Pseudeuphausia lotit rons

{Cennopeges arsinii. Oithona aculata
Canthocalonus pauper, Acartio fassae

Oikopleura dioica. S'egosomnnqm}m
Temora dis caudata

Thalia democratica. Salpo cylindrica
Oikopleura rufescens

Cyciosaipa pinnata. Salpa fusifarmis
Doliolumdenticulatum, milleri, natianalis

{ '
Sagitto pacifica, regularis, minima

Pterosagitt o draca

Oi thona plumifera, tenuis. Acariio negligens. dence
Sapphirina nigromoculata. Corycella spp.

Limacina inflata, trochifarmis

Lucifer typus

Limacina bulimeidey, Creseis virgula’

Styliala subula, Hyolocylix striata

Diacria quadridentata. Covol inia inflexa

Atlaonta lesueuri, helicinoides. tursiculata

Euphaus ia diomedege, teneras, gibboides

Sty lacheiron langicarne. micraphtaima,
carinatum, suhmii, affine

Sagitto hexaptera

Cavolinio globulaso, longirostris angulato
Cuvier ina columnella. Euclio pyromidato
Desmopterus papilia, Firoloida demarest i
Atlonto peroni. inflata. fusco .
Pleuromamma abdominglis  Undinula darwinii
Oncoeo mediter ranea

lasis zanario

Oikopleuta tusifarmis

Atlanta gaudichaudi *

Oi thono simplex, attenvata

Macrasetel la grocilis Microsetello spp. »
Oikopleura longicouda Megalocercus hurleyi
Dol iclum gegenbaur

néritiques internes

néritiques externes

acéaniques tolérantes

e -

océaniques
peu tolérantes

indifféremtes
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d'azote, mais surtout par 1l'intermédiaire du dreinage dees terres. En

saison des pluies, c'est un véritable extrait de sol qui est déversé

dans les baies, suscitant le développement "explosif" du phytoplancton,

bientdt suivi par celui d'un zooplanscton surtout constitué de petites

espéces phytophages, & capacité de filtration considérable (of. conclusion

du § 1), et & reproduction rapide. Les espdces concerndes constituent ce

que nous avons appelé le peuplement néritique-interne dont les deux Cladoodres,
Lucifer hanseni, quelque5253%3533§§=3i=5ﬁ§%?ognatﬁes peuvent servir @'indie
cateurs. L'apport d'eau douce provoque une dérive de surface vers le large,
compensée par un contre=courant plus profond : e'est la circulation "estuaire",
& la faveur de laquelle de nombreux éléments du peuplement néritique-interne
sont entrainés en zone néritique-externe , et méme au deld du talus conti=
nental lors du maximum de stratification hydrologique (mars), cependant

que des éléments néritiques-externes, puis océaniques-tolérants péndtrent,

en petit nombre (*), dans les baies en utilisant le contre-courant dont

ils constituent des marqueurs. ‘

Il est & noter que les premidres pluies de la saison (novembre
et décembre) semble provoquer un déséquilibre trophique du milieu néritique-
interne. Tout se passe comme si les populations de phytoplancton, puis de
zooplancton phytophage, se développant de fagon “"explosive" ddés l'arrivée
du matériel nutritif dans le milieu appauvri de fin de saison sdche,
épuisaient trds vite cet apport; elles disparaissent sans qu‘ait eu le temps
de s'établir 1'équilibre écologique nécessaire au maintien d'un cycle court
des éléments nutritifs. Le peuplement de la partie ocOtidre des bales passe
ainsi pendant un & deux mois par des alternances de développement intense
et d'appauvrissements d'allure catastrophique . On doit attendre que s'éta=-
blisse un régime pluviométrique abondant et régulier pour voir le peuplement
se atabiliser, et atteindre les densités caractéristiques de la saison.
Cette pluviométrie agit probablement de deux fagons : d'une part en fournis-
sant un apport ininterrompu d'éléments nutritifs ; d'autre part en suscitant
une circulation "estuaire" qui, entrainant vers le large une partie du peuple-
ment vivant, réalise une exploitation de ce dernier qui lui permet de
maintenir un taux élevé de reproduotion sans qu'apparaisse 1'épuisement
du milieu. A cette époque le peuplement néritique-interne,- le seul & &tre
directement fertilisé par les apports terrigines, joue ainsi le rdle de
source de matidre organique, alimentant les cycles de production sur l'ensemble
du plateau continental et méme sans doute dans les eaux du proche large.

A partir de mai, les apports fluviatiles se tarissent ; la
ocirculation "estuaire" cesse. Cependant,la zone néritique-interne se
maintient & un niveau élevé de biomasse car 1'écosystéme a atteint une
maturité qu'il ne possédait pas au moment des premidres pluies; il semble

(») 1 Y a une évidente dissymétrie entre la dérive de surface, qui entraine
vers le large des quantités considérables de matériel organique, et le contre-
courant, qui ne fait pénétrer dans les baies que de petites quantitds d'animaux
océaniques. La raison en est sans doute que l'eau de surface est poussée en
masse, d'un mouvement continu, vers le large, alors que le contre-courant;

qui compense l'arrachement par la dérive superficielle de la couche d'eau
sous-jacente, se compose sans doute d‘un enchainement de boucles, et n'a

o 'une axistenre atatistiaue.
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capable de persister en l'absence d'apports extérieurs, grice A un cycle
court des éléuents, Ce n'est que vers la f£in de la saison sdche (septembre)
qu'il est désorganisdé par l'entrde dans les baies de 1'influence extérieure }
la biomasse 8'effendre alors, et ne réaugmente qu'en novembre, de
fagon d'abord instable.

Le peuplement néritique~externe (marqueurs : Sagitts ferox, Pasudeu=
phausis latifrona, Lucifer pe ifer et chacei, quelques Copépodes),
plus riche en espdoes (ot particulidrement en formes méroplanctoniques)
que le précédent, montre des variations saisonnidres d'abondance plus
accusées. Une grande partie des populations rencontrées sur la partie
extérieure du plateau continental dépend d'un apport organique en provenance
de la zone néritique-interne - soit qu'elles en proviennent, soit qu'elles
oen dépendent par relations trophiques directes ou indirectes. En saison
sdche, lorsque la circulation "estuaire" se tarit, ces populations s'effondrent @
nous l'avons constaté dans ce qui précdde pour la plupart des groupes
considérés dans leur ensemble. Toutefois, un groupe important tel celui des
Copépodes ne manifeste de diminution de densité globale qu'au maximum de
la saison sdche. Nous avons remarqué que les années successives peuvent
différer b cet égurd : en 1965, la plupart des groupes zooplanctoniques
montrent une diminution de saison sdche moins accusée que les deux annédes
précédentes, 1'homogénéisation hydrologique ayant été moins prononcée.
Il convient de rappeler qu'en saison sdche, 1'influence ocdanique, proggessant
du talus vers la cdte pendant que s'établit 1'homogéndité de la couche
d'eau néritique, est marquée par un ensemble d'espdces que nous avons appeldes
océaniques-tolérantes. Ces espdoes proviennent des eaux du large, et
Téalisent en fait divers degrés de tolérance aux conditions néritiques 3
Limacina inflata et trochiformis, Pterosagitta draco sont trés tolérantes ;
plusieurs Eupheusiacés, Cavolinidae, Atlantidae le aont moins ; d'autres
Cavolinidae et Atlantidae, Firoloids demaresti, Sagitta hexaptera, Issis
zonaria se rencontrent essentiellement sur le bord extérieur du plateau
continental. Rappelons enfin l'abondance et la variété extrimes des forhes
méroplanctoniques, et concluons au caractdre trés composite de la faune
plenctonique de la moitié externe du plateau continentel, faune comprenant
en fin de compte relativement peu d'déléments holoplanctoniques proprement
"néritiques~externes",

Une des principales difficultés rencontrées dans notre étude
tient & l'enchevBtrement, dans la détermination des variations planctoniques
en une station, des facteurs internes et.externes, prdcisément : des facteurs
lids aux rythmes biologiques des populations, et des facteurs liés aux
mouvements ot mélanges des messes d'eau. Pour un certain nombre d'espdces
‘npous avons pu, par recoupement des observations, discerner ce qui revenait
& 1'un ou & l'sutre de ces types de facteurs. La distinction n'eat générale=
ment claire qu'au niveau d'une espdce. Au niveau du groupe mcologique,
on constate le plus souvent, du fait de la diversité spécifique, une
diversité d'exigences dcologiques et de rythmes biologiques, diversité ayant pour
oonséquence une stabilité d'ensemble du groupe, d'autant mieux réaliade
que ce dernier comprend un plus grand nombre d'espdces. Une station donnde
du plateau continental voit alors se sucoéder une suite de populations
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d'esptces adaptées mux conditions momentandes. Cette régulation globale

eat particulitrement nette lorsqu'on considére un groupe importunt comme

celui des Copépodes de la zone néritique-externe (§ %-6, figure 45) ou de

la zone néritique-interne (figure 63). Elle 1l'est encore plus au niveau

de la biomasse zooplanctonique, tout au moins en ce qui concerne le

peuplement des baies = le seul & avoir fait l'objet d'évaluation de biomesse
totale = (figure 63), et plus particulidrement celui de la partie médiane,

la plus stabilisée, des baies. Cette constatation suggbre 1l'idée d'une véritable
propriété globale & 1l'dchelle de 1l'dcosystéme, dont le zooplancton ne

constitue qu'une tranche, dans une certaine mesure, arbitreire.

4-2 - Questions ouvertes. Outre les facteurs de préférence et de
tolérance écologiques, et le rythme biologique annuel propre & chaque espdce,
1l'existence de plusieurs autres facteura extrinsdques ou intrinsdques a
été pressentic pour rendre compte de certaines variations cohérentes, diffi-
cilement imputables aux aléas de la répartition spatiale et de 1l'échantil-
lonage.

Tout d'abord, il appareit des rythmes autres qu'annuels. Ces rythmes
peuvent provenir du large : ainsi l'apparition, suivant une périodicité
difficile & établir, des formes juvéniles d'Hétéropodes et de Ptéropodes
aux stations proche-~océaniques (fig. 3 et 10 du second article reproduit
ci-dessus au § 2) ; comme nous avons peu approfondi les phénomdnes se
produisant au large, nous ne tenterons pas d'expliquer ces fluctuations.

Des fluctuations cohérentes apparaissent aussi sur le plateau continental.
Nous avons signelé une périodicité de 4 & 5 mois dans l'apparition des
fortes densités de Pseudeuphausia laetifrons aux stations néritiques-externes
(figure 51 a), et les phénoménes de double maximum observés chez plusieurs
espéces (Cladocdres, Creseis aciculs...) ; ces phénomdnes sont probablement
liés & un rythme de reproduction interne & la population. Plus énigmatique
est la cohérence constatée dans les fluctuations d‘’abondance des Cténaires
sur 1'ensemble du plateau continental (figure %8 a). Les variations constatées
lorsque le groupe est, en moyenne, abondant (c'est-i-dire toute 1'annde

en zone néritique~interne, et en saison humide ainsi que pendant la seison
sdche 1965 en zone néritique-externe) seraient sans doute considérées comme
fortuites, si l'on ne constatait pas leur parallélisme d'une station A
l'autre ; ces stations étant éloignées d'environ %0 milles, il faut bien

en déduire l'existence d'un facteur de variations supplémentaire, affectant
l'ensemble du plateau continental. Ce facteur n'a pu 8tre découvert : tous
les facteurs externes envisagés se sont révélés hors-de-phase. Un phénoméne
analogue, quoique moins net, est observé pour les Dolioles (figure 60).

Le facteur trophique semble parfois prépondérant dans les

" répartitions ; mais il est souvent difficile & discerner du factour "masses
d'eau", car ces deux facteur sont généralement 1iés : la plus grande partie
de l'enrichissement organique tient au cycle annuel de 1'sau néritique~interne
et 4 son extension au deld des baies en saison chaude. Il semble bien que

la richesse générale du plancton conditionne en partie le rythme de la

reproduction chez de nombreuses espéces planctoniques, benthiques et
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nectoniques. Un constates jur exemplie sur le plateau continental que la
période pendant laquelle les larves 4'Invertébrés benthiques aontren. le: :
abondance maximale diminue d'amplitude & mesure que l'on s'éloigne vers

le large, et qu'elle correspond approximativement & la péricde d'apport
néritique=interne. L'abondance relative des formes juvéniles dans le plancton
des baies, de m@me que les phénomdnes de prolifération montrds par certaines
espdces, impliquent une liaison entre l'intensité de la reproduction et

la richesse trophique du milieu. Signalons enfin que 1‘'abondance des oceufs
d'Anchois en baie d'Ambaro varie dans un rapport de 1 & 100 entre septemtre
et la périocde janvier-mars.

De fagon plus précise LE RESTE (1975 b), aprés avoir démontré
ltexistence de 5 périodes principales de ponte chez les crevettes Penaeus
indicus, constate que pendant la saison chaude ces périodes coincident avec
les maxima de biomasse planctonique, et les maxima pluviométriques (figure 67).

Précipitations (mm)

Protozoés I Piancton
10' mq/mI
400 \
18 4 t — — — Plancton (poids sec dans I zone 0~10m) Lagg
\ - Protozoés de Penacus Indicus ,
Plule
300 -
104
200 4
8 -
100 -
ol o

Figure 67 - Variations saisonnidres d'abondance en baie d'ambaro des Protozoés
de Penaeus indicus, de la biomasse zooplanctonique dans la zone
de fonds compris entre O et 1u m, et de la pluviométrie.

(extrait de LE RESTE, 1973 b)
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A une dchelle plus générale, on a'aporgoit que parmi les espbees
constituant des populations abondantes au dessus du plateau continental,
nombreuses sont celles que la littérature scientifique signale couramment
en plein océan. Citons, pour nous en tenir & un seul exemple, g;ggg;g_gg%gglg
(A 1'encontre de Creseis chierchime qui, elle, est atrictement néritique).
Tout se passe comme si, pour ces emspéres, l'abondance dans un secteur
était & la mesure de la richesse organique générale, ou du moins & ls mesure
de 1'intensité d'un facteur (ou d'un ensemble de facteurs) caractérisant
les eaux néritiques. Nous abordons ioci un point encore extrimement énigmati ‘e :
la nature exacte de la epéoificité des eaux néritiques. Au plus fort de
la saison adche dans la région étudide, nous ne constatons de diffdrence
ni dans les paramdtres hydrologiques, ni dans la charge en sels uutritifs,
entre les eaux néritiques et celles du proche-large en surface. Cependant,
les faunes sont différentes : les espbces strioctement néritiques ou stricte-
ment oocéaniques disparaissent & la hauteur du talus ; les espdces tolérantes
de l'une ou de l'autre catégorie, que nous avons signalées tout au long de
ce chapitre, ont une extension bien délimitde & 1'intérieur du milieu
étranger, sans qu'au niveau de la limite d'extension (varisble suivant les
espboas) apparaisse un changement hydrologique.

En fait, il semble bien que le principal facteur de spéoificité
néritique soit 1ié préoisément 4 sa richesse en matidre vivante planctoniqu~
et benthique, qui modifie qualitativement le milieu.(en particulier en
le chargeant des produits de son métabolisme), et lui confbre un pouvoir
géleotionnant acocentué. La sélection des espdoes peut se manifester de
différentes fagons, que nous citerons dans l°ordre d'une adaptation de plua
en plus poussée au milieu néritique s

- Eapdoes océdaniques—-tolérantes, capables d'envahir 3 certa.nes
époques de l'année une partie de la province néritique, mais ne 8'y maintenant

u'en nombre limité et parfois seulement & certains stadee de Jdéveloppemert
?exemple Limacina inflata, dont seules les formes jeunas péndtrant relativewent
loin au dessus du plateau).

- Espboes fréquentes au large, trouvant dins le milieu nérati ue
un environnement favorable, au point d'y développer des popilations pius
denses qu‘en eau ocdanique (Creseis agicula, Sagitta enflats, Fritillaris
ggllucida...). Dans le cadre de ce travail, nous les avons classdes prrmi
les espdces néritiques.

- Espboes striotement néritiques, et montrant le plus souvent une
extension préféreniielle & l'intérieur de gradient de conditions cBte-ccéan.
Elles ne se remconirent en milieu océanique que sporadiquement, & la favsur
d'une dérive des ecaux néritiques.(Creseis chierchiae, Sagitts ferox, negle ta,
Cladocéres, Pseudeuphausia latifrons etc...s. Ce sont celles que nour avone
classées, grosso modo, en "néritiques-internes” et "néritiques-externes”.

Un cas intermnédiaire entre les deux précédentis ssmbre 8tre ~onstitu’
par les espéces présentant deux formes, 1°une peuplant le plateau continenta:,
1l'autre le large : les deux sous-espsces de Cavolinia iongirostris ; les
deux populations peut-8tre génétiquement distinctes rencontrées chez Atlante
gaudichasudi et chez Temora discaudata. Rappelons également le cas de Creseis
chierchiae, qui présente deux formes, 1°une méritique-interne, 1l’autre
néritique-externe (mais ce dimorphisme est peut-8tre phénotypique et 1ié
aux conditions de milieu rencontrées lors du développement des organismes)



= 166 =

D'autres questions posées par les rdpartitions des espdces restent
encore sans réponse. Pour quelles railsons, par exemple, lors de la circulation
"estuaire", certaines formes ocdaniques-tolérantes péndtrent-slles jusque dans
les baies & la faveur du contre-courant de fond, alors que d'autres, tout
aussl abondantes sur la bordure externe du plateau, n'y parviennent jamais?
Cette diff'érence dans les comportements pourrait 8tre lide A une diff'érence
dans la localisation verticale des espbces (rappelons qu'une constatation de
cet ordre a permis d'expliquer l'extension vers le large différente des
deux Cladocdres pendant la saison des pluies) ; mais une telle différence
n'a jamais été constatée lors des observations en un point tf'ixe. Toutefois,
le fait que nous n'ayfons pas mis le phénoméne en évidence peut signifier
simplement qu'il est masqué par l'hétérogéndité spatiale, mais existe statis-
tiquement. Le probléme reste donec ouvert.

4~3 - Comparaison avec d'autres régions néritiques tropicales.
Nous allons maintenant considérer briévement les caractéristiques écologiques
des peuplements néritiques tropicaux, tels qu'ils apparaissent au dépouillement
des travaux, malheureusement épars, consacrés au zooplancton des mers chaudes,
Nous suivrons SOURNIA (1969) en définissant les "mers tropicales" comme celles
dont la température minimale de surface est d'au moins 229C, mais incluerons
néanmoins dans notre analyse certaines régions limitrophes. Nous adopterons
un ordre inspiré de la géographie, en nous déplagant le long des cdtes &
partir de la région malgache.

4-%-1 - Nadagascar., Une seule publication, & notre

connaissance, a trait au zooplancton néritique d'une autre région que celle

de Nosy Be : il s'agit d'une note préliminaire de GAUDY (1967) sur les .
Copépodes récoltés en une station proche de Tuléar (passe nord du Grand Récif)
. pendant un an.

Les conditions saisonniéres sont assez proches de celles rencontrées
4 Nosy Be. Toutefois, la température y est un peu plus basse, variant grosso
modo entre 22 et 2Y8C au cours du cycle %nnuel ; la salinité est un peu plus
élevée, et plus constante : 34,5 a 35,5 /oo. sauf au moment des dessalures,
peu durables et généralement peu intenses, de la saison des pluiles (le climat
est beaucoup plus sec dans cette partie de Madagascar qu'a Nosy Be)(GAUDY, 1973).
Le nombre de Copépodes est le mfme qu'ia Nosy Be, mais la moitié

seulement des formes recensées est commune aux deux localités. Si l'on se
référe & la classification écologique établie & Nosy Be, on constate que

les espdces les plus abondantes A la station choisie par l'auteur sont
néritiques~externes ou océaniques-tolérantes. On y rencontre, de plus,

quelques ocfaniques superficielles moins tolérantes marquant, sporadiquement
tout au long de l'annde, des arrivées d'eau du large sur le plateau continental ;
et quelques espdces néritiques-internes, lides aux dessalures (Eucalanus
subcrassus, Labidocera acuta et minuta), qui font présumer de 1'exdstence

d'un peuplement néritique-interne caractérisé au voisinage des rares arrivées
d'eau douce. La station de GAUDY se rattache donc nettement aux stations

néritiques—-externes de Nosy Be.

Le zooplancton malgache reste trés partiellement connu. Il serait
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intéressant d'établir une desoription de ses caractéres doologiques au moins
en deux points de la oBte ouest, & savoir la rdégion de Majunga et celle de
Tuléar. Ces deux régions sont en effet caractéristiques i arrivde d'un fleuve
important & Majunga ; esécheresse & Tulédar ; d'autre part des remontées d'eau
profonde ont été signalées au large (MENACHE, 1961 ; MAGWIER et PITON, 1973),
et pourraient avoir une influence importante sur l'écosystéme néritique,
comme celk se produit (voir plus basg sur la ofte ouest-afriocaine.

4=3-2 - C8te_est-africaine, La seule étude synthétique
réalisée sur la obte orientale d'Afrique consiste en un cycle annuel d'obser—
vations effectud par WICKSTEAD (1963 a, b, 1968) h Zanzibar ; peu de résultets
ont malheureusement ét4 publiés.

Situde & 7 degrés au nord de Noay Be, la région de Zanzibar se
trouve plus nettement sous l'influence de la mousson. Les pluies ont lieu
localement & deux époques de l'année : mars-mal et octobre, mais les dessalures
maximales lides au débit des fleuves se produisent d'avril & juin. Elles
restent localisées au voisinage immcdiat de la cBte (NEWELL, 1957, 1959).

Des trols stations de WICKSTEAD, deux aont situdes dans le chenal
peu profond séparant Zanzibar de la oc8te af'ricaine, et contiennent une faune
néritique, rarement affectée par des pénétrations d'eau du large. La troisidme
station est extérieure et surplombe le talus continental ; sa faune est typi-
quement océanique.

Le zooplancton dans son ensemble (nombre total d'organismes,
volume, poids sec) est abondant de décembre & avril, pauvre de mai & novembre ;
toutefois, las fluctuations sont trés atténudes & la station extérieure.

Les Cladocdres (m8mes espdces qu'd Nosy Be) ne se rencontrent pratiquement
qu'aux deux stations néritiques, entre décembre et mars, avec un unique
maximum d'abondance en janvier et février (le groupe peut constituer alors
jusqu's 50% des effectifs zooplanctoniques)(*).

Citons également, & propos de la obte est-africaine, le travail
de KENSLEY (1971) sur les Sergestidae rencontrds au large des cBtes de
1! ue du Sud. A la limite sud de la zone tropicale telle que nous l'avons
défini, c'est-a-dire 4 la latitude de Lourengo-Marques, et jusqu'h la
latitude du Cap, on observe pour Lucifer typus, chacei, penicillifer et pour
Acetes erythraea une répartition c8te-large semblable & celle observée &
Nosy Be Ela premidre espdce aocéanique, occasionnelle sur le plateau ; les
deux suivantes néritiques ; la troisidme trés cdtidre). L'auteur ne signale
pas L. hanseni, mais signale par contre une espaéce non récoltée & Nosy Be 3
L. orientalis, qui semble 8tre localisée au voisinage du talus continental.

Le zooplancton rencontré sur la rive africaine du Canal de Mozambigue
semble donc, comme il dtait légique de s'v attendre, des carartdres trds
voising de celui de la rive malgagache.

entidrement & la province néritique. En raison duw caractére extrimement aride

(*) Les considérations de 1'auteur sur la biologie de ce groupe ont &té
analysées dans la Troisidme Partie de ce mémoire, § 1-4.
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des régions qui l'entourent, il constitue un bassin de concentration. Ses
eaux sursalées s'écoulent par le fond du détroit d'Ormuz, compensées par un
courant de surface enwns inverse. Cette situation hydrologique devrait
rendre compte de phénomdnes planctoniques particulisrs, qui n‘ont malheureu=
sement jamais été analysés en détall. Nous ne disposons, concernant cette
région marine, que d'un article de PHSTA (1912) et des rdsultats actuellement
publiés de la troisidme mission océanographique du "Commandant Robert Giraud"
(mai 1961, 11 stations dans le Golfe Pbrsique). On peut ainsi observer
quelques répartitions d'espdces (FRONTIER, 1963 ¢ ; FENAUX, 1964 ; DAVID,
1966 ; FUHNESTIN et CODACCIONI, 1968 ; LEVEAU, 1968).

La faune planctonique du Golfe Persique se caractérise par un
trts grand appauvrissement qualitatif et quantitatif, se manifestant das
l'entrée du golfe et s'accentuant lorsqu'on se rapproche de l'extrémité
nord-ouest. Dans la moitié la plus externe pénédtrent un petit nombre d'espdces
océaniques superficielles ; la liste en est commentée par LEVEAU et SZEKIELDA
(1968). On remarque que Creseis acicula, généralement trés abondante en milieu
néritique, et fréquente au large du Golfe Persique, n'y péndtre pas : sa
prolifération sur les faibles fonds en d'autres régions est liée & la présence
d'apports fluviatiles, compldtement absents ici.

cernant les cOtes de 1'Inde et du Pakistan, un grand nombre de travaux (de
valeur d'ailleurs trds indgale). Certains sont publiés dans des revues qu'il
est difficile de se procurer, de sorte que notre documentation comporte
quelques lacunes. Il est cependant possible de dresser un tableau assez
cohérent des variations spatiales et saisonnitres du zooplancton néritique
dans cette partie du monde, qu'affectent des phénoménes saisonniers parti-
culidrement accusés.

Une description hydro-climatique de la c8te ouest-indienne et
pakistanaise peut &tre trouvée dans BANSE (1959, 1968), SUBRAHMANYAN (1959 b),
PANNIKAR et JAYARAMAN (1966), PRASAD (1969). Le facteur climatique prépondérant
est évidemment 1'alternance des moussons, dont dépendent les fluctuations
saisonniéres de la température, de la salinité, des apports en sels nutritifs,
et de la courantologie locale. lLa période juin-aofit (mousson de sud-ouest)
correspord au minimum saisonnier de température, au maximum d'apports fluvia=-
tiles, et au maximum d'agitation de la couche d'eau néritique et du sédiment.
A cette époque également, se déclenche l'upwelling, qui s'étend de Cochin
& Karachi, et persiste jusqu'en novembre ou décembre. lLes eaux d'upwelling
envahissent la moitié externe du plateau continental & partir de juin; en
méme temps, des eaux trés dessalées s'écoulent vers le large en surface. La
couche d'eau est donc fortement stratifiée pendant la mousson de sud-ouest
et en période de "postmousson" ; elle s'homogéndise au moment de la mousson
d'hiver (décembre-mars) - qui, par ailleurs, a peu d'influence sur le climat
local,

I1 résulte de ces régimes hydrologiques, que l'enrichissement du
milieu en éléments nutritifs est étroitement 1ié & la mousson d'été, qui in-
tervient par l'intermédiaire de trois éléments simultanés : apports fluviatiles ;
apports dus & l'upwelling ; agitation des sédiments, permettant la libération
de sels nutritifs dans la couche d'eau (SESHAPPA et JAYARAMAN, 1956 ; JAYARAMAN
et SESHAPPA, 1957).

Un meximum phytoplanctonique accentué prend place dés le début
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de la mousson d'été. OUn observe des développements "explosifs" de Diatomédes,
inhibés toutefois par les dessalures extrémes. La répartition spatiale

est trés drrégulidre (essaims) en début de mousson, mais se régularise dés
que les courants saisonniers sont bien établis (SUBRAHMANYAN, 1959 a). Ce
phénoméne est sans doute & rapprocher de ce qui a été observé au début de la
saison des pluies dans les baies de la cdte malgache, oli le peuplement
planctonique reste irrégulier jusqu'h l'établissement d'une circulation
"estuaire" intéressant l'ensemble du plateau continental.

Le cycle annuel du zooplancton peut 8tre décrit & partir des
observations de HORNELL et NAYDU (1924), MENON (1945), GHORGE (1952, 1953),
NAIR (1954), SUBRAHMANYAN (1959 a), RAMAWURTHY (1965), SELVAKUMAR (1970),
VANNUCCT et al. (1970), HAQ et al. (1973). |

Au maximum phytoplanctonique de mousson d'été succéde, dés que
les dessalures s'atténuent et que la température remonte, un développement
zooplanctonique qui atteint son maximum vers aoflt-septembre. Le zooplancton
est alors essentiellement constitué de formes de petite taille, et de formes
de développement. Il se constitue & cette époque, en particulier, des
essaims considérables de Cladocdres (Kvadne tergestina : maximum en Juin ;
puis Penilia avirostris : maximum en aoflt). Copépodes et Chaetognathes sont
encore rares Znotona que Sagitta enflata a complédtement disparu du milieu
dés le début de la moussong. Par contre, les Salpes et les Dolioles sont
nombreux. On observe & la méme époque l'arrivée sur le plateau continental
d'espéces)indicatrices des eaux d'upwelling (VANUCCI et gl., 1970 3 HAQ et
al,, 1973). '

A 1l'epproche de la mousson d'hiver se constitue un écosystéme de
nature trds différente, plus diversifié et plus équilibré. On note d'abord
un second développement des populations de Cladocéres (octobre) ; puis &
partir d'octobre-novembre Copépodes, Lucifer et Chaetognathes augmentent
en nombre, et atteignent leur meximum entre décembre et février. Des formes
de grande taille apparaissent dans le milieu : grand Copépodes, Ptéropodes,
Hétéropodes, liéduses, Siphonophores, Cténaires, Salpes, faisant augmenter
le volume planctonique alors que le nombre d'organismes décroit. Les auteurs
signalent des successions faunistiques qui, jusqu'en avril-msi, traduisent
le vieillissement de 1'écosystime. Signalons qu'undeuxidme maximum de Chae-
tognathes a lieu, avec une composition spécifique différente du premier,
au tout déhut de la mousson de sud-ouest.

Enfin, l'installation de cette dernidre constitue un bouleversement
du milieu, aboutissant 4 la quasi-disparition d'un grand nombre d'espdces
zooplanctoniques, et & l'apparition des "blooms" phytoplanctoniques
. signalés plus haut.

La comparaison de cette succession avec le cycle observé & Nosy Be
est suggestive. La mousson d'été, par sa brutalité et 1l'intensité de ses
effets, n'a pas son équivalent sur la cBte malgache. Tout au plus, les
déséquilibres trophiques qui ont lieu dans les baies en début de saison des
pluies (époque correspondant exactement 4 celle de la mousson de sud-ouest,
compte tenu du changement d'hémisphdre), dus & l'arrivée brutale d'eau douce
et d'd1léments nutritifs dans un milieu homogdne et appauvri, peuvent 8tre
considérés comme 1l'équivalent, en réduction, du bouleversement apporté par
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la mousson dans 1'écosystéme indien. La période post-mousson, par contre,

se rapproche clairement de la saison humide 4 Madagascar : la couche d'eau
néritique est encore stratifide, mais la température et la salinité moyenne
augmentent. Il se développe alors un peuplement zooplanctonique présentant

de nombreux poims communs avec le peuplement que nous avons appelé ‘néritique-
inteene’ : populations considérables de Cladocires, avec deux maxima dans le
temps ; essaims de Creseis acicula ; puis augmentation générale du nombre
d'espéces et évolution de 1'écosystéme vers un dtat équilibré. Toutefois,

la présence de l'upwelling, qui affecte directement une partie du plateau
continental, apporte un élément supplémentaire. knfin, la période "pré-mousson”
(mars-mai) semble s'apparenter & la fin de la saison siche (aofit-octobre)

4 Nosy Be.

4-3-5 -~ CBte_est_de 1l'Inde. Les conditions hydroelimatiques sont
plus varides sur cette cBte que sur la cdte ouest. Dans la partie nord du
pavs, le régime 1lié aux moussons s'apparente & celui de la c8te ouest. Dans

la partie sud au contraire (approximativement 4 partir de Waltair, 188N),

la mousson de sud-ouest ne provoque que des pluies modérées ; la véritable
saison des pluies coincide avec le début de la mousson de nord-est (septembre
4 décembre) ; les températures sont alors élevées. D'autre part, l'upwelling
cdtier se produit essentiellement de mars & mai, et plus intensément au

nord qufau sud (LA FOND, 1954 ; JAYARAMAN, 1965 ; PANNIKAK et JAYARAMAN, 1966).
Ajoutons que le bdssin versant de la cB8te est-indienne est plusieurs fois
supérieur & celui de la cBte ouest ; il en résulte que le golfe du Bengale

est dans son ensemble glus dessalé que la mer d'Arabie (res.ectivement

30 & 33%/00 et 34 & 37°/oo). Les rythmes de la production planctonique en

eau néritique reflétent ces caractéristiques.

Le plancton de la région de Calcutta est encore trds mal connu.
DUTTA et al. (1954) décrivent des fluctuations saisonnidres dans une zone
d'estuaire. Les variations de composition du zooplancton sont étroitement
lides & la salinité. La biomasse montre deux maxima par an : le premier
(mai-juin en amont, juin-juillet en aval) est 1ié 4 la mousson de sud-ouest
(pluvieuse), sans décalage duns le temps par rapport awx apports fluviatiles :
nous sommes en présence d'un peuplement trés adapté aux variations de salinité,
et pour lequel une arrivée massive d'eau douce n'a pas l'effet catastrophique
constaté un peu plus au large. Le deuxidme maximum de biomasse a lieu en
novembre-mars en amont, octobre-janvier en aval : il est donc concommitunt
de la mousson de nord-est (séche) ; mais la description du peuplement que
donne l'auteur ne permet pas de savoir s'il correspond, comme celd se
produit & la ml@me époque sur la cdte ouest, & un écosystéme climacioue.

Vers 189N (région de Waltair) le rythme de la production plancronigue
apparalt 1i¢ i la circulation le long de la c8te (GANAPATI et MURTHY, 194) :
courant portant sud-ouest de juillet 4 décembre, aprortant une eau chaude,
dessalée et turbide, riche en phosphates et silicates, en provenance des
estuaires du nord du golfe du Bengale ; courant portant nord-est de janvier
a juin, apportant des eaux plus traiches, salées et claires en provenance
du sud ; l'upwelling s'y superpose entre mars et mai. Ces divers mouvements
d'eau sont marqués par des changements faunistiques (GANAPATI et BHAVANARAY....,
1958) .
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La production primaire montre deux maxima : l'un en mars-avril,
1ié¢ 4 l'upwelling, l'autre en octobre-novembre, lié aux apports continentaux
locaux ou en provenance du golfe ; le zooplancton montre un pic principal
en mars et un maximum secondaire en aclt (GANAFATI et MURTHY, 1955 ; GANAPATI

t SUBBA RAU, 1958). La période octobre-mars a été particulidrement examinde
(GANAPATI et al., 19%4) & la dessalure, maximale en octobre prds de la
cdte, se traduit par une raréfaction du zooplancton ((opépodes, Chaetognathes),
qui ne se développe qu'k partir de décembre, en méme temps que la température
buisse et que la salinitd augmente. Il n'est pas fait mention des populations
de Cladocéres, dont les réponses & ces diverses variations de milieu seraient
pourtant intéressantes & considérer.

Le plancton de la régs ladrag est relativement mieux oconnu,
du moins sur le plan qualit-tif t on dispose en effet d'un certain nombre
de listes d'esphces et de "calendriers planctoniques" (MMNON, 1931 ; JOHN,
1957 ; NAIR, 1949 ; KRISHNAWAMY, 1953 a, b, 0, #%C.e.).

la production primaire a été étudide dans cette région par MENON
(1951), RAMAMURTHY (195%), SUBRAHMANYAN et SIN GUPTA, 1965) ; ces auteurs
signalent des succesnions de maxima reliés aux oconditions hydroolimatiques
diverses : upwelling de mars & mai ; agitation du sédiment par la mousson
de sud-ouest ; apports terrigbnes en mousson de nord-est. L'importance
respective des poussées phytoplanctoniques 1ides & ces divers phénoménes
semble varier d'une annde & l'autre.

Le zooplancton total montre au cours de l'annde des variations
erratiques, dont la signification s'dclaircit lorsqu'on examine les groupes
particuliers, Les dessalures de saison des pluies suscitent, comme partout
ailleurs sur la o8te indienne, un appauvrissement notable des populations
de Copépodes, Chaetognathes, Lucifer (MUKUDAX, 1951). Par contre les
Cladocdres, les Appendiculairea, les Salpes, Creseis aciculs constituent
en septembre-octobre des essaims denses, succédant sans délai aux poussdes
phytoplanctoniques ; une seconde période d'essaims semble aveir lieu en
janvier-mars, mais sa signification est moins claire ; peut-8tre suit-elle
un pic phytoplanctonique secondaire tel que celui déerit en décembre par MENON,
Vers avril s'installe un plancton plus varié, caractérisé par l'abondance
des Copépodes et des Chaetognathes, et par la succession de maxima relatifs
aux différentes espdces,

Flus au sud (Porto-Novo : KRISHNAMURTHY, 1967 ; ¢
et baie de Palk 1 CHACKO, 1950; PRASAD, 1954 A 1958) les poussées phytoplanc—
toniques principales sont clairement lides aux deux moussons, et dues pour
la premidre (mai-juin) & 1l'agitation du sédiment, pour la deuxidme (septembre-
octobre) aux apports fluviatiles ; 1l'influence de 1'upwelling n'est pas signalée.
Les réponses du zooplancton, telles que décrites par les auteurs, semblent
confuses et difficiles 4 expliquer. PRASAD fait &tat de différences entre
les baies de Mannar et de Palk, pourtant trés proches. Notons que CHACKO et
KRISHNAMURTHY signalent l'arrivée de Ptéropodes et d'Hétéropodes océaniques
prés de la cBte entre mars et aofit,

En conclusion, la cdte est-indienne est le siége de phénomenes
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extrémement variés dont les effets se succédent et interférent sur les popu-
lations planctoniques. lLes principales causes d'eutrophisation du miliieu :
upwelling, agitation du sédiment, apports terrigénes directs et différés,

se trouvent ici plus ou moins décalés dans le temps, alors qu'ils se réalisaient
simultanément le long de la cdte ouest. Une analyse des phénoménes planctoniques
devrait donc permettre de se rendre compte de leurs effets respectifs ;
malheureusement cette analyse, tant en ce qui concerne le phytoplancton

que le zooplancton, est encore par trop somnaire, et fondée sur 1l'étude de
stations trop peu nombreuses, pour que puisse en ressortir une explication
elaire des successions constatées. Retenons que cette partie du littoral indien
nous apparait comme une région privilégide, dans laquelle il serait particu-
liérement indiqué d'entreprendre un jour une opération & grande échelle,
orientée sur l'écologie causale des populations néritiques.

préliminaire de THAM (1953 a et b), enfin d'un important travail de WICKSTEAD
(1958, 1961). Ce dernier concerne la région de Singapour, le détroit de
Malacca et 1'extreme sud de la mer de Chine méridionale (soit une région com-
prise entre l'équateur et 7230' N, presque exclusivement néritique).

La région est soumise 4 l'alternance des moussons, mais les
pluies ont lieu toute 1l'année,de sorteoque le milieu est en permanence
dessalé et peu stratifié : 28,5 & 31,8°/00 en surface, 31 & 32 foo prés du
fond. Les salinités minimales se rencontrent en janvier (époque du maximum
de précipitations), les salinités maximales en octobre-novembre et mars-avril,
c'est & dire sux renversements de mousson. lLa température est minimale en
janvier, maximale pendant la pré-mousson et la mousson de sud-ouest (mars-
juin), diminue ensuite mais marque une remontée i 1'inter-mousson de
septembre-novembre. .

THAM signale un fort maximum phytoplanctonique en avril-mai,
un maximum secondaire en octobre-novembre, un minimum d'aolit & octobre. lLes
deux maxima suivent les renversements de mousson.

La faune décrite s'apparente beaucoup & celle de Nosy Be. Les
espéces signalées sont pour la plupart des espéces repérées & Nosy Be comme
"néritiques~internes” ou "néritiques-externes", mais la distinction entre
les deux faunes n'apparait pas, & la lecture du rapport de WICKSTEAD, aussi
tranchée que le long de la cdte malgache. La raison en est peut-8tre la
complexité topographique de la région étudige, liée 4 la complexité de la
courantologie locale ?qui s'inverse saisonnidrement), circonstance qui se
préte mal & 1'&tablissement d'un gradient cBte-océan stable,sauf peut-8tre
en mer de Chine méridionale, ol l'auteur distingue quatre faunes de Copépodes :
une faune d'eau cdtidre, une faune d'eau néritique éloignée de la cdte,
une faune océanique de surface, une faune océanique profonde. (cette classi-
fication n'est malheureusement pas aussi bien établie pour les autres groupes).
L'auteur signale d'autre part des différences faunistiques entre le détroit
de Malacca et la partie néritique de la mer de Chine ; toutefois, les
stations étant peu nombreuses, et occupées & des époques différentes, on
peut penser que la différence peut &tre fortuite. Signalons enfin la
présence d'espices ocdaniques tolérantes marquant la pénétration d'eau
océanigue au dessus du plateau continental ; ce sont les mémes espdces,
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4 peu de choses prés, qu'd Nosy Be : divers Copépodes, Stylocheiron sppa,
Lucifer typus, Pterosagitta draco, Limacina spp. etc... Elles permettent

de suivre des mouvements d'eau saisonniers, et d'établir par exemple que

les échanges sont tréds réduits entre le détroit de Malacca et les eaux de
1'Océan Indien au nord de ce détroit, alors que les eaux de la mer de Chine
péndtrent, en mousson de nord-est, profondément en région néritique et jusqu'en
mer de Java.

Les variations saisonnidres, principalement étudides su voisinage
immédiat de Singapour, sont prononcédes, en dépit de la relative stabilité
des conditions ambiantes. WICKSTFAD conclut de ses observations que les
petites variations de milieu, si elles sont insuffisantes pour détruire
les populations, influencent 1la reproduction des organismes suffisamment
pour déterminer des succession faunistiques. Les cycles annuels observés
s'apparentent beaucoup & ceux que nous avons constaté en zone néritique-interne
dans la région de Nosy Be. Citons quelques exemples.

Les Cladockres (mémes espéces «(u'd Nosy Be) montrent deux maxima
abrupts coincidant avec les périodes d'inter-moussons, donc avec les deux
maxima phytoplanctoniques (rappelons que la comparaison avec les phénomdnes
observés en d'autres régions n'a pas permis de retenir 1l'hypothdse séduisante
de l'auteur faisant intervenir, pour expliquer ce double maximum, 1‘'effet
de la température sur la biologie des espéces : cf, § 1-4 ci-dessus).

Creseis acicula présente aussi, comme & Nosy Be, deux maxima
d'abondance, synchrones ici avec ceux des Cladoceres et du phytoplancton
alors qu'ils en étaient décalés sur la cdte malgache. L'espdce constitue
la majeure partie des Ptéropodes des récoltes de l'auteur ; celui-ci, cependant,
remarque qu'avec un filet plus fin il obtient la dominance d'une petite
espéce qu'il identifie comme Hyalocylix striata, espdce extrémement impro-
bable : il s'agit vraisemblablement de la forme & coquille cannelée de
Creseis chierchiae, trés abondante & Nosy Be dans la zone néritique.

Les Copépodes dans leur ensemble marquent deux maxima principaux,
1'un en juin, l'autre en novembre-décembre, donc faisant suite. aux maxima
du phytoplancton, des Cladocéres et des Creseis. THAM signale en outre un
maximum en avril, simultané avec le maximum phytoplanctonique principal.

Le seul Euphausiacé régulidrement présent est Pseudeuphausia
latifrons, qui semble apparaitre & la suite du maximum des Copépodes :
larves et adultes sont nombreux de juillet & septembre puis, & un moindre
degré, entre janvier et mars. L'espéce est rencontrée surtout a4 quelque
distance des cdtes, et non loin du fond ; WICKSTEAD interpréte cette derniére
particularité en faisant état d'un "géotropisme positif" ; nous aurions
tendance 4 penser, suite & l'analyse des variations faunistiques dans la
région de Nosy Be, que 1l'espece (néritique—externe) recherche simplement les
salinités les moins faibles.

Les lLucifer sont nombreux de novembre a avril, rares ou absents
de mai & octobre : le cycle annuel se superpose donc sans déphasage &
celui de Nosy Be. L'espéce la plus abondante prés de c8te est L. penicillifer ;
L. chacei n'est pas signalé, non plus que l'espéce trés cdtiére L. hanseni ;
par contre, 1l'auteur signale L. intermedius (absent & Nosy Be) en région
néritique, mais loin de c8te.

Au contraire des précédents,les Méduses, Calycophores, Chaetognathes
sont plus abondants en mousson de sud-est,

Les Appendiculaires et la plupart des formes larvaires méroplancto-
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niques abondent au moment des inter-moussons.

En conclusion, si le peuplement zooplanctonique de la région indo-
nésienne ressemble qualitativement beaucoup & celui de Nosy Be, et plus ’réci-
sément & la partie néritique-interne de ce dernier, sa dynamique paralt ‘rés
différente, et différente également de celle observéele long des o8tes de 1'Inde.
Par un mécanisme encore obscur, les renversements de mousson semblent déclencher
une intensification de la production primaire, immédiatement suivie par un
rajeunissement de l'écosystéme ; développement d'un zooplancton riche en
phytophages (Cladocdres etc.) et en formes larvaires. Ce peuplement subit
1l'évolution habituelle et, aprds le rajeunissement d'octobre-novembre (moins
intense que le précédent), atteint au cours de la moussen d'hiver, comme en
Inde, le stade mature caractérisé par l'abondance des prédateurs.

en milieu néritique qu'en deux localitds : la Grande Barridre australienne
et le Golfe de Panama,

Le plancton récolté lors de l'expédition de la §
(Juillet 1928 = juillet 1Y2Y) a fait l'objet d'un bon nombre d'études essen~
tiellement systdmatiques. Néanmoins quelgques articles géndraux, et les
nombreuses remarques écologiques des auteurs, permettent de dresser un
tableau du psuplement rencontré et de ses fluotuations.

L'environnament physico-chimique est déorit par ORR (19%3%). Le
secteur dtudié comprend un plateau acontinental de 30 milles de large, &
fond vaseux sauf & proxinité de la barriére corallienne, et une zone situde
immédiatement au large de la barridre. lL'annde comprend deux saisons tranchdes @
une saison sbche (marsenctobre) dominde par un alizé violent qui brasse la
couche d'eau néritique Jusqu'au sddiment, et pendant laquelle la températgre
de l'eau est fralohe (219U), et la salinité homoghne et de 1'ordre de 34,7 /oo i
une saison pluvieuse (cotobre-février), beausoup plus culme, ol la tempée
rature est élevde (29,59C) t lu salinité variable en fonotion des précipi=-
tatione. les pluies les plus fortes ase produisent en février ; la deassalure
maximale du milieu a lisu de février & mai.

MARSHALL (193%) déorit le cyole annuel de la fertilisation et
de la production phytoplanctonique. Les rividres n'apportent que dea quantitéds
négligeables de sele nutritifs ?silioatns exoeptés) ; 1a fertilisation du
milieu provient essentiellement du brassage du sédiment par le vent en saison
séche, lLe phytoplancton se compose alors essentiellement Je Diatomdes, dont
les populations se développent de facon intermittente en "nnction de l'agitation
du milieu ; en été, les Cyanophycdes dominent (% Nosy Be, les Cvanophycées
se développaient également surtout par temps piuvieux et calme),

La composition genérale du zooplancton est décrite par RUSSKLL
et COLMAN (1934, 1935). Le nombre total d'organismes znoplanctoniques montre
un cycle annuel inverse de celui du phytoplancton, puirqu'il egt maximum en
Jjanvier, minimum en septembre, la variation dtant de 1 a 4 (de 1 & 5,3 pour
les Copépodes seuls). Il se développe en saison ues rluies des populations
d'Evadne tergestina (localisées prés des cBtes), de Pt ropodes (Creseis spp.(*),

(%) RUSSELL et COLMaN (193%) signalent Creseis acicuia et virgula dans le
lagon, avec pour les deux espéces un double maximum : décembre et mars. Nous
aurions tendance & penser que "virgula"représente en tait 1'espéce néritique
€. chierchiae.
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Cavolinia longirostris), d'aAppendioulaires etc. En saison sdche, au contraire,
on voit se multiplier les carnivores (Chaetognathes, Méduses holoplanctoniques,
Siphonophores = groupes qui subissent une importante diminution d'abondance

an moment du maximum de pécipitations). Signalons la présence pérennante

de Pgeudeuphausis latifrons et de lucifer penicillifer, espdces néritiques-
externes. Doliolum denticulatum présente deux maxima d'abondance, 1'un en
décembre-janvier, l'autre en avril-mai : phénoméne que 1l'on peut peut-8tre
rapproché des maxima de décembre et de julllet observés en baie d'Ambaro

pour D, gegenbauri (cf. figure 62 ci-dessus).

En fin de saison sdche, de l'eau océanique superficielle péndtre
dans le lagon par les passes, apportant des espdces du large, qui peuvent
persister dans le miliieu néritique jusqu'd l'arrivée des fortes dessalures. -
Ainsi, lucifer typus se rencontre (en petit nombre) en dech de la barridre
corallienne de fin juillet & novembre.

De ces remarques faunistiques, extraites de RUSSKLL et COLMAN (loc.
cit.), FOXON (1932), TATTERSAL (1936), KRAMP (1953), GORDON (1956), on
peut conclure & 1l'existence d'un peuplement planctonique parent de celui de
Nosy Be, mais & dynamisme plus flou en raison de la moindre intensité des
facteurs écologiques saisonniers. le gradient cBte~-large, fondamental & )
Nosy Be, et dfi & la diffusion de 1'influence terrigéne, apparait & peine ici.
Corrélativement, la maturation écologique (diversification, multiplication
des carnivores) s'observe exclusivement le long de la succession des saisons,
alors qu'd Nosy Be elle réalisait un processus stationnaire 1ié & la diffusion
cBte-large, et pouvait s'observer le long d'une radiale.

la cBte pacifique américaine est mal connue du point de vue de
la biologie néritique. Toute la partie tropicale se trouve sous 1l'influence
d'upwellings intenses, qui masquent le phénoméne littoral...tout au moins
dans 1'intérd8t qu'y portent les scientifiques.

Des populations denses de Penilia avirostris, Cladocdre cBtier,
sont signalées le long des cBtes du Pérou fDELLA CRUCE, 1964) et dans lg
Golfe de Californie (MANRIQUE, 1971) ; le second auteur signale, une fois
de plus pour cette espdce, le phénomine de double maximum annuel (mars et
juin), et ajoute que les populations sont clairsemées pendant les mois froids.
Ce dernier point semble contredire l'influence de l'upwelling, & laquelle
1l'auteur rattache l'enrichissement planctonique constaté. Le phénoméne nous
semhle au contraire démontrer l'existence d'une influence c8tidre prédominante,
encore insuffisamment décrite.

L'importante étude de cycle annuel réalisdée par FORSBFRGH (1963,
196Y9) dans le Golfe de Panama concerne essentiellement le phytoplancton
et la productivité primaire. Les phénoménes océaniques principaux ressentis
dans cette région néritique sont :

- des apports fluviatiles en saison des pluies (avril-
décembre), suscitant un front halin & quelque distance de la cBte ;

- 1'influence d'un upwelling dfi & 1'alizé pendant la
saison séche (Janvierhavril), et lors d'une recrudescence en Jjuillet.
Le développement phytoplanctonique se produit essentiellement en réponse
4 l'upwelling ; le volume zooplanctonique devient maximal aprds le dévelop-
pement du phytoplancton, entre avril et juin., Malheureusement, aucune analyse
faunistique n'est donnée.

Signalons, pour &tre complet, quelques descriptions du zooplancton
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des lagons : TUKIUKA (1942, 1960), JUHNSUN (1949), HOSE (1953), MICHML et al.
(1971). Ces descriptions se limitent pratiquement h des inventaires d'espdces,
mettunt en évidence 1l'existence d'une faune bien différencide pur rapport

4 la faune océanique environnante. Un y reconnalt, en partioculier, certaines
espboes classéas comme "néritiques=intermes” ou "néritiques-externes" i

Nosy Be : Sagitta neglecta, bedfordii, robustas. Undinula vulgaris est signalée
par JOHNSUN corme endémique des lagons, et absente du plancton océanique.,

4-3-8 - Rive_smériceine de_l'Atlantigue.

lLes conditions hydrologiques au large des ca;as sud du Brdeil
(de Rio de Janeiro h la lagure de Patos) sont déerites par EAILSOON (1961).
On distingue quatre masses d'eau ! les eaux troplcales superficielles, chaudes
et salées, constituant le courant du Brésil (portant sud) ; 1'eau subtronicale
sous-jacente, fraiche et salde ; l'eau cdtidre, irrdguliérement développde
le long de la cdte en face des arrivées d'eau douce (peu importantes sur cette
partie de la o8te) ; enfin 1' "eau du plateau", situde entre l'eau c8tidre
et le courant du Brésil, constitude du mdlange de ces deux eaux et de l'eau
subtropicale, qui remonte le long du talus.

L'influence océanique en milieu néritique est minimale en été
(époque du maximum de dessalure le 1ong(ﬂe le cate). car la limite ooccidentale
du courant du Brésil est stable, et correspond au tracé du talus continental.
En hiver, au contraire, cette limite est plus irrdgulidre, et il se forme
des boucles qui péndtrent au dessus du plateau continental.

Cette situation hydrologique se refléte dans la faune planctonique,
décrite par AlfwIDa PRADO (1961), BUORNBERG (1963), GAUDY (1963), TEXMIKA et
KUTNER (1962 a et b), VAIKUCCL (1963), BARTH (1969), FERHEIRA DA COSTA (1971),
LOFlZ (19bb). Les auteurs distinguent dans la couche d 'eau néritique :

- une faune d'eau cBtibre comprenant les Cladocdéres, certains
Copépodes parmi lesquels Huterpina acutifrons (rencontrée dans la faune "néri-
tique~interne" de l'IndopacifiqueS. Sagitta frederici (espace néritique
exclusivement atlantique), huit espéces de iMéduses, beaucoup de stades juvé-
niles ;

- une faune du plateau continental, comprenant entre autres
Centropages furcatus (néritique-extarne); Lucifer faxoni (qui semble remplacer
en Atlantique les especes néritiques-externes penicillifer et chacei rencontrées
dans 1'Indopacifique, et montre deux maxima de reproduction, 1l'un aprés le
maximum de dessalure c8tidre, l'autre en fin de saison seche); Creseis aciculaj

- une faune liée aux apports d'eau du large sur le plateau
se produisant pendarnt les mois d 'hiver : Lucifer typus, Fterosagitta draco,
Limacina inflata etc.

A nord du Brésil (de hécife & l'amazone), PTocéanographie littorale
est sous l'influence du courant sud-équatorial, qui se divise contre la cBte
en deux branches opposées, suscitant & la latitude de Hécife un upwelling
par divergence qui enrichit considérablement le milieu (BARTH et HAUILA, 1968).
Entre Récife et 1'embouchure de 1’Amazone, la branche nord-ouest du courant
sud-équatorial, pauvre en plancton, se distingue nettement de 1'eau c8tiére
plus riche, peuplée de Cladocdres et de Lucifer faxoni, mais n'occupant
qu'une bande de quelques milles de large (BARTH et FERRKIRA DA COSTA, 1968).
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L'Amazone, enfin, fournii un apport considérable de matériel nu-
tritif, dont la plus grande partie est entrainde vers le nord-ouest par le
courant sud-équatorial. Il se constitue une langue d'eau dessalée, de plusieurs
centaines de milles de longueur, dans laquelle le plancton se trouve
enrichi a lu mesure des apports terrigdnes dont l'importance est saiscnniére
.volume zooplanctonique et nombre d'orgunismes sont trois fois plus élevés
en saison humide qu'en sauison shche), mais s'appauvrit qualitativement :
ALVARINO (1968) note que 5+ des espéces opéaniques environnantes y deviennent
rares ou absentes., Le mélange avec l'eau océanique est trés lent ; des
lentilles d'eau dessalde (salinité inférieure & 33°/00, alors que 1'eau
environnante est & 35 ou 36 /00) et ricne en silicates s'observent jusqu'a
370 km de 1'embouchure du fleuve (ALVARINO, loc. cit. ; CALHF et GRICE, 1967).
La faune de ces lentilles est singulidre : elle comprend de grandes quantités
d'Evadne tergestina et de Lucifer faxoni juvéniles, souvent plusieurs fois
plus abondants que les Copépodes ; par contre on y trouve un seul Copépode
néritique : Centropages furcatus, les autres espdces étant océaniques euty-
halines ; Lucifer typus ne s'y rencontre jamais, alors qu'il est abondant
autour des lentilles.

Au Yé y 1'hydroulogie et la productivité planctonique sont
étudides par GADE (1961), SIMPSUN et GRIVFITHS (1871), dans le Golfe de Cariaco.
11 s'agit d'une baie de 350 km? environ, d'une profondeur maximale de 90 m,
séparée par un seuil peu profond d'un bassin océanique faisant partie de l'ex-
tréme sud de la mer des Antilles.Les apports d'eau douce y sont trés réduits,
et la salinité est constamment élevée.

Le plancton, plus riche qu'd l'extérieur de la haie, semble se
développer en cycle fermé. Une mindralisation intense se produit dans les
couches profondes ; des conditions anorigues appsraissent & partir de 60 m.

De décembre 4 avril, des vents de NE assez forts suscitent dans le fond de

la baie l'apparition d'un upwelling, nui er+tratne vers la surface l'important
matériel nutritif accumulé en profondeur : il sfensuit un développement
planctonique intense. En juillet, la réserve de matériel nutritif est épuisée,
et les conditions anoxiques ont dispesru. En aofit-septembre, des vents de
sud-ouest modérés font entrer de l'eau extérieure dans la baie et stoppent
l'upwelling ; le plancton devient trés pauvre. Queilques indications faunis-
tiques, malheureusement limitées & la période mai-novembre, sont données

par LEGARE et par Z0PPI,(1961), mais elles éclairent assez peu 1'écologie

du peuplement.

Quelques travaux ont trait au zooplancton néritique du G
Mexigue. Le plancton rencontré au voisink;e des mangroves de Floride est
étudié€ par SMITH et al. (1950), DAVIS et WILLIAMS (1950), WOODMANSEE (1958).
La faune décrite se rapproche de la faune c8tidre rencontrée ailleurs
Temora turbinata, BEuterpina acutifrons, Lucifer faxoni, Sagitta neglecta...) 3
des périodicités saisonnidres complexes sont signalées, sans doute en relation
avec les périodicités enchev@trées de la fertilisation par apports terrigénes
et par remontées d'eau,qui caractérisent le Golfe du Mexique ; toujours
est-il qu'elles sont insuffisarment analysées pour pouvoir &tre explicatives.
HARPER (1968) signale en un point da la cdte du Texas d'importantes
populations de Lucifer faxoni, et des apparitions de L. typus liées aux
pénétrations d'eau océanique dans la zone néritique. LAGUARDA-FIGUERAS (1967)
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signale Sagitta frederici dans une legune. Nous n'avons pas trouvé d'indleation
concernant les Cladocdres.

Citons enfin le travaeil de HERMAN et BEERS (1969) sur deux stations
néritiques aux Bermudes, 1'une en milieu relativement isold du large, 1'autre
en région ouverte sur la mer des Sargasses. Un signale des variations ,
quantitatives de grande amplitude, dans lesquelles il est difficile de saisir
une périodicité. lLa station la plus interne est la plus riche en plancton,
et les Cladocéres y dominent au printemps et en été.

En oconolusion le milieu néritique tropical de 1l'Atlantique américain
semble abriter un peuplement bien individualisé, nettement apparenté &
ceux que nous avons observé le long des cBtes de 1'Indopacifique (aux vicarian=-
ces d'espdces prds). lais la description de ce peuplement est encore trop
sommaire, et ges liaisons avec les fucteurs de l'environnement et les sources
d'eutrophisation encore trop mal analysées, pour que .la comparaison puisse
8tre approfondie.

travaux consacrés & cette région,ce sont les phénoménes se produisant au large
des cdtes qui, tout comme sur la rive américaine du Pacifique, gouvernent
l'écologie néritique. Toutefois on peut penser, & considérer le débit des
fleuves se déversant le long de cette cbdte, et en particulier dans le golfe
de Guinéde, que 1l'influence terrigdne est considérable ; mais cet aspect est
encore trés mal déerit.

Au. large du Conggo et du Gabon, les fluctuations planctoniques
sont rattachées & deux phénoménes hydrologiques fondamentaux (BERRIT, 1958) 3

- une pulsation nord-sud des eaux "guinéennes" (chaudes et dessalées,
formées dans le golfe de Guinde et s'étendant vers le sud entre janvier et
avril, c'est-a-dire pendant la saison des pluies), et "benguéldennes" (froides
et saldes, provenant d'une branche qui se détache du courant de Benguéla et
longe la cBte africaine vers le nord, l'extension maximale se situant de
mai & septembre) ;

- un upwelling saisonnler, coincidant avec l'extension maximale
des eaux benguéldennes et renforgant leur action de refroidissement du milieu.

I1 s'y ajoute 1'influence de l'eau tropicale superficielle (chaude
et salée) du large, et celle de l'eau cBtidre dessalée et turbide, provenant
de l'embouchure des fleuves, et pouvant recouvrir l'eau guinéenne en saison
des pluies. A cette dernidre dpoque, 1l'eau guinéenne se mélangeant & 1'eau
tropicale du large, il s'ensuit 1'établissement d'un gradient c8te-large
accentué de conditions écologiques. En saison séche, au contraire, le milieu
est déorit comme trés homogénéisé par 1'influence des eaux froides. En réa-
1ité, la nature des eaux "bquuéléennes" ne nous semble pas encore exactement
élucidée : le courant portantjﬁsrd semble drainer une grande quantité
d'éléments néritiques, ainsi qu'il apparalt & l'examen des larves de Poissons
qu'il contient (BLACHE, com. pers.) ; de plus, l'observation de BINET (1968)
selon laquelle les deux Cladocdres Penilia avirostris et Evadne tergestina
constituent prés des cdtes des populations considérables en fin de saison
froide, semble contredire une influence exclusive des eaux d'upwelling :
il s'y superpose certainement un phénoméne littoral, qui a encore été
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mal discerné. L'existence d'une eau spécifiquement néritique est encore
attestée pur la présence d'espdces néritiques-externes telles que Lucifer
faxoni et Nyctiphanes capensis, cette dernidre semblant remplacer l'espéce
indo-pacifique Pseudeuphausia latifrons.

Au refroidissement du milieu correspond, sur le plan générel,
un enrichissement quantitatif du plancton et une diminution de la diversité
spécifique. Les analyses faunistiques de BINET (1968), BINET et DESSIER
(1971, 1972 a et b) permettent de définir parmi les Copépodes une dizaine
de groupes d'espéces clairement reliés aux saisons et aux masses d'eau. A
noter 1'abondance de Calenoides carinatus, trés nettement 1ié A la présence
des eaux froides.,

Le fond du Golfe de Guinde regoit des apports d'eau douce extré-

mexnent abondants, et 1l'eau du plateau continental est dominéde par la dessalure
de surface ; celle-ci est maximale en juin (maximum des pluies) prés de la
cBte: 28,3%/00, et s'dtend jusqu'au deld du talus continental en octobre
(LUNGHURST, 1964). Certaines anndes, l'upwelling saisonnier parvient & faire
remonter la thermocline jusque dans les couches superficielles en aoflt et
septembre. Le volume zooplanctonique augmente alors dans un rapport de 1 &

L1972 4 (BAINBRILGE, 196@0, en m8me temps qu'apparaissent des espdces mésopélagiques,
Calanoides carinatus en particulier. La faune est typiquement néritique, avec
une distinction entre la partie interne et la partie externe du plateau ;
l'engemble des groupes, y compris les plus c8tiers (Cladocdres...) augmente
d'abondance & l'apparition de 1l'upwelling, ce qui pose - comme le long des
c8tes du Congo = un probldme non résolu d'interaction entre le peuplement
néritique et les eaux du large.

Plus & l'ouest, les apports fluviatiles sont moins importants et
les phénomines se produisant au large sont A& nouveau prédominants, en parti-
culier 1'upwelling saisonnier (BERRIT, 1961, 1962 a et b). Au large du Ghana,
BAINBRIDGE (196Q) retrouve Calanoides carinatus 1ié aux eaux froides (et
signale l'absence de l'espdce & l'est de la Volta : on a vu précédemment
que 1'upwelling y était aporadique). MENSAR (1962, 1966) fait une étude plus
exhaustive du zooplancton du plateau continental, suivi en 7 stations
(dont 4 de part et d'autre de 1l'embouchure de la Volta) pendant prés de
trois ans. Il signale en aofit un maximum relié & l'upwelling et constitué
d'espdces de taille assez grande, et un maximum secondaire en novembre,
comprenant de trds nombreux petits orgenismes (petite Copépodes, larves d'Inver-
tébrés benthiques). Ce deuxidme maximum pourrait 8tre 1ié A des apports
terrigdnes, donc 8tre plus spécifiquement néritique ; cependant les Cladocidres
et Lucifer faxoni n'y sont signalés qu'en petit nombre.

En ¢8te d'Ivoire, le cycle annuel du zooplancton néritique est
déerit par SEGUIN (1970), 1BANEZ et SEGUIN (1972), BINET (1970, 1972), BINET
et al. (1972). Le phénomine océanographique essentiel est, ici encore, 1'upwel-
ling, qui apparait entre janvier et mars dans la région du Cap des Palmes,
et dont les eaux dérivent ensuite le long de la cBte vers l'est. L'enrichissement
planctonique est clairement 1ié au refroidissement du milieu ; BINET (1970)
signale une corrélation trés significative entre le volume zooplanctonique
et la température de l'eau deux semaines plus t8t. Le plancton se développant
au niveau des remontées d'esau est celui d'un écosystéme juvénile ; il subit
au cours de sa dérive vers.l'est une maturation typique : augmentation puis
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diminution de la biomasse animale, diversification spécifique. A 1'opposé,
les dessalures provenant des apports fluviatiles de saison chaude (eaux de
la CBte d'Ivoire en juin, du Libéria en novembre) ont pour conséquence un
appauvrissement du plancton.

SEGUIN signale,prds dey%ﬁte,des populations de Cladoodres (dévelop~
pement maximal coincidant avec la période d'upwelling) et de Lucifer faxoni.
Il semble donc exister une communautéd littorale, encore mal discernde.

Le phénoméne littoral est au contraire 1'$lément prépondérant
le long des cBtes de Sierra-léone (BAINBRIDGE, 1960 b). Les dessalures de
surface sont considérables en saison des pluies Sjuillet b décembre : jusqu'a
15 /oo), et encore sensibles en saison sdche (33 /00) ; elles induisent une
stratification importante de la couche d'eau néritique, qui est le sidge
d'une circulation "estuasire" caractérisée.

Le phytoplancton atteint son développement maximum en janvier (début
de la saison sdche). En juillet, 1l'arrivée des pluies provogue une diminution
catastrophique des populations, qui ne reprennent leur croissance que lorsque
le flux d'eau douce diminue, c'est-a-dire en octobre.

Les variations zooplanctoniques sont, elles aussi, trds lides aux
débits fluviatiles. On voit apparaltre entre octobre et février, pendent le
développement phytoplanctonique, de fortes densités d'organismes de type
"néritique-interne" : les deux Cladocéres, Temora turbinata, Sagitta frederici...
De mars a4 septembre, le plancton s'appauvrit et se diversifie, réalisant le
cycle classique de la communeuté néritique. Il nous semble trds vraisemblable
qu'une étude plus poussée aboutirait & un schéma presque identique & celui
de Nosy Be.

Au Sénégal, 1'upwelling saisonnier est & nouveau le phénomdne
primordial. Il refoule vers le sud, de septembre & mai, les eaux guinéennes
qui avaient envahi le milieu depuis juillet (BERRIT, 1952). L'influence
proprement c3titre est pratiquement inexistante en raison de l'aridité des
territoires environnants.

La composition du zooplancton est indiquée par GAUDY et SEGUIN (1964),
SEGUIN (1966), mais les renseignements fournis se limitent pratiquement
4 des listes d'eapdces, plus ou moins caractéristiques des saisons.

4-4 - Conclusions. Cette revue du zooplancton des régions néritiques
tropicales, tel qu'actuellement décrit, fait apparaltre 1l'uniformité de la
communauté de base, aux différences faunistiques prds entre 1'Indo-Pacifique
et 1'Atlantique.

Les régions étudides semblent pouvoir se classer assez simplement,
du point de vue de la dynamique des peuplements, suivant trois critdres
principaux, relatifs aux trois principales causes d'eutrophisation :

~ présence ou absence de phénoménes fertilisants au large (upwellings)

~ présence ou absence d'apports terrigtnes importants ;

~ importance relative de la fertilisation du milieu par des phéno-
ménes tels que l'agitation du sédiment par le vent, ou 1l'homogénéisation
nériodique de la couche d'eau néritique.

Un phénoméne d'eutrophisation, qu'il soit localisé dans 1'espace
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ou dans la saison, induit une poussée phytoplanctonique, immédiatement
sulvie par un développement de populations d'herbivores généralement de
petite taille, & pouvoir de filtration élevé, et A grande vitesse de multi-
plication : Cladoodzes ; Copépodes et Appendiculeires de petite taillej
Creseisy formes de développement holo ou méroplanctoniques ; Chaetognathes
peu nombreux et de petite taille. Il s'agit d'un plancton écologiquement
Juvénile. Le peuplement évolue ensuite vers un état plus diversifié, comprenant
des organismes & vitesse de oroissance et de reproduction moins élevée, et
plus équilibré trophiquement grfice & l'établissement de chatnes alimentaires
réalisant une exploitation des populations herbivores (appariticn de grands
Chaetognathes, de Méduses, de Siphonophores etc...). Cette dvotution réalise
frés grécisément la succession écologique déorite par exemple par MARGALEFN
1968).

La situation écologique renoontrée A Nosy Be apparalt dés lors
plus précisément, et se trouve caractérisée par

= l'absence de phénoméne important au large }

= une importance fondamentale des apports terrigdnes dans l'eutro-
phisation du milieu néritique et du proche large en saison des pluies ;

- l'existence d'un phénomdne secondaire de fertilisation de la
couche d'eau néritique, en début de saison sdche, par homogénéisation de
la ocouche d'eau remettant en oirculation des matériaux nutritifs immobilisés
prds du fond en péricde de stratification.

Les apports fluviatiles, diffusant de la cBte vers le large,
suscitent l'établissement d'un gradient horizontal de conditions édcologiques.
11 s'ensuit une zonation biologique, dont le caractdre dynamique peut 8tre
maintenant mieux compris par référence au phénomdne de succession écologique.
En effet le peuplement présente, pris de%dte, des caractdres juvéniles typiques
abondance du phytoplancton et du zooplancton phytophage ; diversité spécifique
réduite ; grande vitesse de renouvellement de la biomasse ; enfin instabilité,
qui s'atténue & partir du milieu de la saisonl humide grlce & une "exploitation"
réalisde par la dérive de surface de la circulation estuaire.

A mesure que oe peuplement diffuse vers le large apparatt une oertaine
maturation de 1'écosystdme. Celle~ci peut 8tre constatée en se déplagant de
la cBte vers le large,car le phénomdne est stationnaire (en d'autres régions,
on ne pouvait oonstater cette maturation qu'en se déplagant dans la saison).
A l'intérieur d'une zone comprenant la partie externe des baies, et leur
volsinage extérieur immédiat, on rencontre presque toute l'année un plancton
trds stable en dépit des fluctuations hydro-climatiques saisonnidres. Nous
avons 8signalé,b ce niveau de la zonation,l'abondance et surtout la constance
relative des groupes carnivores : Méduses, Calycophores, Cténaires, Chaetognathes
Cette partie du peuplement nous apparait constituer le stade climax de
1'écosystéme néritique~interne. I1 contient, de plus, des éléments néritiques-
externes caractéristiques : Pseudeuphausia latifrons, Lucifer penicillifer,
L. chacel, Sagitta ferox et§robusta. Les formes océaniquea y sont rares. Il
nous semble représenter le plancton néritique sous sa forme la plus typique
et la plus équilibrée, et constitue probablement un stock de matitre vivante
bien stabilisé, quantitativement et qualitativement apte & soutenir une
production secondaire considérable.

Au deld d'une ligne joignant, pour fixer les idées, Nosy Be &
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1'archipel des Mitsio, se esitue la "zone néritique-externe" proprement dite,
a plancton beaucoup mofl stable au long de 1l'annde, sujetltd des apports
océaniques fréquents, et marqué par la prédominance d'un méroplancton
reflétant la communauté benthique et ses rythmes biologiques. Nous 1'avons
étudide de fagon moins approfondie.

Cette zonation, que ne trouble aucun phénomdne de fertilisation
par les eaux du large, déerit, & notre avis, de t'agon parfaitement convaincante

le phénomene néritique, en tant que résultat de l'interaction entre la mer
et le continent.
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Quatrieme partie :

Etude statistique de la dispersion du zooplancton

- TERMINOLOGIE,

Nous udopterons dans ce chapitre, afin ('dviter les ambigultés,
le vocabulaire suivant :

- "répartition" s'appliquera aux variations d'abondance réalisant
dans l'espace ou dans le temps des images pouvant caractériser 1'influence
des facteurs ambinnts ou la biologie des peuplements ;

- "dispersion" désignera la fagon dont les organismes sont disséminés
physiquement duns leur habitat ; les diff'érents tyres de dispersion refldtent
des lois diff'éren*es régissant le rapprochement ou 1'éloignement mutuels
des particules, ainsi que la dispersion = au sens usuel du terme - den
valeurs caractérirant les facteurs ambiants ;

- "digtribution" sera utilisé exclusiverent au sens statistique
du terme, & savoir : soit l'ensemble des couples c-nstitués par les valeurs
que peut prendre une variable aldatoire discréte, e* la probabilité ou la
fréquence de chacune d 'elles (distributions disconuinues) ; soit l'ensemble
des couples constituds par l'infinité des interval.es de valeurs possibles
d'une variable aléatoire continue, et leurs probabilités ou leurs fréjuences
(distributions continues). On décrit les distritutions par des fonctiuns
de répartition pour lesquelles nous renvoyons aux manuels.

Nous n'emploierons pas le terme "microdistribution".

Les répartitions écologiques sont décrites en termes de dispositions
des éléments que l'on considére (par exemple des abondances, des valeurs de
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production'etc...) dans l'espace et dans le temps, ou "patterns" (#). Elles
se traduisent souvent par des gradients d'ebondance ou de fréquence. La
dispersion d'une classe de particules est au contraire définie indépendemment
de tout "pattern" observé. Enfin, nous pouvons considérer (voir paragraphe
suivant) que le nombre d'organismes d'une catégorie donnée, ou toute autre
grandeur biologique, dans un échantillon de milieu & un caractére aléatoire,
c'est & dire qu'il est seulement possible d'en prévoir une distribution.

Il est essentiel de comprendre qu'une distribution n'existe que
dans la mesure ol un échantillonnage est réalisé ou tout au moins imaginé.
Les paramotres définissant la distribution dépendent & la fois des caractéres
statistiques réels de la dispersion, et des caractéres de 1'échantillonnage
(c'est & dire de la taille des &chantillons, de la proximité des récoltes etc.)
Cette double référence fait que pour une méme loi de dispersion des particules
dans le milieu, il y a autant de distributions gue de facons d'échantillonner
(en particulier, que de valeurs assigndes aux tailles des échantillonss.
Si par exemple nous considérons, & 1l'intérieur d'un volume d'eau trés grand
par rapport & celui des échantillons, un ensemble de particules "dispersées
au hasard" (ce qui signifie précisément que la probabilité de présence d'une
particule en un point ne dépend pas de l'abondance des particules dans le
voisinage), alors les distributions obéiront & la loi de Poisson, définie
par 1'égalité entre la moyenne et la variance (aux erreurs d'échantillonnage
prés). Cette loi unique définit une infinité de distributions de Poisson,
chacune d'elles étant déterminée par la valeur de son parameire ; cette
dernidre dépend & la fois de la densité de particules dans le milieu, et
du volume d'eau filtré lors d'une prise d'échantillon - ce dernier facteur
étant arbitraire.

Aussitdt qu'apparaissent des interactions entre particules, la
probabilité de présence de l'une d'entre elles en un point est modifiée °
par la présence ou par l'abondance d'autres particules & proximité : la
dispersion n'a plus lieu "au hasard", et les particules sont dites sur-
dispersées si elles ont tendance & se rapprocher mutuellement, sous-dispersées
si elles ont tendance & se repousser (que ces interactions soient actives
ou passives ne change rien a la description statistique).Dans le premier
cas, un échantillonnage au hasard donnera "plus souvent que par hasard”
des valeurs élevées et des valeurs faibles, et la variance sera supérieure
4 ce qu'elle serait dans le cadre de la loi de Poisson c'est & dire supérieure
& la moyenne ; dans le second cas, les valeurs constatées seront plus
régulidres que par hasard, et la variance sera inférieure & le moyenne.
On cherchera une nouvelle relation entre les deux paramdtres - définissant
une famille de distributions autre que la famille des distributions de Poisson -
susceptible de déerire la dispersion.

(*) Le mot anglo-saxon "pattern" (littéralement : patron, moddle) n'a pas
d'équivalent exact en frangais au sens ol il est employé dans le langage
scientifique. Il évoque l'existence d'une forme émergeant de son environnement,
d'une image discernable, d'une disposition dans l'espace ou d'une succession
dans le temps, pouvant &tre reconnus et décrits.
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2 - JU'TIFILATION DU MODELE PROBABILISTE EN ECOLOGIE,

L'importance de la microrépartition et des caractdres de dispersion
des organismes vivants dans leur milieu riaturel a été mise en évidence dés
les premitéres tentatives d'application de la Statistique & 1l'écologie "de
terrain". On constate un phénoméne trés général de surdispersion, quelle
que soit 1'échelle d'observation. Dans le plancton, des "essaims" ont été
décrits & 1l'échelle de la dizaine de kilomdtres (CUSHING et TUNGATE, 1963)
comme & celle du décimdtre (CASSIE, 1959 ; DELLA CROCE, 1959, 1962). On se
rend compte que la notion de sur-dispersion est relative & l'échelle d'obser-
vation (des essaims pouvant 8tre constitués d'essaims plus petits, groupés en
essaims plus grands...). Lorsqu'on essaie d'ajuster des modéles mathématiques,
on s'apergoit que les lois statistiques de dispersion ne sont pas les mémes
aux différentes échelles - ni, pour une méme échelle d'observation, dans
des circonstances différentes, de sorte que dans 1'état actuel un traitement
statistique ne peut se rapporter que spécifiquement & un ordre de grandeur
du volume d'espace prospecté.dun ordre de grandeur du volume des échantillons,
et & un type d'objets. Partant de cette constatation COLEBROOK (1969) conclut
qu'aucun modeéle mathématique ne pourra jamais embrasser le large éventail
de tailles d'essaims planctoniques, et conteste:alors l'approche statistique
des phénomdnes. Il n'est cependant pas absurde de penser qu'un modéle pourrait
comprendre des "paramétres d'échelle" dont la valeur serait déterminée par
les caracttres de l'échantillonnage - toutefois aucun modéle n'a, & notre
connaissance, encore été proposé.

Les conditions d'observation étant fixées, divers modéles statistiques
sont capables de rendre compte des caractéres de variabilité lors d'un échan-

tillonnage au hasard ou régulier, dans une population présentant soit une
surdispersion générale, soit une microrépartition discernable. Citons les

distributions de Neyman et Thomas, binomiale-négative, log-normale etc.
(voir par exemple ANSCOMBE, 1950). Cependant,  une chose est de définir un
moddle mathématique approchant numériquement la réalité observée ; une autre
est d'émettre des hypothdses explicatives rendant compte des lois observées,
Deux types de moddles mathématiques peuvent donc &tre distinguds @

- Les uns sont empiriques et n'ont pour but que de décrire, au
moyen d'une expression mathématique concise, une allure de distribution ou
une loi de dispersion. Le forme analytique du moddle n'a de valeur qu'en
tant que fournissant une approximation numérique des phénoménes constatés
ou prévus. Dans cette optique, la transformation logarithmique, par exemple,
ne reflétera aucune hypothdse sur la nature des phénoménes sous-jacents,
et sera préférée & une expression polynomiale pour la seule raison qu'elle
est plus facile & manipuler. On ne s'étonnera pas qu'une telle utilisation
ne soit généralement justifiée que dans un intervalle limité de valeurs.

- Les autres dérivent d'hypothdses concernant les phénoménes sous=

on compare ensuite aux donndes d'observation, qui confirment ou infirment
les hypothéses.Ces dernidres étant explicatives, cette méthode parait plus
séduisante que la premitre. Mais elle offre un pitége : on peut obtenir une
méme forme de distribution & partir d'hypothéses différentes sur les phéno-
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ménes concrets. ANSCOMBE (loc. cit.)cite par exemple quatre fagons d'obtenir
théoriquement une distribution binomiale-négative. On ne peut donc prétendre
déduire & coup slir une réalité biologique de la constatation d'une forme

de distribution constatée au niveau global : il y a une perte d'information

du niveau sous-jacent vers le niveau émergent - qui n'est autre qu'une augmen-
tation d'entropie, puisque des phénoménes distincts au niveau inférieur (cause)
deviennent indiscernables au niveau supérieur car les effets sont identiques

a4 ce niveau.

Cela n'empéche évidemment pas de rechercher des hypothdéses explicatives,
et d'en tester la compatibilité avec les distributions observées. Mais ces
hypothéses resteront & confirmer au moyen d'un faisceau de preuves d'un
autre ordre.

Quant & l'utilisation de la méthode & la maniére d'une "expérience
cruciale" pour décider entre plusieurs hypothéses biologiques, aboutissant
théoriquement & des formes de distributions différentes, elle se heurte
souvent & une autre difficulté : celle de distinguer expérimentalement
entre des distributions d'expression analytiques différentes mais d'allures
voisines si 1l'on ne dispose-.pas d'un nombre de degrés de liberté suffisant ;
or ce nombre est souvent hors de proportion avec les possibilités concrétes
d'observation. Nous verrons ci-aprés que diverses familles de distributions
tendent, lorsque les moyennes deviennent petites, vers la loi de Poisson ;
celd ne signifie pas que les dispersions deviennent concrdtement des disper-
sions au hasard, mais qu'il faut pour déceler une sur- ou sous-dispersion
un nombre de degrés de liberté (d'observations) d'autant plus grand que
1l'ordre de grandeur des effectif's par échantillon est plus faible.

Ultime difficulté : la complexité des calculs nécessaires a la
déduction d'un modéle mathématique de distribution & partir d'hypothéses
tant soit peu nombreuses.

Ces diverses raisons expliquent la pauvreté de la littérature en
modéles mathématiques de distribution dout la forme analytique exprimerait
des hypothdses explicatives et leur agencement en un phénoméne global. Au
contraire, de nombreux travaux (dont beaucoup concernent 1'écologie) adoptent
des distributions théoriques comme approximations numériques de distributions
constatées dans la nature, dans le but de pouvoir décrire et traiter celles-ui.
Une difficulté subsiste : celle, signalée par COLEBR(QOK (;gg, 213.), tenant
4 ce qu'aucun moddle mathématique ne rend compte, encore aujourd'hui, de
la variation des lois de dispersion en fonction de 1l'échelle d'observation.
L'étude statistique exposée dans les pages qul suivent ouvre une perspective
de modéle mathématique généralisé, mais quoiqu'il en soit nous ne suivons
pas l'opinion de Colebrook, car pour incomplet que soit un moddle ne se
- rapportant qu'd une seule échelle, il permet de décrire un aspect de la
réalité.

Deux attitudes se rencontrent ches les écologistes préoccupés par
la dispersion des organismes planctoniques :

- A petite échelle spatio~temporelle, on peut décrire la dispersion
en termes de microrépartition, & laquelle on tente de faire correspondre
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les variations des facteurs extermes ou internes déterminants, Dans cette
optique CASSIE (1959, 1960) relie la microrépartition aux phénomdnes de
mélange des masses d'eau & la sortie d'un estuaire ; DELLA CROCE (1962)
explique une stratification du plancton sur un mdtre d'épaisseur par
1'influence de la luminosité et des échanges eau-atmosphére.

- Quelle que soit l'échelle, des raisons pratiques interdisent le
plus souvent d'établir la répartition exhaustive de laquelle on déduirait
les lois du peuplement. C'est le cas lorsque le nombre de stations sur une
surface donndée est trop faible. C'est également le cas lorsqu'on travaille
4 une échelle trés petite, le nombre d'observations pouvant par ailleurs
8tre trds élevé, car b cette échelle les mouvements de l'eau pendant le
temps nécessaire aux observations interfirent avec les observations. lLa
micrordépartition existe cependant, différente & chaque instant ; il n'est

possible que d'en connaltre une image statistique, pouvent 8tre stable slors

méme gue la répartition ne 1'est pas.
L'écologiste se trouve ici dans la situation, trés habituelle dans

1l'étude scientifique des phénomdnes naturels, ol l'on pressent l'existence

& une certaine échelle d'un phénoméne global, émergeant de l'intégration
d'un trés grand nombre de "micro-phénoménes'. La description exhaustive

est impossible au niveau des micro-phénoménes, car l'observateur ne dispose
que d'un échantillonnage fini et partiel : il pourra tout au plus connaitre
les valeurs possibles des variables et inférer des probabilités - en d'autres
termes, connaltre des distributions. Par contre, la description exhaustive
du macro-phénoméne est praticable. Cette situation, qui contient l'essence
méme du raisonnement statistique, a été remarquablement disoutée par PUINCARE
(1909) ; nous n'aurons pas 1l'immodestie d'y revenir.

Au cours de la troisidme partie de ace mémoire nous avons considéré
des micrordpartitions (étude de la baie d'Ambaro ; profils verticaux). L'dtude
qui va suivre se référe par contre 4 la deuxidme attitude, celle consistant
& rechercher des invariants statistiques.

lLa connaissance en un point de tous les facteurs externes ou internes
envisageables laisse subsister une indétermination sur l'état du plancton
en ce point, Cela est dfi au nombre et & 1la complexité des facteurs, que nous
n'appréhendons pas tous, mais également & 1l'existence de facteurs inconnais-
sables car liés A l'ensemble du peuplement, & son histoire récente, & 1'inter=-
action de ses parties (il faudrait déja connaltre la totalité pour prévoir
une donnée...). Dbs lors, on va considérer une grandeur observée comme la
somme de deux termes : l'un déterminé par les facteurs connus ; 1l'autre,
appelé "résidu statistique", déterminé par les facteurs inconnus, voire
inconnaissables, et dont on ne peut espérer prévoir qu'une distribution.

Le probldme est évidemment d'estimer les ensembles de probabilités.
Nous nous en approcherons de fagon empirique, en cherchant & décrire les
distributions de fréquences qui apparaissent lorsque, maintenant fixes dans
la mesure du possible les paramdtres connaissables, on réitére les observations.
Dés ce stade il importe de fixer 1l'échelle d'observation, c'est & dire non
seulement la taille des échantillons, mais aussi la distance entre ceux-ci,
la précision sur la position, et le volume spatio-temporel couvert par
1'échantillonnage.



‘Comme il est difficile en mer de prélever plusieurs échantillons
au méme instant, on admet généralement que pendant la durde d'une série
de récoltes répétées les facteurs connaissables n'ont pas changé (ce qui
n'est qu'approximativement réalisé : nouvelle source d'imprécision). Toutefois
la connaissance précise des distributions résiduelles ne constitue pas une
condition fondamentale. En eftet, il s'agit généralement de comparer entre
eux des états observés A quelque distance spatio~temporelle les uns des
autres ; les variations enregistrées alors seront considérées comme signi-
ficatives si elles sont d'un ordre de grandeur supérieur & celles obtenues
en réitérant des prélévements & 1'intérieur d'un domaine d'espace-temps
négligeable par rapport au domaine étudié. Ce sont la durée habituelle de
1l'occupation d'une station océanographique, et la dérive du navire pendant
cette durde, qui définiront la "durée négligeable" et la "distance négligeable"
au cours d'un programme de prélévements serrés. lLa distribution des résidus
b l'intérieur du domaine petit bien que non nul décrira une yariabilité
de base, impossible & éliminer, & laquelle seront comparés au moyen des
algorithmes statistiques les variations entre stations, afin de décider
si ces variations peuvent 8tre attribudes i la variabilité aléatoire ou
au contraire dénotent la présence d'un "phénomdne". Les diff'érents points
sembleront sans doute évidents A tous les biologistes "de terrain" ; il
nous a paru néanmoins nécessaire de les rappeler afin de situer trés préci~
sément notre étude.

3 ~ ANALYSE STATISTIQUE DE QUELQUES SERIES DE RECOLTES.

Nous reproduisons in extenso ci-dessous un article récemment
publié (FRONTIER, 1975 a). '
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ETUDE STATISTIQUE DE LA DISPERSION DU ZOOPLANCTON

SERGE FRONTIER

Centre O.R.S.T.O.M. de Nosy Be, Madagascar, et Station zoologigue de Villefranche-sur-Mer,
France

Résumé: L auteur étudie I'effet des transformations log"(x+-1), p variant, sur la liaison stochastique
moyenne-variance. Si la stabilisation de la variance est obtenue par une telle transformation, ia
relation moyenne-variance dans les nombres non transformés est représentée, en échelle log-log,
par une courbe dont la pente passe progressivement de la valeur 1 pour les petites moyennes, a
la valeur 2 pour les plus grandes.

Plusieurs séries de récoltes en un méme point ou suivant un quadrillage de stations aboutissent
a la construction de nuages de points (i, s2) assez bicn axés par une des courbes théoriques établies,
pour des valeurs de p comprises entre [ et 2. La stabilité des variances et la normalité des distributions
sont ainsi obtenues par une transformation variant entre log et log2.

Une loi ‘log” réalise un passage progressif de la loi de Poisson pour les petits nombres, 4 la loi
log-normale pour les grands. Localement, elle s'identifie & une loi de Taylor correspondant a une
pente comprise entre 1 et 2. Lorsqu’on augmente 'hétérogénéité des conditions d’échantillonnage
(c'est & dire concrétement, lorsqu’on augmente la taille du domaine d’espace-temps a ['intérieur
duquel on effectue un échantillonnage au hasard, afin de déterminer une variabilité ‘résiduelle’ par
rapport aux prénomenes agissant & plus grande échelle), p tend vers 1, c’est & dire que les distri-
butions tendent vers la log-normalité.

La composition d'une loi de Poisson, vérifiée en un point, par une distribution log-normale de
son paramétre dans un domaine spatio-temporel plus grand, aboutit & une distribution proche d’une
distribution binomiale négative dont le paramétre K est égal & 'inverse de la variance des logarithmes
népériens de la variable initiale. Le modele ne convient pas: la justification des lois statistiques ob-
servées est sans doute plus complexe. Leur dépendance vis a vis de 1'échelle spatiale d’observation
suggére qu'une partie des phénoménes déterminants est liée & Ja turbulence hydrodynamique.

Abstract: The author examines the effect of the ‘log™ transformation (where p varies) on the
stochastic dependcnce between the mean and variance. If the stabilization of variance is obtained
with such a transformation, then the relation variance-mean, in the non-transformed numbers, is
represented in the log-log scale by a curve, the slope of which run progessively from 1 for the small
values of the mean, to 2 for large ones.

Many series of replicated samples give scatter diagrams of points (s, s?) which are approximated
quite well by one of the theoretical curves, for p equal 1 to 2. The stability of variance and the nor-
mality are then obtained by the mean of a transformation between ‘log and ‘log*".

A ‘log™ distribution makes a transition between a Poisson distribution for the small numbers,
and lognormal for the large ones, and is locally identical to a Taylor's law, with parameters between
I and 2. Increasing heterogeneity of the sampling conditions, p tends towards 1, i.e., the distribution
tends towards a lognormal one.

Composing a Poisson distribution, with a lognormal distribution of its parameter, we obtain a
near negative-binomial distribiution, the parameter K of which is equal to the inverse of the variance
of the Naperian logarithm of the initial values. The model does not fit: the explanation of the observed
regularities is probably more complex. The dependence upon the spatial scale suggests that a
part of the phenomenon is linked to hydrodynamic turbulence.

On sait que le traitement statistique des dénombrements d'organismes dans les part
échantillonnages du milieu naturel se heurte & la non-réalisation des hypothéses de
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I'analyse de la variance. En particulier, les distributions de fréquences sont tres
éloignées de la normalité, et les variances trés loin d’étre stables. Quelques tentatives
ont été faites ces vingt derniéres années pour définir des distributions théoriques
susceptibles de rendre compte des lois statistiques observées, et déterminer en con-
séquence les transformations non linéaires 4 appliquer aux données afin de les nor-
maliser et de stabiliser les variances. Il ne semble pas que ces travaux aient abouti &
une solution générale: les régularités mises en évidence varient en effet, dans une
certaine mesure, suivant les ¢irconstances.

L’étude qui suit, trés empirique et trés limitée, n’aboutit pas & la constitution d’un
modéle ‘explicatif’. Elle permet cependant de préciser I’énoncé du probléme, en
mettant en évidence I'intervention de deux facteurs 4 signification épistémologique.
Le premier est I'influence de ‘I'acte d’échantillonnage’, qui se superpose a celui de la
dispersion réelle des organismes dans le milieu: les ensembles numériques obtenus
par I’expérimentateur sont biaisés, d’une fagon impossible & éviter, par rapport &
la situation ‘avant observation’. Le second est I'influence de I’échelle d’observation
sur les régularités statistiques observées.

Nous résumerons d’abord les connaissances actuelles, et tenterons de construire
un modéle mathématique empirique adaptable & un grand nombre de situations ob-
servées. Puis nous examinerons les résultats de quelques expériences d’échantil-
lonnages répétés et essaierons d’en tirer le maximum d’information.

3-1- ETupE EMPIRIQUE DE LA SURDISPERSION

L’approche la plus classique consiste & comparer les résultats d’observation avec
ceux qu'implique I’hypotheése la plus simple: la dispersion ‘au hasard’ des organismes
vivants dans la phase aqueuse. Plus précisément, on suppose que la probabilité de
présence d’un individu dans un petit volume est indépendante de I’abondance 2
proximité. Le volume d’eau filtré lors d’une récolte planctonique étant toujours trés
petit par rapport a celui de la masse d’eau dont il est supposé représentatif, les en-
sembles numériques obtenus par échantillonnage répété doivent alors satisfaire a
la loi de Poisson (62 = p). On constate en effet que cette loi est trés généralement
réalisée pour les petits effectifs. Lorsque I’abondance moyenne par échantillon croit,
la variance devient supéricure & ]a moyenne: il apparait une surdispersion (a2 > p).
Citons, par exemple, Margalef (1969) pour le phytoplancton, Barnes & Marshall
(1951) and Wiebe (1970) pour le zooplancton. On caractérise souvent la surdispersion
par le rapport s%/m (rapport de la variance estimée a la moyenne estimée), dit coeffi-
cient de surdispersion de Fisher (Fisher, 1954). Ce coefficient peut etre testé & un
risque que I’on se fixe: en effet la quantité (n—1) s%/m, ol n est le nombre de don-
nées, est approximativement distribuée comme un x2 4 (n—1) dimensions si I'hypo-
thése de la loi de Poisson est juste. On peut ainsi conclure qu’un coefficient de sur-
dispersion n’est pas significativement différent de | —ce qui n’établit pas que les
organismes sont répartis au hasard, mais seulement que la surdispersion est trop
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faible pour etre affirmée. compte tenu du nombre de degrés de liberté. Cest ce qui
a souvent lieu dans le cas des petits effectifs. La surdispersion par contre appurait
généralement quand les effectifs par échantillon augmentent. que ce soit parce que
I'on considére une espéce plus abondante, ou que I'on réalise des échantillons de
plus grande taille. Le coeflicient de surdispersion croit avec la moyenne par échantil-
lon donc ne peut servir a caractériser une espéce dans des conditions biologiques
données, comme I"avaient laissé espérer les premiers travaux sur cette question (voir
par exemple Comita & Comita, 1957).

Dans un deuxi¢gme stade de I'analyse. on constate qu'une grande partie de I'in-
stabilité de la variance provient d'une liaison stochastique entre la moyenne et la
variance. Il est d’'une grande utilité de pouvoir déterminer une forme analytique. au
moins approchée, de cette liaison, car il devient alors possible de déterminer mathé-
matiquement la transtormation non linéaire qu’il convient d’appliquer aux données
pour normaliser les distributions et stabiliser la variance. On établit en effet (voir
par exemple Kendall & Stuart, Vol. 1. p. 232 et Vol. 3, p. 88) que si une famille de
distributions se caractérise par une relation moyenne-variance de la forme. 6% = /()
la transformation rendant la variance indépendante de la moyenne est,

SFodr
X) = (1
g(x) L

{la borne inftéricure de I'intégrale est arbitraire puisque 'addition d’une constante
ne change pas la variance).

La relation moyenne-variance peut &tre approchée expérimentalement par le
moven de séries d'épreuves courtes et nombreuses. chaque séric réalisant les con-
ditions d’homogénéite les meilleures possibles. Dans le cas de I'échantillonnage
planctonique. on effectuera des séries de récoltes successives dans un volume marin,
et pendant une durée. petits pur rapport aux échelles d'espace et de temps utilisées
dans la description des phénomenes écologiques. Les conditions matérielles imposent
une limite évidente & la réduction du domaine spatio-temporel et I'on doit considérer
que la variabilité observée pendant la durée nécessaire a I'exécution d’une série de
récoltes. et sur la distance correspondant & la dérive du bateau pendant cette durée.
définit une variabilité "de base® ou “locale” au dessous de laquelle il est impossible de
descendie. Lors de I'étude d'un tacteur écologique. on comparera cette variabilité a
celle obtenue duns des conditions plus hétérogénes d'échantillonnage. c'est & dire
dans un domaine d'espace ou de temps de dimensions suflisantes pour que le phé-
nomeéne puisse s¢ manifester.

L'étude empingue de la ligison moyenne-variance duns des séries de dénom-
brements d'organismes a été réalisée un grand nombre de fois dans I'étude des
botopes marins et terrestres. Elle aboutit & une loi désormais classique dite loi de
Taylor (Taylor. 1961): les points (mn. 52) se disposent, sur un graphique log-log. en
un nuage rectiligne 1évélateur d’une ligison stochastique de la forme,
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logo? = A+blogu
ou,
6 = di

(a et b étant a déterminer dans chaque circonstance). On en déduit la transformation
stabilisant la variance:

g(x)=l/af t Y2de
Sib # 2:;

1/a 1-6/2
x)=—""——~-x
g(x) 572

a une constante additive prés, que I'on peut ignorer pour les raisons évoquées ci-
dessus. D’autre part le facteur multiplicatif n’altére pas I'indépendance moyenne-
variance puisque m(kx) = km(x) et s’(kx) = k%s*(x): on peut donc [lignorer
également. On retiendra:

g(x) = x‘ -bl2

Si b = | (loi de Poisson), on trouve g(x) = \/;, résultat classique. Si b = 2 on a,
T de . .
g(x) = | -- = log x (logarithme népérien).
t

Mais puisqu'un changement de base de logarithmes est une opération linéaire, n’af-
fectant pas I'indépendance moyenne-variance, on retiendra la transformation
logarithmique dans une base quelconque. Ce résultat est, lui aussi, classique.

Les valeurs de » communément rencontrées se situent entre | et 3. Pour b = 3 on
effectuera la transformation | /\/E. On constate qu’une fois obtenue I'indépendance,
les distributions sont approximativement gaussiennes.

3~2«Lol pE TAYLOR GENERALISEE

La loi de Taylor peut-elle recevoir une explication biologique? Cassie (1962, 1963)
remarque que les réponses des variables biologiques aux petites variations des fac-
teurs ambiants sont souvent de type exponentiel. Dés lors, si ces derniers ont des
distributions normales 3 variances stables, il en sera de méme des logarithmes des
variables biologiques.

Le raisonnement rend compte des cas oll b = 2, Une pente b = 1 traduit une loi
de Poisson (surdispersion non décelable: seule intervient la variation liée 4 I'échantil-
lonnage). Une pente comprise entre | et 2 décrit une situation intermédiaire entre la
loi log-normale et la loi de Poisson. 1I s’agit peut-&tre d'un équilibre dynamique entre
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des processus biologiques trés généraux, tendant 3 induire des distributions log-
normales, et une homogénéisation du milieu liée & la diffusion et aux mouvements
turbulents. De nombreuses séries d’observations, dont quelques unes seront présen-
tées dans ce qui suit, aboutissent & un nuage de points (m, s?) de pente passant
progressivement, dans une méme série de récoltes, de la valeur | pour les petits ef-
tectifs, & la valeur 2 pour les plus grands.

11 est toujours possible, pour les applications pratiques, de diviser I'intervalle de
variation de la moyenne en intervalles plus petits & I’intérieur desquels la disposition
des points peut &tre rapportée & une loi de Taylor. Toutefois, il serait commode de
disposer d’une forme mathématique unique susceptible de rendre compte de la
variation du coefficient 4 de la loi de Taylor en fonction de I'ordre de grandeur des
effectifs par échantillon. On peut par exemple chercher une relation & = b(ut) d’ol
I’on déduirait la forme de la loi de Taylor généralisée;

ol = a'yb(")

Cette forme risque malheureusement d’étre complexe. Nous avons suivi la voie in-
verse, consistant a rechercher empiriquement une transformation stabilisant la va-
riance et 4 en déduire la relation moyenne-variance dans les données non trans-
formées.

Nous avons ainsi, dans des travaux antérieurs, été amené 4 pondérer la trans-
formation logarithmique usuelle, qui sur-corrige, par une élévation au carré (Frontier,
1969). Il a paru intéressant d’étudier plus généralement I’effet des transformations
(log x)?, ou plus précisément (log (x+ 1)) afin de pouvoir utiliser les effectifs nuls
en leur assignant une valeur transformée égale 4 0.

Cherchons quelle doit &tre la relation moyenne-variance dans I’ensemble des
effectifs non transformés, pour que la stabilisation de la variance soit obtenue par
transformation (log (x+ 1))?, que nous noterons désormais log?(x+ 1) et plus simple-
ment log?.

L’équation (1) ci-dessus équivaut 2

L

9 = Gip

la relation moyenne-variance est donc de la forme
1
2
0 = —7 (2)
(g'(w))?

Si donc la transformation rendant la variance indépendante de la moyenne est
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E-3
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Fig. 1. Relation théorique moyenne-variance pour des famitles de distributions telle que la variance
est stabilisée par une transformation log®(x -1). On a pris p = 1, 3.2, 2, 5/2 et ). Ces courbes sont
définies & une translation verticale prés.




- 195 -

DISPERSION DU ZOOPLANCTON
g(x) = log’(x+1)

plog””'(x+1)

gx) =
X+

si I’'on est en logarithmes népériens, et dans une autre base:

p=1f.
g'(_\') = pflog (,'\+ l) - K
x+1

(K = 0,4343 pour les logarithmes de base 10). La relation cherchée est donc

a_z_ [ ) M+i :'2‘ |
plog’ '(u+1) K*

ou sous forme logarithmique:

loga? = 2[log (u+1)=(p—1)log  log (u+1)]—2(log K +log p)

Le second terme du deuxiéme membre est constant et traduit. dans le graphique
log-log, une translation verticale n'affectant pas la Pente de la courbe pour une
valeur donnée de . On peut donc I'ignorer. et 'on retiendra;

log 62 = 2[log (u+1)~(p—1)log log (u+1)) 3)

Cette fonction est représentée graphiquement & la figure 1 pour des valeurs de p
égalesa 1, 3/2, 2, 5/2 et 3. La pente de |a courbe en un point d*abscisse log u est donnée
par
by < d00e ) d(loga®)  dllog (u+1)
dilog ) d(log (+ 1)) dilog u)

_u+l ‘d(”z). ]

o’ dp  up+1
=2[|_0,434§A{_p—l):| . 4)
log (i +1) i+

(en logarithmes décimaunj. Clest la fonction suggérée plus haut pour généraliser
la loi de Taylor. tlle n'est pus simple, et nous avons préféré la déduire d'une loi
de transformation simple donnée a priori,
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Les variations de la pente b(u) sont représentées graphiquement & la Figure 2,
pour diverses valeurs de p. La pente se trouve égale & | pour une certaine valeur g,
variant sur les exemples données de | pour p = 1, & 57 pour p = 3. Au voisinage de
ces faibles valeurs 'effet de la transformation log? se superpse & celui de la trans-
formation racine carrée; p croissant, la pente augmente, tendant asymptotiquement
vers 2 d’autant plus lentement que p est grand, En d’autres termes I'effet de la trans-
formation logP tend lorsque la moyenne augmente vers celui de la transformation
log, d’autant plus lentement & mesure que p croit.

‘:L / —1;
ﬁ/ ///_:’//:_—:; s
e —— ‘ o Eg
Em_ \}"S/v"'“ // L :
o \3\‘.\\
s 1 2 a T e [ 2L [] "

Fig. 2. Variations de la pente des courbes de la figure précédente, en fonction de la moyenne g.

Pour les valeurs de p inférieures & u, la pente de la courbe o2 = f(u) devient
inférieure 4 1; la fonction passe en fait par un minimum, puis tend vers + o quand
u tend vers 0. Le modéle ne convient plus, ce qui illustre sa valeur d’approximation
numérique, valable seulement dans un certain intervalle de variation. On admettra
que pour les valeurs de p inférieures ou égales & u, la loi de Poisson est toujours
réalisée: on prolongera donc la courbe & gauche de u, par la tangente en 4 de pente 1.
Rappelons que les courbesa? = f(u) ont été définies & une translation verticale prés; il
faudra donc caler en hauteur chacune d’elles de fagon a ce que sa tangente de pente |
coincide avec la premiére diagonale, qui caractérise la loi de Poisson. On obtient un
faisceau de courbes tangentes 3 la premiére diagonale, confondues avec elle 4 gauche
du point de contact, et s’en écartant A droite d’autant plus lentement que p est grand
(Fig. 3). La limite est & gauche la courbe correspondant & la transformation log(x+ 1)
(convergence uniforme), et & droite la premiére diagonale (convergence simple).

La valeur de p sera déterminée empiriquement en choisissant une courbe du
faisceau axant au mieux le nuage des points observés !. Nous appliquerons la mé-
thode, 2 titre d’illustration, & trois séries de récoltes.

! On pourrait également penser & effectuer sur les données une transformation logarithmique
simple, puis & observer sur le nouveau graphique (log m, log s2) la pente du nuage; si & est cette
pente on appliquera la transformation x'=%2 aux données transforméss, donc la transformation
log!~#/2 aux données initiales. Cette méthode est toutefois incertaine: les variances des quantités
log x sont en effet plus dispersées que les moyennes, et il est difficile d’assigner au nuage de pomts
une pente précise (cf. Fig. 5).
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Fig. 3. Familles de distributions utilisées dans cet article. Le faisceau de courbes, logP", est obtenu &
qu'elles soient tangentes 3 la premiére diagonale, et confondues avec cette tangente & gauche du

point de contact.
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3-3=FETUDE D'UNE SERIE DE 32 RECOLTES SUCCESSIVES EN UN MEME POINT

Le 16 octobre 1968, & Nosy Be 32 traits successifs de 2 min ont été réalisés avec un
filet horizontal fermant, sur un trajet de 120 m repéré par des bouées. Compte tenu
du temps de manipulations entre deux récoltes, I’opération compléte a duré 5h
(08.30 2 13.30) pendant lesquelles le peuplement est resté faunistiquement homogéne.
Les comptages, effectués sur un quart aliquote de chaque récolte (fractionnement
a la poire: Frontier, 1972), ont porté sur les 16 catégories zoologiques suivante

Sagitta enflata Grassi Penilia avirostris Dana

Acartia amboinensis Carl Zoés de Décapodes Brachyoures
Lucifer spp. protozoés Atlanta gaudichaudi Souleyet
Lucifer spp. mysis Creseis acicula Rang véligéres
Lucifer spp. jeunes postlarves Creseis acicuia jeunes et adultes
Lucifer spp. adultes Creseis chierchiae Boas véligéres
Pseudeuphausia latifrons Sars Creseis chierchiae jeunes et adultes
Evadne tergestina Claus Dolioles

Puisqu’il s’agit d’observer les variations de la variance en fonction de la moyenne,

il est légitime de se demander si les differentes fagons de faire varier la moyenne sont
équivalentes. Trouve-t-on. la m&me relation si I’on fait varier I’espéce pour une
méme série de récoltes, ou pour une méme espéce les conditions (spatio-temporelles
ou techniques) d’échantillonnage? La premiére méthode est évidemment la plus,
économique, puisque la corrélation peut &tre décelée a I'aide d’une seule série de
récoltes; dans la seconde option, on est obligé de disposer de plusieurs séries de
prélévements, effectuées dans des conditions suffisamment variées pour que les va-
riations d’ordre de grandeur des effectifs de I’espéce soient appréciables. Dans un
premier temps, nous associerons les deux méthodes.

3 =3 =]=CORRELATION MOYENNE-VARIANCE POUR DES GROUPES DE 4 RECOLTES SUCCESSIVES

Au cours de I'exécution de la série de prélévements, les conditions ambiantes ont
quelque peu varié. Afin de rétablir une homogénéité des conditions d’échantillonnage,
nous avons subdivisé les 32 récoltes en 8 groupes de 4 récoltes successives. Chaque
groupe correspond & un intervalle de temps de 40 min et fournit 16 points (1, s2)
relatifs aux 16 catégories zoologiques. Dans 10 cas I'effectif était nul pour les 4
récoltes, et il n’a pas été tenu compte de la donnée. On obtient au total |8 points,
représentés sur la Fig. 4.

Pour les petites valeurs, les points sont groupés au voisinage de la droite défi-
nissant la loi de Poisson !, puis le nuage s'en écarte rapidement. La superposition

1 La loi de Poisson ne correspond pas, sur le graphique, 3 la premitre diagonale mais & la droite
¥ = x+0,60. En effet, les comptages ayant été effectués sur des quarts de récolte et ramenés aux
récoltes totales, les moyennes sont multiplides pur 4 et les variances par 16, d’ot 62 = 4.
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Fig. 4. Points (moyenne, variance) pour la série de 32 récoltes station 10. Parametres calculés par
groupes de 4 récoltes consécutives, sur les effectifs non transformés.
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du nuage avec le faisceau de courbes de la Fig. 3, aprés déplacement vertical faisant
coincider les droites correspondant 4 la loi de Poisson, conduit & choisir pour stabiliser
la variance la transformation log®2 pour les valeurs supérieures 4 g = 4, et & gauche
de cette valeur une transformation proportionnelle & \/A; {précisément 0,29 \/E
afin qu’il y ait continuité entre les deux lois). '

On constate une forte dispersion de s? pour toute valeur donnée de m, ce qui n’a
rien de surprenant étant donné le petit nombre de degrés de liberté pour I'estimation
de chaque variance. D’autre part les écarts inférieurs semblent souvent plus importants
que les écarts supérieurs. Cela tient 3 la nature des variables aléatoires m et 52, qui
n‘ont pas des distributions indépendantes puisqu’elles sont calculées a4 partir des
mémes ensembles numériques: I'intervalle de confiance de la loi présumée est alors
dissymétrique. En effet, si 'on admet une relation théorique 62 = f(u), et si m et 52
sont estimées 3 partir de n observations, alors la quantité (n— 1)s2/f(m) est approx-
imativement distribuée comme x2_, (généralisation du calcul de Fisher, 1954).
Dans notre exemple n = 4 d’ol, au risque 5 %:

35%f(m) = xi € (0,352;7,815)
d’ou,
log s*—log f(m) € (—0,93; +0,42)

(Pintervalle serait moins dissymétrique pour des valeurs plus grandes de #). Les
limites de confiance de la loi de Poisson et de la loi log'® sont représentées sur la
Fig. 3 (trait interrompu). On constate, en fait, que les -points situés en dehors du
domaine de confiance ainsi défini sont au nombre de 26, soit 22 % du total, au lieu
des 5 % escomptés. D’autre part les valeurs de s2 ‘trop grandes’ sont plus nombreuses
que les valeurs ‘trop petites’. Cela tient sans doute au caractére approximatif de la
loi, et surtout au fait que la liaison moyenne-variance ne rend pas compte a elle seule
de la variabilité du deuxiéme paramétre. Le sous-échantillonnage ajoute d’ailleurs
une composante supplémentaire, qui n’a pas été introduite dans le modéle. Ce
dernier peut néanmoins &tre utilisé comme une premiére approximation. On vérifie
aisément la stabilisation de la variance obtenue par transformation: la Fig. 5 re-
présente les diagrammes moyenne-variance aprés transformation, a) log, b) log*/2,
et, c) log®. Afin dalléger la figure, nous y avons porté seulement les points cor-
respondant aux trois espéces déja repérées sur la Fig. 4. Nous avons tracé en procé-
dant par identification des points situés de part et d’autre de I’axe et des limites de
confiance de la Fig. 4, ce que deviennent ces lignes aprés la transformation. On
obtient des courbes (trait plein pour I'axe, trait interrompu pour les limites de
confiance) dont Vaspect irrégulier tient au fait qu’elles sont elles-mémes des élément
aléatoires, non déterminables exactement. Cette indétermination sur I'axe et les
limites de confiance n’empéche pas de constater I’existence d’une corrélation négative
entre moyenne et variance aprés transformation log (la transformation logarithmique
surcorrige la liaison stochastique, ainsi que nous P'avons signalé précédemment),
positive aprés transformation log?. Les coefficients de corrélation ont été calculés
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A titre d'indices de liaison - sans préjuger de leur significativité -: on trouve
r= -0476 aprés transformation log. r = +0.429 aprés transformation log?,
Seule lu transformation log* ? semble fournir lindépendance cherchée avec
r = +0.010.

St nous appliquons le test d’homogénéité des variances (Bartiett, 1937) aux |18
estimations effectuées aprés transformation log! 2. chacune d'elles avec 3 degrés de
hberté. nous trouvons. 73,5 = 282,15 alors que le maximum admissible au risque
b, est égal & 173.3S. La variance. rendue indépendante de fa moyenne. n'a pas pour
autant été rigoureusement stabilisée: il reste la composante de sa variabilité due a
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Fig. 6. Série de 32 récoltes station 10, Groupses de 4 récoltes. Distribution des Iréquences cumulées
des résidus aprés transformation log*’? (transformation probi} sur les fréquences).
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I'hétérogénéité des populations, et également au sous-échantillonnage. Cette consta-
tation rejoint la remarque faite plus haut.

La normalité approximative de la distribution des résidus est vérifiée par la méthode
des probits. L’alignement des points représentant les effectifs cumulés, ainsi que
I'indique la Fig. 6, est quasi-rectiligne dans sa partie centrale. On observe une certaine
leptocurtosis, qui n’interdit pas de déterminer graphiquement I'intervalle (2,5 %;
97,5 %), dont le quart de I’amplitude est trouvé égal a 5’ = 0,4898 d’oti 5’2 = 0,2399.
Cette derniére valeur, si les 4x 118 = 472 résidus étaient indépendants, serait une
estimation de la variance avec 471 degrés de liberté. Mais les résidus sont liés par
118 relations linéaires indépendantes, de sorte que s’ est une sous-estimation de leur
variance: sa valeur doit étre multipliée par le rapport (472-1)/(472-118); on trouve
52 = 0,3193. Le calcul direct donnait s2 = 0,3493. Cette différence peut étre attribuée
4 Pinfluence des écarts extrémes, plus importants en valeur absolue que d’aprés
la distribution normale suggérée. Il nous a paru préférable de retenir la premiére
estimation, ce qui revient & adopter comme modéle de distribution celui suggéré
par la partie centrale, assez bien normalisée, du graphique, et a négliger les parties
extrémes dont la signification est douteuse.

3 =3 =2~ CORRELATION MOYENNE-VARIANCE DANS DES CONDITIONS PLUS SPECIFIQUES

Si I’on considére séparément les 16 taxons, on constate que I'intervalle de variation
de la moyenne est généralement trop petit pour qu’il soit possible d’assigner une
pente au nuage de points. Les points se rapportant a trois espéces ont été distingués
sur les Figs 4 et 5. Ceux se rapportant & Creseis chierchiae représentent les comptages
séparés des vélipéres et des stades post-larvaires; le nuage de 16 points ne se singularise
pas, localement, de la loi d’ensemble.

Si & Pinverse on porte sur le graphique les points se rapportant aux divers taxons
pour un seul des 8 groupes de 4 récoltes, on obtient pour un trés large intervalle de
moyennes une corrélation trés significative; mais le nombre de pointsest insuffisant pour
qu’ apparaisse la concavité de la loi. On serait amené 3 ajuster chacun des 8 nuages &
une droite, de pente variant dans cet exemple entre 1,3 et 1,8 (justifiant des trans-
foimations comprises entre racine cubique et racine douziéme). La caractére fortuit
d’une loi de Taylor particuli¢re, déterminée & partir d’un petit nombre de points,
apparait ici avec évidence.

3 =3 =3~ CORRELATION MOYENNE-VARIANCE DANS DES CONDITIONS MOINS HOMOGENES D’fCHAN-
TILLONNAGE

Si I’on partage maintenant la série en 4 groupes de 8 récoltes consécutives, on con-
state (Fig.. 7) que les variances sont, dans leur ensemble, plus élevées 3 moyenne
égale que dans le premier traitement. Les petits effectifs ne sont, ici encore, pas
éloignés de satisfaire & la loi de Poisson, mais la partie droite du nuage se trouve
déplacée vers le haut. Cela revient 3 constater que la liaison moyenne-variance s’est
déplacée, dans notre famille de lois log?, vers les p inférieurs. L’alignement du nouveau
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nudge suggere une lorlog' 2 oulog' ' que nous n'avons pas précisé en raison du
putit nombre de points obiservés,

Pour un tavon particulier la corréliation moycenne-variance apparait. cette 10is,
netiement. of "'onconstate que Falignement des 4 points obsery és rdentifie localement
d l'alignement général. 11 apparait done indillérent, pour &tabhr la ligison moyenne-
variance. de faire varier les deus paramétres on fiisant varier les expéees ou les con-
ditions de récolte; seul parait déterminant 'ordre de grandeur des effectifs dénom-
brés dans un échantilion,

Enfin. si I'on calcule moyenne et variance sur ensemble des 32 récoltex, ne faisant
plus varier gue la catégorie zoologigue. un obtient un nuage de 16 points gui ne
sembic pas loin de s'ajuster & [a loi log-normile (Fig. 7: gros pomts).

3=4=F1um UNE SERIE DE 64 RECOLTES SUR UN QUADRILLAGH DE 16 STATIONS

Un quadrillage (opération ‘Carré magigque'. I 7 juillet 1970, baic d'Ambaro) com-
prend 16 stations disposées en 4 carrée de | milie de ¢Oté, cuv-mémes situés aux
sommets d'un carré de 7 milles sur 7 (Fig. Ra). Fn chague station sont réalisées 4
récoltes successives, par trait obligue fond-surface d'un filet muni d'un débimétre.
L opération compléte a duré 10 h 35 min (07.15 04 17.30): chagque série de 4 récoltes en
un méme point demandait 10 a 20 min. Loy comptages ont éte elfectués sur 3/20
aliquotes de chaque récolte (fractionnement & la poire) et ont porté ur les 11 taxons

suivants:

Copépodes Sugitta enflata Grassi

Lucifer spp. protozoés Chactognathes: autres expéues
Lucifer <pp. mysis Creseis avicula Rang

Lucifer spp. stades postlarvaires Creseis chierchiae Boas
Evadne tergestina Claus Ocufy d*Anchois

Penilia avirostris Dana

Les effectifs sont ramenés avant tout calcul & 10 m* d'eau tiltrée (volume de l'ordre
de grandeur des volumes réellement filtrés dans une récoite).

On remarque que les conditions d'échantilionnage sont diversifiées par rapport
a la premiére expérience: I'homogénéité d'une série de 4 récoltes successives est meil-
leure, s'étendant sur une durée plus courte: d'autre part le volume filtré est mieux
contrdlé: les stations d'un mé@me carré de | mille montrent généralement des dif-
férences significatives en ce qui concerne I'ubondance des taxons: le carré de 7 milles
chevauche un gradient écologique cote-large.

3=4-1=CORRELATION MOYENNE-VARIANCE EN UNE STATION

Les points (m, s2) calculés en chuque station & partir des 4 récoltes consécutives,
pour chaque catégorie zoologique, constituent un nuage dont I'aliure (Fig. 8b)
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vappetle beancoup le résultat de la premiére expérience. Toutefois. en raison sans
levie de la meilleure homogénéité de chaque échantillonnage. les variances sont, a
mosenne egale, plus fuibles, Si 'on udmet que la loi de Poissan se réulise encore pour
fes petts effectifs (rares dans cette série de comptages). le nuage doit alors étre
a\é sur lu courbe correspondant @ la loi log?': on constate effectivement que la
transformation log? (x + 1) stabilise la variance (coefficient de corrélation entre
movenne et variance r = —0,692 aprés transformation log. et ~0.116 aprés trans-
formation log?). Les limites & 59, calculées par rapport & la loi *log® laissent 199,
des points en dehors du domaine de confiance, et le test de Bartiett aboutit &, z7.4 =
YOO alors que la valeur maximale admissible & 19, est 222.61. On rejoint donc les
conclusions de 'expérience précédente. La normalité de la distribution des résidus
st approximativement réalisée aprés transformation log?, du moins dans la partie
centrale. & une légere curtosis prés de méme sens que précédemment (Fig. 9). La
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variance estimée graphiquement (intervalle central comprenant 95% des points)
est de 0,7026.

La restriction du nuage aux points correspondant & une statlon ou & une catégorie
zoologique appelle les mémes remarques que précédemment. Cependant, les espdces
montrant des variations ‘notables d’abondance moyenne d’une station & ['autre,
I'alignement des points-espéces est plus facilement observé; il coincide avec Ialigne-
ment général pour I’intervalle de moyennes concerné (exemple sur la Fig. 8b: points
se rapportant aux protozoés de Lucifer).

3=4=2 ~ CORRELATION MOYENNE-VARIANCE SUR UN CARRE DE | MILLE ET SUR LE CARRE DE 7
MILLES

En calculant moyenne et variance sur des groupes de 4 récoltes choisies aux 4
stations différentes d’un carré de 1 mille, on obtient un nouveau nuage de 176 points
situé au dessus du précédent, c'est 2 dire s’axant sur une courbe du faisceau comprise
entre les courbes ‘log3/?’ et ‘log".

Un troisiéme nuage s’obtient en calculant les paramétres sur des groupes de 4
récoltes choisies en 4 stations différentes du carré de 7 milles. Ce nuage se situe
encore légérement au dessus du précédent. La Fig. 10 ne représente, pour plus de
clarté, qu’une partie des points obtenus.

L’hétérogénéité croissante des conditions d’échantillonnage n’est pas obtenue ici
de la méme fagon que dans I'expérience précédente, ou nous avions groupé les
récoltes par ensembles d’importance croissante. La résultat est cependant le méme:
en augmentant I'hétérogénéité des conditions d’échantillonnage ont fait tendre les
distributions vers la log-normalité.

3-5-ETUDE b‘UNE SERIE DE 10 RECOLTES EN UN MEME POINT

Le 2 janvier 1969, Station AMB 29, en baie d’Ambaro. 10 traits obliques fond-
surface ont été réalisés en une heure trente 'minutes. Les volumes filtrés sont mal
connus, mais compris entre 5,3 et 6,0 m®. Les effectifs sont traités sans avoir été
ramenés 4 un volume fixe. Les 18 catégories zoologiques suivantes ont été dénom-
brées sans fractionnement des récoltes:

Lucifer hanseni Nobili protozoés 1 et 2 Penilia avirostris Dana

Lucifer hanseni protozoés 3 Hyperia spp.

Lucifer hanseni mysis 1 Zoés de Décapodes Brachyoures
Lucifer hanseni mysis 2 Sagitta enflata Grassi

Lucifer hanseni postlarves immatures Chaetognathes autres espéces
Lucifer hanseni males adultes Creseis acicula Rang

Lucifer hanseni femelles adultes Calycophores

Lucifer autres espéces Cténaires

Evadne tergestina Claus Dolioles
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Fig. 10. Points (moyenne, variance) pour la série de 64 récoltes en 16 stations. Paramétres calculés
par groupes de 4 récoltes choisles aux 4 sommets d’un carré de 1 milfe (petits points), et par groupes
de 4 récoltes choisles aux 4 sommets du carré de 7 milles (gros points), sur les effectifs non transformés.
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Le graphique (m, s) pour les effectifs non transformés est reproduit 4 la Fig. 1.
Chaque point se rapporte & une catégorie zoologique et aux 10 récoltes. Trois points
se trouvent au voisinage de la loi de Poisson; 13 autres sont assez réguliérement
répartis suivant un nuage rectiligne de pente voisine de 1,4; les deux derniers points
sont situés trés haut. Les transformations log? (Fig. 12a) et racine cubique fournissent
une stabilisation trés satisfaisante pour le groupe central de 13 points; cependant
si ’on considére les 18 points, le graphique indique une corrélation moyenne-va-
riance positive. A I'inverse la transformation logarithmique simple (Fig. 12b) aboutit

log 8’

log m
.- . - e 22 g
1 2 3 4

Fig. 11. Points (moyenne, variance) pour la série de 10 récolte station AMB 29, Effectifs non trans-
formés.



DISPELRSION DU ZOOPLANCTON

R P 4
n . !
0 !
a R - |
T e R »
|
N ) J
L e = g — e i . fog m
i 0 1
T4
g
3~
|
{
oinaadiaslib it et - - -
i 0

Fig. 12. Points tmoyenne, variance) pour la séric de 10 récoltes station AMB 29, aprés transformations:
a. log?: b, log sur les effectifs,

a une indépendance des deux puramétres si Fon considére 'ensemble des |18 points,
mais alors le groupe central montre une forte coriélation négative.

I} serait imprudent de conclure. On peut toutefois penser que le peuplement
planctonique d'un volume d'eau est constitué de populations de caractéres statisti-
ques variés, mais dont la superposition peut donner lieu & une loi globale souvent
vérifiée. Cependant, dans un échantillonnage réduit tel que celui de notre troisiéme
exemple, certaines espéces peuvent montrer une dispersion de caractéres statistiques
distincts: si {'on veut inclure ces espéces dans la définition d'une loi d'ensemble,
alors la transformation logarithmique s'impose. mais dans ces conditions les hy-
pothéses de I'analyse de la variance sont moins bien réalisées pour le groupe ‘ho-
mogéne’ central qu'avec une transformation adaptée & ce groupe. On pourrait voir
12 une fagon supplémentaire de fuire tendre les distributions vers une log-normalité
globale en augmentant ‘I’hétérogénéite’ des données. Un récent travail d'lbanez
(Ibanez. 1971: aussi Frontier, 1971) aboutit d'ailleurs & la m&me conclusion.

3=6 =RECHERCHE D'UNE SOLUTION ANALYTIQUE: LOI ‘POISSON-LOG-NORMALE' DE CASSIE

Voulant rendre compte de distributions intermédiaires entre une distribution de
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Poisson et une distribution log-normale, Cassie (1962) propose I’hypothése suivante:
la loi log-normale n’est vérifiée qu'a grande échelle; en un point, les effectifs par
récolte suivent une loi de Poisson; le paramétre de cette derniére est, dans un domaine
spatio-temporel plus vaste, distribué de fagon log-normale. Ce schéma semble re-
joindre les considérations évoquées ci-dessus. L’auteur donne une approximation
‘point par point’ d'une loi de ce type, qu’il nomme ‘Poisson-log-normale’, mais n'en
donne pas de forme analytique; cette derniére est sans doute complexe. Il est toute-
fois possible de déterminer, partant de ces hypothéses, la relation moyenne-variance
devant étre réalisée.

On sait (voir par exemple Kendall & Stuart, Vol. 1, p. 119) que si une variable
aléatoire Y posséde une distribution. de Poisson de paramétre X, X étant lui-méme
une variable aléatoire de fonction caractéristique ¢,(¢), alors la fonction caracté-
ristique de la distribution inconditionnelle de Y est

80 = 6. (<)

[

Si donc ¢, est donné sous la forme d’un développement limité
@D it k
o) =1+ ) m,,°(—~) ,
k=1 k!
oll m, est le moment d’ordre &k de X, alors

@ i et —1\k
¢,(t)—1+k§1m,, E( i )

=1+ Y TE(e"-1)
r=1 k!

soit, en utilisant le développement limité

elf'—1 = it+i2%2+ ... +4Yk!+ .. .

iztz ktk
¢y(t)=1+m,(it+—2—+...+—.k—!+...)

1 :2.2 iktk 2
+m2-—'(it+—l—t—+...+—-!1...)
2 2 k!

1( 122 * )"
+mpc—lit+ —+ ...+ —4+...
“ ki 2 k!
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e se nitant aux termes de degré inlérieur ou dgal & 2:

2,2
G 1) = Lt it=(my = m,) 2 e

que Fon doit adentifier aved.

IIIZ
(1 = 1+ MyneM, S + ...

Al My ec My sont les deun premicrs moments de Ja distribution inconditionnelle de Y.
Onen e
Moo= omy

\l, = my v my
et la variance inconditionnelle de ¥ est
o' (Y)= M,- M}
s om, +my-mi

Ce résultat est valable quetle e st fu distibution de X, moyenne locale. Si cette
derniére variable est log-normale, Cest i dire s1log X est distribué normalement avec
une moyenne p et une variunee § {logarithmes népériens), on sait qu'alors

M, = exp ‘k,u + kil' )

En particulier (¢/. par exemple Duagnelie. 1969)

-~
~

)

iy = exp(2u+2V) = mfe"

Ny = exp (p+ -

| ()

dol
o (Y) = m, +mi(" -1) & m, +Vm}

C'est la relation cherchée. On reconnait la relation caractérisant une distribution
binomiale négative de parametre A = 11V,

Reprenons les deux premiers exemples. Bien qu'il soit difficile d’évaluer trés
précisément la variance des logarithmes pour les plus grands effectifs. il parait
raisonnable de situer sa valeur aux environs de 0,0025 dans le premier cas (Fig. 5)
et de 0.00025 dans te second les logurithmes élant de base 10. En logarithmes népériens
ces variances sont égales & 0.01325 et 0.001325 respectivement, ce qui correspon-
drait 4 des valeurs de K égales & 75 et 750. Nous avons porté sur les Figs 4 et 8b
les droites de pente 2 correspondant aux distributions log-normales limites dans les
deux séries de récoltes (les équations de ces droites sont log 62 = 2 log u— 1,88 et
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2 log u—2,88 respectivement), et sur la Fig. 3 les courbes correspondant aux dis-
tributions binomiales négatives pour k£ = 75 et 750 (courbes en pointillé). Ces
derniéres ne coincident avec aucune des courbes caractéristiques des lois ‘log”:
elles restent collées &4 la premiére diagonale beaucoup plus longtemps que ne le
suggérent les observations ayant conduit & effectuer les transformations log/? et
log?; le choix arbitraire (ne correspondant plus au modéle Poisson-log-normal)

. d’une valeur de & plus petite (Fig. 3: k = 10) donne une branche supérieure plus

3-7-

conforme aux résultats expérimentaux, mais reste éloignée de la loi de Poisson pour
les plus petits effectifs. Rappelons que Cassie (1962) signalait la valeur médiocre de
la loi binomiale négative en tant que modéle de distributions d’effectifs planctoniques.

CONCLUSIONS

L’hypothése séduisante Poisson-log-normale ne parait donc pas devoir étre
retenue, du moins pour rendre compte des données présentées ici. La réalité est sans
doute plus complexe. Les distributions en un point ne sont peut-étre pas des distri-
butions de Poisson (sauf pour les petits effectifs); d’autre part la limite supérieure
n'est peut-étre pas la loi log-normale (ceci est rendu vraisemblable par I'observation,
dans certaines circonstances, de lois de Taylor de pente supérieure a 2, que ne pré-
voient ni la loi binomiale négative ni la loi ‘log™). Enfin, la composition de deux

" distributions seulement n’est peut-étre pas suffisante. Le probléme serait & reprendre

en partant d’autres hypothéses. Ce travail n’a pas été entrepris, toutefois quelques
directions de recherche semblent pouvoir étre proposées.

L'existence de familles de distributions réalisant un passage progressif de la loi
de Poisson 2 la loi log-normale (ou & une autre loi plus complexe) traduit sans doute
uniquement Peffet de I’échantillonnage: cet effet se produirait quand bien méme
Péchantillonnage serait techniquement paifait, et méme remplacé par des con-
sidérations théoriques introduisant un ordre de grandeur du volume d’eau dans lequel
on recherche une distribution de fréquences, empirique ou théorique, des abondances
d’organismes. La dispersion des organismes dans la phase aqueuse posséde des
caractéres statistiques pour autant que I'on envisage d’y réaliser un échantillonnage;
elle peut se déaire alors par une famille de distributions, une distribution parti-
culi¢re étant fixée par la valeur du volume d’eau filtré. Il y a autant de distributions,
pour une méme dispersion, que de valeurs de ce volume: si les organismes sont
dispersés au hasard, la description statistique de la dispersion sera donnée par une
infinité de distributions de Poisson, la paramétre de chacune d’elles étant déterminé
par la taille des échantillons. S’il existe une surdispersion, elle concerne une certaine
échelle d’observation; & cette échelie des échantillons trop petits risquent de fournir
néanmoins des distributions de Poisson.

A supposer que I’on décrive des familles de distributions par des lois empiriques
de type ‘log”, la variation de P’exposant p suivant les circonstances apparait elle
aussi comme une variation des lois statistiques en fonction de I’échelle d’obser-
vation. On a vu que p tend vers [ lorsqu’on augmente ‘I'hétérogénéité’ des conditions
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Jd'échantillonnage - c’est & dire, concrétement, lorsqu’on augmente le nombre de
causes de variation et leur intensité en échantillonnant & I'intérieur d’'un domaine
spatio-temporel plus vaste. A un niveau donné d’observation la variabilité ‘résiduelle’,
c’est 4 dire obtenue dans un intervalle d’espace et de temps négligeable par rapport
4 I'échelle des phénoménes étudiés, intégre l'effet des phénoménes agissant & une
échelle inférieure. Il est alors clair qu'a moyenne fixe, la variabilité ‘residuelle’ sera
fonction de I’échelle & laquelle elle est définie.

Une des conclusions les plus paradoxales de I’étude empirique présentée ci-dessus
est 'absence de singularité des lois statistiques suivies par une catégoric zoologique
pa culiére, par rapport & la loi statistique d’ensemble. Les biologies et micro-
repartitions trés variables suivant les espéces laisseraient plutdt supposer que les
caractéres statistiques de dispersion dépendent des espéces, et des conditions biolo-
giques locales. Nous rejoignons & ce sujet les conclusions d’un récent travail de
Wiebe (1970). Tout se passe comme si, du point de vue de la liaison moyenne-
variance, les catégories ne différaient entre elles que par P'ordre de grandeur des
effectifs réels par échantillon. Arguant de cette indépendance vis & vis de la biologie,
Wiebe suggére que ces lois ont une origine physique. Il est remarquable que la va-
riation des lois de distribution en fonction de I'échelle d’observation est précisément
la situation rencontrée dans I’étude de la turbulence hydrodynamique, & laquelle
est trés certainement li¢ le phénoméne de dispersion des organismes planctoniques
(Platt, 1972). C’est peut-étre en partant de telles considérations que I'on parviendra
& construire un modéle théorique explicatif, conforme aux situations observées.
Dans 'état actuel I'approche empirique semble toutefois Ia seule praticable.

3-8~ ANNEXE
Tables des valeurs approximatives de logly’ (n+1) etlogZ, (n+1)

Chacune des tables se compose de quatre parties:

1) Den = 04199 (log"*) ou de 0 & 399 (log?): tableaux & double entrée (dizaines
en abscisses, unités en ordonnées).

2) De n = 200 (log!'*) ou de 400 (log?) & 10.000, lire: & partir de n = x (colonne
de gauche), log? (n+1) = » (colonne de droite). Exemples: & partir de n = 554
(et jusque »# = 558 inclusivement), log!*® = 455; & partir de n = 559 (et jusque
n = 564 inclusivement, logh® = 4,56.

3) De n = 10.000 & 100.000: tableau & double entrée donnant les valeurs de 1.000
en 1.000 (dizaine de milles en abscisses, milliers en ordonnées).

4) De n = 100.000 a 1.000.000: tableau & double entrée donnant les valeurs de
10.000 en 10.000 (centaines de milles en abscisses, dizaines de milles en ordonnées).

Possibilité d’interpolation linéaire pour les tableaux 3 et 4.

Note = pourn < 4 (log!**) oun < 10 (log?) la fonction log” est remplacée par une
fonction proportionnelle & /n. cf. texte.



TasLeau 1 (0 a 199)
Transformation ‘log *-%°.

20

30

40

50

60

70 80

90

100

F PV SR

0,00
0,29
0,41
0,50
0,58

1,06
1,12
1,18
1,23
1,28

1,52
1,56
1,59
1,62
1,65

1,82
1,85
1,87
1,90
1,92

2,05
2,07
2,09
2,11
2,13

2,23
2,25
2,26
2,28
2,30

2,39
2.40
2,41
2,43
2,44

U~ B - W)

0,69
0,78
0,86
0,93
1,00

1,32
1,37
1,41
1,45
1,48

1,68
1,71
1,74
1,77
1,80

1,94
1,96
1,99
2,01
2,03

2,14
2,16
2,18
2,20
2,21

2,31
2,33
2,34
2,36
2,37

2,45
2,47
2,48
2,49
2,51

2,52 2,64
2,53 2,65
2,54 2,66
2,55 2,67
2,57 2,68

2,58 2,69
2,59 270
2,60 2,71
2,61 2,72
2,62 2,73

2,74
2,75
2,76
2,717
2,78

2719
2,80
2,81
2,82
2,83

2,84
2,85
2,86
2,87
2,88

2,88
2,89
2,90
2,91
2,92

110

2,93
2,93
2,94
2,95
2,95

2,96
2,97
2,98
2,99
3,00

120

3,01
3,01
3,02
3,03
3,04

3,04
3,05
3.06
3,07
3,07

140

318
3,16
3,16
3,17
3.18

3,18
319
320
3,20
3,21

170

KRB
3.34
3,35
3,35
1.3

336
KKy
338
3,38
3.39

180

W
3,40
3,40
341
4

R &
342
343
3.44
3,4

345
3,45
3,46
3,46
3.47

347
348
348
349
3.49
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TasBLEAU II (200 a 10 000)

Transformation ‘log!-%".

201 3,50
203 3,51
205 3,52
207 3,53
209 3,54
211 3,55
213 3,56
215 3,57
217 3,58
219 3,59
222 3,60
224 3,61
226 3,62
229 3,63
231 3,64
233 3,65
236 3,66
238 3,67
240 3,68
243 3,69
245 3,70
248 3,71
250 3,72
252 3,73
255 3,74
257 3,75
260 3,76
263 3,77
265 3,78
268 3,79
271 3,80
273 3,81
278 3,82
279 3,83
281 3,84
284 3,85
287 3,86
290 3,87

293 3,88
295 3,89
298 3,90
301 3,91
304 3,92
307 3,93
310 3,94
313 3,95
316 3,96
319 3,97
323 3,98
326 3,99
329 4,00
332 4,01
336 4,02
339 4,03
342 4,04
345 4,05
349 4,06
352 4,07
356 4,08
359 4,09
363 4,10
366 4,11
370 4,12
373 4,13
377 4,14
381 4,15
384 4,16
388 4,17
391 4,18
395 4,19
398 4,20
403 4,21
407 4,22
411 4,23
415 4,24
419 4,25

423 426
427 427
431 428
435 429
439 4,30
443 431
447 432
453 4,33
455 4,34
460 4,35
464 4,36
469 4,37
474 4,38
478 4,39
483 4,40
487 4,41
492 4,42
496 4.43
500 4,44
505 4,45
509 4,46
514 4,47
519 4,48
524 4,49
529 4,50
533 4,51
538 4,52
543 4,53
548 4,54
554 4,55
559 4,56
565 4,57
570 4,58
575 4,59
580 4,60
585 4,61
590 4,62
596 4,63

602 4,64
608 4,65
613 4,66
619 4,67
625 4,68
631 4,39
636 4,70
642 4,71
648 4,72
654 4,73
660 4,74
666 4,75
672 4,76
679 4,77
685 4,78
691 4,79
697 4,80
703 4,81
710 4,82
717 4,83
723 4,84
730 4,85
736 4,86
743 4,87
750 4,88
757 4,89
764 4,90
M 4,91
778 4,92
785 4,93
792 4,94
799 4,95
806 4,96
814 4,97
821 4,98
329 4,99
837 5,00
844 5,01

852 5,02

859 5,03°

867 5,04
874 5,05
882 5,06
890 5,07
897 5,08

905

5,09

914 5,10
922 5,11

931

512

939 5,13
948 5,14
956 5,15

965
973

5,16
5,17

982 5,18
990 5,19

999
1008

5,20
521

1017 5,22
1026 5,23

1036
1045

5,24
5,25

1054 5,26

1063
1073

5,27
5,28

1082 5,29

1091
1101
1111
1121
1131
1141
1151
1161
1nn
1181

5,30
5,31
5,32
5,33
5,34
5,35
536
5,37
5,38
5,39

1191 5,40
1202 5,41
1213 5,42
1223 5,43
1234 5,44
1245 5,45
1256 5,46
1267 5,47
1278 5,48
1289 5,49
1300 5,50
1311 5,51
1323 5,52
1335 5,53
1347 5,54
1358 5,55
1370 5,56
1382 5,57
1394 5,58
1406 5,59
1418 5,60
1431 5,61
1443 5,62
1456 5,63
1468 5,64
1481 5,65
1493 5,66
1506 5,67
1519 5,68
1533 5,69
1546 5,70
1559 5,11
1573 5,72
1586 5,73
1600 5,74
1614 5,75
1628 5,76
1642 5,77

1656 5,78
1670 5,79
165~ 5,80
1698 5.81
1713 5,82
1728 5,83
1743 5,84
1758 5.85
1773 5,86
1788 5,87
1803 5,88
1818 5.89
1834 5,90
1849 591
1965 5,92
1881 5,93
1896 5,94
1913 5,95
1929 5,96
1945 5,97
1962 5,98
1978 5,99
1995 6,00
2012 6,01
2029 6,02
2047 6,03
2064 6,04
2082 6,05
2099 6,06
2117 6,07
2135 6,08
2153 6,09
2171 6,10
2189 6,11
2207 6,12
2226 6,13
2245 6,14
2264 6,15

2283 6,16
2302 6,17
2321 6,18
2341 6,19
2360 6,20
2380 6,21
2399 6,22
2420 6,23
2440 6,24
2461 6,25
2481 6,26
2502 6,27
2523 6,28
2545 6,29
2567 6,30
2589 6,31
2610 6,32
2632 6,33
2654 6,34
2676 6,35
2697 6,36
2719 6,37
2742.6,38
2766 6,39
2790 6,40
2813 6,41
2837 6,42
2860 6,43
2884 6,44
2908 6,45
2931 6,46
2955 6,47
2978 6,48
3002 6,49
3029 6,50
3055 6,51
3082 6,52
3109 6,53

3135 6,54
3162 6,55
3188 6,56
3215 6,57
3242 6,58
3268 6,59
3295 6,60
3321 6,61
3348 6,62
3374 6,63
3401 6,64
3428 6,65
3454 6,66
3481 6,67
2509 6,68
3538 6,69
3569 6,70
3600 6,71
3631 6,72
3661 6,73
3692 6,74
3722 6,75
3753 6,76
3783 6.77
3814 6,78
3844 6,79
3874 6,80
3905 6,81
3935 6.82
3966 6,83
3996 6,84
4030 6,85
4064 6,86
4098 6,87
4132 6,88
4166 6,89
4200 6,90
4224 6,91

2268 6,92
4302 6,93
4336 6,94
4370 6,95
4404 6,96
4438 6,97
472 6,98
4507 0,99
4545 7,00
4583 7,01
462 7,02
4660 7,03
4698 7,04
4736 7,05
4774 7,06
4812 7,07
4851 7,08
4889 7,09
4927 7,10
4965 7,11
5004 7,12
5045 7,13
5087 7,14
5129 7,15
5170 7,16
5212 7,17
5254 7,18
5295 7,19
5337 7,20
5379 7,21
5420 7,22
5462 7,23
5504 7,24
5549 7,25
5595 7,26
5640 7,27
5686 7,28
5732 7,29

5777 1,30
5822 7,31
5868 7,32
5913 7,33
5959 7,34
6004 7,35
6054 7,36
6103 7,37
6153 7,38
6202 7,39
6252 7,40
6301 7,41
6351 7,42
6400 7,43
6450 7,44
6499 7,45
6552 7,46
6605 7,47
6657 7,48
6710 7,49
6763 7,50
6815 7,51
6868 7,52
6921 7,53
6973 7,54
7028 17,55
7085 17,56
7142 1,57
7198 7,58
7255 1,59
7312 7,60
7369 7,61
7426 7,62
7482 7,63
7542 1,64
7602 7,65
7662 7,66
22 1,67

7783 7,68
7843 7,69
7903 7,70
7063 7,71
8026 7,72
8002 7,73
8157 7,74
8223 7,75
8289 7,76
8355 7,77
8421 7,78
8486 7,79
8552 7,80
8618 7,81
8684 7,82
8749 7,83
8815 7,84
8881 7,85
8947 7,86
9016 7,87
9087 7,88
9160 7,89
9233 7,90
9306 7,91
9379 7,92
9452 7,93
9525 7,94
9598 7,95
9671 7,96
9744 7,97
9817 7,98
9800 7,90
9963 8,00
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S. FRONTIER

Tanteav [H (10 000 & 99 000, de 1000 en 10U0)

‘Transformation *log

(8

n)0-3 10 20 10 40 50 60 70 80 90
0 8.00 8.92 9,47 9,87 10,19 10,45 10,66 10 86 11,03
1 8,12 8,99 9,51 9.90 {0,21 10,47 10,68 10,87 11,04
2 8,24 9,08 9.55 9,94 10,24 10,49 10,70 10,89 11.06
2 8,34 9,11 9,50 9,97 10,26 10,51 10,72 10,91 11,07
4 8,44 9,17 9,63 10,00 10,29 10,53 10,74 10,93 11,09
5 8,53 9,22 9,67 10,03 10,32 10,55 10,76 10,94 11,10
6 8,62 9,27 9,71 10,06 10,34 10,58 10,78 10,96 11,12
7 8,70 9,32 9,75 10,09 10,36 10,60 10,80 10,98 11,13
8 8,78 9,37 9,79 10,12 10,39 10,62 10,82 10,99 1518
a9 888 9,42 9,83  10,IS 1042 10,64 1084 11,01 1,16

TABLEAU 1V (100 000 a 990 000, de 10 000 en 10 000),
nl0-* 100 200 300 400 500 600 700 800 900
00 11,18 12,21 12,82 13,26 13,61 13,89 14,13 14,34 14,53
10 11,32 12,28 12,87 13,30 13,63 13,91 14,15 14,36 14,55
20 11,48 12,38 12,92 13,34 11.66 13,94 14,17 14,38 14,56
30 11,87 12,42 12,96 13,37 13,69 13,96 14,20 14,40 14,58
40 11,67 12,48 13,01 13,41 1.72 12,00 12.22 14,42 14,60
30 11,78 12,54 13,08 13,44 13,78 14,02 14,24 14,44 14,62
60 11,8 12.60 13,10 13,48 13,78 14,04 14,26 14,46 14,63
70 11,96 12,66 13,14 13,31 13,81 14,06 14,28 14,47 14,68
RO 12.0% 12,71 13,18 13,54 13,83 14,08 14.30 14,49 14,66
90 12,13 12,76 13,22 13,57 13,86 14,11 14,32 14,31 14,68

10% - }4,7v




0

1,75
1.80
1,85
1,90
1.95

2.00
2,05
2,09
2,14
2,18

5.31
5,32
5,33
5.M

5,35
5.36
5,37
5.38
5,39

2,27

2,35
2,38

2,42
2,46
2,50
2,52
2,57

210 220 230

5,40
5.41
5.42
s43
s34

5,+5
5.46
5,47
5,48
549

5.50
5,50
5,51
5.52
5.53

5.54
5.55
5,56
5,57
5,58

5.59

5,67

2,73

2,76
2,80
283
2,86
289

2

5,67
S,68
5,69
5,70
5.71

s
573
5,74
5,75

2,92
2,94
2,97
3,00
3oz

3.06
3.08
3,n
3,14
3,16

250

S'm
>
s,
5,78
5,79

a )
]|
2,80
5.2
5.83

TapLEAU V (0 a2 399)

Transformation log?".

3,19
321
324
3,26

1 0

1.3
31.36
3.
3.40

~ 4
b X
S -6
.86
S e?

3.8
5,89
5,90
5,80
5.91

@

3,43
345
3,47
3,49
3.52

3,54
1,56
1.58
5,30
3.6

80

3,64
3,66
1,68
3,70
37

3,74
3,7
3,78
.80
3.82

90

3.84
3,86
3,87
3.89
3,91

100 110 120 130 140 150

160

170

180

4,02 4,8 4,34 448 462 4,75
4,03 420 435 450 4,63 4,76
4,05 4,22 4,37 451 4,65 4.77
407 4,23 438 452 466 4.79
409 425 440 454 467 80

1,93
3,95
396
98
410

4,10 426 4,42 4,55 4,68 4,81
4,12 428 443 457 470 4R2
4,13 429 444 458 471 4.8
4,15 431 445 4,59 472 485
417 432 447 461 4,74 486

4,87
4,8x
489
4.91
49°

4,99
5,00
5,01
5,02
5.0

5,10
5,11
5,12
513

5,14

5,20
5,21
5,22
5,23
5,24

493
494
4,95
4,96
497

5,04
5.05
506
5,08
5,09

515
=16
5.17
5,18
519

5.25
5.2
5.27
5,28
5,29

70

5,92
$03
5,91
so1

5,96
597
5,97
598
5.99

280

6,96
6,00
6.01
6,02
601

LX)
6,05
6,06
6,06

007
6,08
5,99
6,09
6,10

o,ll
a1
6,12
6,13
6,14

o 310 320 330 340 350

6,14 6,21 6,28 6,35 6,41 6,48
6,15 622 6,29 6,36 642 648
616 623 6,30 6,36 6,43 6.49
6,16 6,23 6,30 637 64! 6,50
6,17 6,24 6,31 6,38 64° 6.50

6,18 625 632 6,38 o645 6,51
6,1Y 6,26 6,32 6,39 645 6.52
6,19 6,26 6,33 640 6,46 6,52
6,20 6,27 6,34 6,40 6,47 6,53
6,21 628 6,34 641 6,47 6,52

370

6,60
6,61
6,61
6,62
6,63

6.63
6,64
6,64
6,65
6,66

0,69
6.69
6,70
6.70
6,71

6.78
6,75
6,76
6,76
6,77
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Tasieav VI (400 a 10 000)

Transformation ‘log?".

400 6,78
402 6,79
404 6,80
406 6,81
407 6,82
409 6,83
411 6,84
413 6,85
415 6,86
416 6,87
418 6,88
420 6,89
422 6,90
424 6,91
426 6,92
428 6,93
429 6,94
431 6,95
433 6,96
435 6,97
437 6,98
439 6,99
441 7.00
443 7,01
445 7.02
447 7,03
419 7,04
451 7,05
453 7,06
454 7,07
456 7,08
458 7,09
460 7,10
a2 7.1
464 7.12

466 7,13
468 7,14
470 7,15
473 17,16
475 1,17
477 7,18
479 7.19
481 7,20
483 7,21
485 7,22
487 7,23
489 7.24
491 7.25
493 7,26
495 7,27
497 7,28
500 7.29
502 7.3
504 7,31
506 7,32
508 7,33
S10 7.34
SI3 7,35
515 7,36
517 7,37
519 7,38
521 7,39
524 7,40
526 7.41
528 7.42
530 7.43
532 744
535 745
537 7,46
5§39 747

542 7,48
544 7,49
546 7,50
S48 7,51
551 7,52
553 7,53
555 7,54
558 7.55
560 7,56
562 7,57
565 7,58
567 7,59
570 7.60
572 7.61
574 7,62
577 7.63
579 7,64
582 7,65
SR4 .66
586 7.67
589 7.68
591 7,69
54 7.70
596 7,71
599 7,72
602 7,73
604 7,74
606 7,75
609 7,76
611 1.77
614 778
616 7.9
619 7.80
621 7,81
624 7,82

627 1,83
629 7,84
632 7,85
634 7,86
637 7,87
640 7.88
642 7,89
645 7,90
647 7,91
650 7,92
653 7,93
656 7,94
658 7,95
661 7,96
663 7,97
666 7,98
669 7,99
672 8,00
675 8,01
677 8,02
680 8,03
683 8,04
686 8,05
688 8,06
691 8,07
694 8,08
97 8.09
700 8,10
703 8,11
705 8,12
708 8,13
711 8,14
714 8,15
717 8,16
720 8,17

723 8,18
726 8,19
728 8,20
731 8,21
734 8,22
737 8.23
740 8,24
743 8,25
746 8,26
749 8,27
752 8,28
755 8,29
758 8.30
761 8,31
764 8.32
767 8.33
770 8,34
774 8,35
777 8,36
750 8,37
783 6.38
786 8.39
789 R.40
792 841
794 842
799 §.43
802 8.44
806 X.45
809 8,46
813 8,47
816 8,48
819 8,49
822 8,50
825 8,51
828 8.52

831 8,53
834 8,54
837 8.55
840 8,56
844 8,57
847 8,58
851 8,59
854 8,60
857 8,61
861 8.62
864 8.63
868 8,64
870 8,65
474 8,66
877 8,67
881 8,68
884 8,69
888 8,70
891 8,71
895 8,72
¥9R 8,73
902 8.74
905 8,75
909 8,76
913 8,77
Y16 8,78
920 8.79
923 8.80
927 8.81
930 8.82
934 8.8}
938 881
9242 8,85
Y45 8,86
949 887

953 8.88
956 8,89
960 8,90
964 8,91
967 8,92
972 8,93
975 8,94
979 8,95
982 8,96
986 .97
990 8,98
994 8.99
998 9,00
1001 9,0)
1005 9,02
1009 9,03
1013 9,04
1015 9,05
1021 9,06
1025 9,07
1029 9,08
1033 9.09
1037 9,10
1040 9.11
1044 9.12
1048 9,12}
1052 9,14
1037 9,15
1061 9.16
16s 9,17
1069 9,18
1073 9.19
1077 9.20
1081 9.21
108s 9.2

1089 9,23
1093 9,24
1097 9,25
1102 9,26
1106 9,27
1110 9,28
1114 9,29
1118 9,30
1123 931
1127 9,32
1131 9,33
1135 9,34
1140 9,35
1144 9,36
1148 9,37
1153 938
1157 9,39
1161 9,40
1166 .41
1170 9,42
1175 9,43
1180 9,44
1184 945
1188 9,46
192 947
1197 948
1201 949
1206 9.50
1210 9.51
12158 9,52
1219 9.53
1224 9,54
1228 9,55
123} 956
1228 9,57

1242
1247
1251
1256
1261
1265
1270
1275
1280
1284
1289
1294
1299
1304
1308
1313
1318
1323
1328
1333
1138
1343
1348
1352
1357
1362
1367
1373
1378
1382
1388
1393
1398
14023
1308

9,58
9,59
9,60
9,61
9.62
9,63
9,64
9,65
9,66
9,67
9.68
9.69
9,70
9,7t
9,72
9,73
9,74
9,75
9,76
9,77
9,78
9,79
9,80
9,81
9,82
9,83
9,84
9,85
9.86
.87
9,88
9,89
9.90
9.91
9,02

1413
1419
1424
1429
1434
1439
1445
1450
1466
1520
1576
1634
1693
1754
IRIR
1883
1950
2019
2091
2164
2240
2%
2400
2482
_‘5"7
2658
2746
2R39
29138
203
RIRM
3241
3348
459
RAFA!

9,93
9,94
9,95
9,96
997
9,98
999
10.0
10.1
10.2
10,3
10.4
10.5
10,6
10,7
108
10.9
110
1.1
1,
(RN
1,
1.
1.
1.
1R
11,
12
12
120
12,
12.4
12,5
12,6

12,7

ST X JT nde il

‘od 1 ~—

3691
1812
1936
4064
4196
433
4470
4612
4760
4911
5066
5226
5390
5558
5732
5910
60923
6280
6473
6672
6875
7084
7299

1519
7746
T97R
8217
R461
87
8971
EARN
9507
YIRE

12,8
129
13,0
13,1
13,2
13,3
13.4
13.8
1.6
13,7
13.8
129
14,0
14,1
14,2
14,3
14,4
14.5
14,6
14,7
14.8
149
150
15,1
15,2
15,3
154
15,8
15,6
V57
1SR

16.0

YIIINOYA 'S

-0 =
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TabBLEau VII (10 000 & 99 000, de 1000 en 1000)

Transformation ‘log?’.

nl0-? i0 20 30 40 50 60 70 80 90
0 16,0 18,5 20,0 21,2 22,1 22,8 23,5 24,0 24,5
| 16,3 18,7 20,2 21,3 22,2 22,9 23,5 24,1 24,6
2 16,6 18,9 20,3 21,4 22,2 23,0 23,6 24,1 24,6
3 16,9 19,0 20,4 21,5 22,3 23,0 23,7 24,2 24,7
4 17,2 19,2 20,5 21,6 22,4 23,1 23,7 24,2 24,7
5 17,4 19,3 20,6 21,7 22,5 23,2 23,8 24,3 24,8
6 17,7 19,5 20,8 21,7 22,5 23,2 23,8 24,3 24,8
7 17,9 19,6 20,9 21,8 22,6 23,3 23,9 24,4 24,9
8 18,1 19,8 21,0 21,9 22,7 234 23,9 24,4 24,9
9 18,3 19,9 21,1 22,0 22,8 23,4 24,0 24,5 25,0

TapLeau VIII (100 000 & 990 000, de 10 000 en 10 000)
n10-3 100 200 300 400 500 600 700 800 900
00 25,0 28,1 30,0 31,4 32,5 33,4 34,2 34,8 35,5
10 25,4 28,3 30,2 31,5 32,6 33,5 34,2 34,9 35,5
20 25,8 28,5 30,3 31,6 32,7 33,6 34,3 35,0 35,6
3o 26,2 28,7 30,5 31,7 32,8 33,6 34,4 35,0 35,6
40 26,5 28,9 30,6 3,8 32,9 33,7 34,5 35,1 35,7
50 26,8 29,1 30,7 32,0 33,0 33,8 34,6 35,2 35,7
60 27,1 29,3 30,9 32,1 33,0 33,9 34,6 35,2 358
70 27,4 29,5 31,0 32,2 33,1 33,9 34,7 35,3 35,8
80 27,6 29,7 31,1 32,3 33,2 34,0 34,7 35,3 35,9
90 27,9 29,8 31,3 32,4 33,3 34,1 34,8 35,4 35,9

1 000 000 — 36,0
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4 - PRECISIONS SUR LA VARIATION DE La VARIANCE EN FONCTION DE L‘ECHELLE
= = ——i——
D'OBSERVATION.

Nous avons mis en évidence dans le paragraphe précédent une auguwen~
tation générale de la variance lorsque l'espacement des récoltes augmeite.
Cette rdgle est conforme & 1'intuition puisque l'espacement des récolties
dans un échantillonnage introduit de nouvellos causes de variation ; il a
paru intéressant, en dépit du petit nombre de données disponibles, de préciser
la loi d'augmentation de la variance en fonction de la distance moyenne
entre les échantillons, ou = ce qui revient au méme ~ en fonction de la
surface échantillonnée.

La méthode employéde est une décamposition de la variance dérivée
de celle réalisde par l'analyse sdquentielle des observations continues
ou trds serrdes. Un calcul de ce dernier type est donné par PLATT (1970,
1972), & partir d'une radiale comportant de nombreuses observations équidise
tantes de teneur en chlorophylle de 1l'eau de mer. L'analyse consiste &
oalculer d'abord l'autocovarience de la variable aldatoire X, dans la série
de m observations, c'est & dire la fonction

m=A

n
RN = =— Y X(t)X(t+N)

t=1
ol t est le numéro d'ordre de 1l'échantillon et A le "pas" o'est & dire le
déoalage imposé 2 la variable dans sa comparaison i elle-méme, Puis on réalise
le gpectre de puissance de l'autocovariance, qui est l'analyse harmonique
de la fonction deA . On montre que ce apectre équivaut & une analyse de la
variance généralisée, dans laquelle la variance totale est partitionr.ée
suivant les différentes valeurs de A (si la série d'observation était
continue, on obtiendrait une distribution continue de la variance, suivant
la distanoe entre points vomparés).

Le spectre de variance fournit les variations de Ac?/ANen fonction
de N, ot N = k/A, en unités arbitraires, a les dimensions d'une fréquence.
L'auteur obtient, en échelle log-log, un nuage de points sensiblement aligné
suivant une pente égale & -5/3. Or catte valeur caractérise, d'aprds les
oonsidérations théoriques de KOLMOGOROV (1941) un processus turbulent en
milieu isotrope, ¢'est & dire en l'abaence de gradient. L'auteur en déduit
1'hypothdse que la variabilité observée ne traduit autre chcse que la disper=
sion des partioules (cellules végétales) au sein d'un liquide en état de
mélange turbulent - isotrope & 1l'dchelle d'observation adoptée.

Nous ne disposons pas de série d'observations suffisamment serrédes
et étendues pour réaliser une analyse séquentielle. Néanmoins l1'expérience
du "Carré magique" nous fournit des valeurs de variance pour trois ordres
de grandeur de 1'espace échantillonné : carré de 7 milles de cBté (niveau A),
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carré de 1 mille (niveau B), espace sur lequel le navire a dérivé au cours
des quatre récoltes successives en chaque "station" (hiveau C). Nous allons
tenter de relier l'augmentation de variance de C & B puis de B & 4, & l'aug-
mentation de la distance moyenne entre prélévements. Fvaluant 1l'ordre de
grandeur de la distance entre récoltes au niveau C 4 0,05 milles, si l'on
assigne la valeur 1 & la "fréquence" du niveau B, celle du niveau A est

égale & 0,14 et celle du niveau C & 20. On peut alors construire sur le
graphique (1ogAc¥AN ; log N), pour chaque catégorie zoologique, deux points,
1'un correspondant & l'augmentation de variance et de distance entre préléve-
ments de A & B, l'autre de B a4 C.

Il reste & partitionner la variance suivant les trois niveaux. Nous
avons ici un modéle d'analyse de la variance & trois critéres de classifi-
cation entiérement hiérarchisés. Rappelons le principe de la décomposition
de la variance dans cette situation.

Le modéle général & trois critéres est de la forme :

xijkl° X..= Ai + Bj + Ck + Dij + Eik + Ijk + Gijk + Eijkl

ou X est la moyenne générale ;
] .
xijkl 1'observation ;
Ai, Bj’ Ck, les "effets" des facteurs A, B, C (dans leurs nodalités

respectives i, j et k) ;

les quantites doublement indicées, les interactions des facteurs deux

4 deux ;
lJ 1l'interaction des trois facteurs H
£iji
Dans 1l'exemple traité, il n'y a pas de replication au niveau C, de

sorte que l'interaction triple est indiscernable du résidu. D'autre part,
le modeéle étant entiérement hidrarchisé, il n'y a pas lieu de distinguer
1'action de B pour A fixé (interaction) et l'action de B indépendamment
de A (il n'y a en effet pas de sens & comparer entre elles les stations
n21 des quatre carrés de 1 mille, puis les station n22, etc...) : il n'y
a donc qu'un facteur B/A. Pour une raison analogue, il n'y a qu'un facteur
C/B/A. Le modéle s'en trouve simplifié : on dcrit

le terme résiduel de la l ne replication dans la circonstance (i,j,k)

—— = *
xi.jk X.= 4; + Bij + cijk (%)

La décomposition de la variance se fait d&s lors & partir de 1'identité :

1 %i3.)
dont on déduit, puisqu'il y a orthogonalité, et si n, p, q sont le nombre

S P (X, =X )+ (xi,j.' X )+ &

(*) I1 reviendrait au m8me de considérer le modéle comme hiérarchisé & deux
niveaux avec replication au niveau C, le terme C, 13k étant alors le terme
résiduel. ) '
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de modalités des facteurs A, B et C :

E(xijk' E...)z = P‘IZ@..' Y...)Z’“ q Z(Ei,j - 3{1 )%+ Z(Xijk‘ X..)?
i 13 . ..

Ijk ijk ij.
termes qui, divisés par les nombres de degrés de liherté respectifs :
npg-1 n-1 n(p-1) np(q-1)
donnent les estimations des variances :
v
Vip Va VB/A C/B/A

La partition de la somme des carrés peut donc s'écrire (en simplifiant 1'indi-
ciation des variances) :

(npg-1)V,, = pq(n=1)V, + nq(p-1)V,, + np(q-1)V,

Cependant cette partition ne rend pas compte rigoureusement de la

séparation des niveaux A, B et C. L'estimation VB’ par exemple, exprime

lteffet du facteur B et, puisqu'elle est calculée & partir des moyennes i;j ’
de la variabilité de ces moyennes ; cette dernidre variabilité est fonction
de la variance au niveau C. Plus précisémant, les espérances mathiématiques

des trois termes de la décomposition précédente sont les suivantes :

2 2 2
E(V,) = o} + qa} + pgf

€(VB) = cé + qa;
€(VC) = o,

ou qz, qé, q? sont les variances réelles des effets de A, B et C (le moddle
est en effet entidrement aldatoire). Nous adopterons une partition différente,
qui respecte 1'indépendance des trois facteurs, & savoir :

(npa=1)Vy = [np(a=1)na(p-1)+paln-)] v+ afn(p-1)+p(n=1)| (V=¥ )+paln-1)(v,vp).

Les espérances mathématiques des trois termes sont alors égales, aux coef-
ficients respectifs prés, aux variances des effets des trois niveaux.

Dans 1'expérience du "Carré magique", nous avons n = p=q = 4, d'ol :

144 96 48

Les différences entre termes successifs nous fournissent les augmentations
de la variance lorsqu'on passe du niveau C au niveau B, puis du niveau B
au niveau A. Les résultats sont portés sur la figure 67. Sur les 11 cas
considérés, 4 montrent, du fait des fluctuations aléatoires, des valeurs

VB< VC ou VA< VB' ce qui conduirait & adopter des termes négatifs dans la

seconde partition de la variance. Parmi les 7 catégories zoologiques restantes,
4 donnent une pente assez voisine de -5/%, deux (Creseis acicula et Sagitta
autres qu'enflata) une pente négative nettement supérieure i -5/3, une
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Pigure 67 - Augmentation de la varian-
ce en fonction de la distance entre
récoltes (A) ou de son inverse
("fréquence” N) ; échelle log=log.
Expérience du "Carré magique".

log AV/AN

5- 3
4
47 2

TAXONS

logN ou logA




pente P

+ 14

0 % %1 2 F=logF(A)

Figure 68 - Pentes du graphique précédent, en fonction de la valeur du F de
Snedecor appliqué au facteur A (carré de 7 milles) testé par
rapport au facteur B (carrés de 1 mille) - 3 et 12 DL,
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enfin (Peniiia avirostris) une pente positive.

On vérifie immédiatement que les trois derniers taxons présentent
sur la zone couverte par le quadrillage un gradient de répartition c8te-larye,
alors que les quatre premiers ne montrent aucun gradient net., Nous pouvons
préciser cette coincidence en testant l'existence d'un facteur "répartition"
significatif, au moyen d'un test F de Snedecor appliqué

- avec 3 et 12 degrés de liberté pour 1’influence de la position
au niveau A,

- avec 12 et 48 degrés de liberté pour l'influence de la position
au niveau B, 5
les variables étant cette fois normalisdes au moven de la transformation log
stablie précédemment. On trouve les valeurs suivantes :

pente sur le R

. graphique fig. 67 F(a) #(8)

1 -~ Creseis acicula = -0,56 16,6 1,4
¢ - Sagitta enflata -1,86 8,8 5,6
5 - Sagitta "autres' # -0,92 32,8 1,5
4 - Penilia avirostris #= +0,H1 124 1,8
5 - Evadne tergestina -1.6b 8,7 2,1
% -~ Lucifer hanseni.Zmysjs) -1, 5,1 4,3
I - Copépodes -1,60 5,2 2,4

(les » indiquent les forts gradients d'abondance)

Le niveau B (testé par rapport & la variabilité au niveau C) se
révele significatif au risque 1 ou 5% pour les quatre catégories présentant
une statistique voisine de celle de la turbulence, et non significatif pour
les trois au‘res. Le niveau A (testé par rapport & la variabilité au niveau
B) se montre toujours significatif, mais ne fournit de trés grandes valeurs
de F que pour les trois taxa présentant un gradient d'abondance, et surtout
pour Penilie avirostris, qui montre le gradient le plus accusé. Nous avons
porté sur la figure 68 : en abscisses, les valeurs trouvées pour F(A) en
échelle logarithmique ; en ordonnédes, la pente obtenue pour la méme catégorie
dans le graphique précédent. Un constate une trés forte corrélation (r = 0,93).
la droite de régression de la "pente" en "log F(A)" passe trds prds du point
correspondant d'une part 4 une pente de -5/3, d'autre part au seuil de signifi- -
cation au risque 1% pour ?(A). Cette coincidence suggdre 1'hypothdse suivante :
la statistique de le turpulence est réalisée dés gque le gradient de répar-
tition, & 1'échelle de_la surface marine couverte, cesse d'8tre statistique-
ment discernable. La variation au niveau B est significative pour les espéces
q'ii ne présentaient pas de variation significative au niveau 4 : il apparait
une fois de plus que les caractéres de variabilité différent suivant 1'Achelle
d'observation ; malheureusement nous ne disposons pas de donnees & un niveau
inférieur & C, de sorte nous ne pouvons nous référer & la turvulence & cette
schelle.

Si incompléte ;s que soient les observations, et si nssardeuse 1'hyncthés
fondée sur un si petit nymbre de points expérimentaux (%), cette hypothdse

(%) La précision de ls '0i, peu en rapport avec la précision a laquelle sont
accoutunds les ecolr: i.tes statisticiens, vieant de ce qu'il 3'agit - =i 1'hypo-
~LY o ast+ meHelore o d'un ghénoméne physique.
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est trds suggestive, et nous allons en considérer les implications.

Si les mouvements de 1'eau aboutissaient & un mélange statistiquement
"homogdne", il en résulterait une dispersion au hasard des particules en
suspension, quelle que soit leur répartition originelle ; les écarts par
rapport 4 la loi, ne pouvant qu'avoir une signification écologique ou biolo-
glque, seraient testés par rapport aux lois statistiques classiques (loi
de Poisson en 1'occurence). '

Or la diffusion turbulente, quelle que soit 1'échelle i laquelle
elle est considérée, donne une probabilité non négligeable & des déviations
hautement improbables du point de vue de la diffusion simple. Il existe
donc un intervalle de variations, improbables dans le cadre de la diffusion
simple, probables dans le cas de la diffusion turbulente, grfice auquel peuvent
apparaitre des structures remarquables, dessinables ("patterns"), et sans
signification autre qu'hydrodynamique. La significativité bio-dcologique
ne peut alors 8tre affirmée qu'au deld d'un deuxidme seuil statistique,
celui des variations improbables dans le cadre de la turbulence. la coinci-
dence représentée & la figure 68, si des observations futures la confirment,
démontrera que ce seuil correspond & celui de la statistique classique
aprds transformation log? sur les effectifs d'organismes planctoniques.

Dds lors, il y aura lieu de penser que les courbes empiriques par lesquelles
nous avons axé les nuages de points des diagrammes moyennes-variances
(figures 4, 7, 8, 10 de l'article inséré en § 3) décrivent les lois de
distribution des densités de particules en suspension au sein d'un liquide
en état de mélange turbulent.

La référence & la situation "moysnne" que représente chacune de
ces courbes axiales remplace alors la référence & la loi de Poisson dans
une nouvelle définition de la surdispersion et de la sous-dispersion :
une sur- ou sous-dispersion significatives seront affirmées seulement
pour les points situés en dehors des domaines de confiance établis comme
sur les figures 4 et 8 de l'article cité (domaines se rapportant au risque
5%, et dont nous avionsnoté qu'ils ezcluaient beaucoup plus de 5% des
points observés).

5 « ANALYSES EN COMPOSANTES PRINCIPALES DES DONNEES PLANCTOLOGIQUES RECUEILLIES

LORS DES QUADRILLAGES DE LA BAIE D'AMBARO.

Nous exposerons iei 1'état actuel d'un travail en cours, exécuté
en collaboration avec F, IBANEZ (Station Zoologique de Villefranche sur Mer).

Nous avons tenté d'analyser par la méthode des composantes prinocipales
un ensemble de dénombrements d'organismes planctoniques, résultant du dépouil-
lement des vingt quadrillages de la baie d'Ambaro exécutés entre novembre
1968 et décembre 1969 (cf. Deuxidme Partie, § 1 E). Les résultats des
dénombrements ont déja &té largement utilisés pour la desciption du peuplement

planctonique (Troisime Partie) ; ils nous ont, en particulier, servi &
déterminer les fluctuationa d'abondance de nombreux taxons sur l'ensemble
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de la bale, aprds intégration de la microrépartition selon la méthode exposée
3 la Deuxidme Partie, § 3-2. Rappelons que la baie était quadrillée par
un réseau de 44 stations distantes de 1 & 5 milles (carte figure 22), en
chacune desquelles était réalisé un trait oblique fond~surface du filet
"Clarke-Bumpus". Les effectifs d'organismes planctoniques étaient ramenés
3 10 m° d'eau filtrée (velume du m&me ordre de grandeur que le volume
réellement filtré) avant tout traitement.
Lea . analyses en composantes principales portent sur les dénombrements
des 20 taxons indépendants suivants :
1 - Evadne tergestina
2 = Penilias avirostris
3 -~ Copépodes
4 -~ Hyperia spp.
5 = Creseis acicula
6 - Creseis chierchiae
7 -~ Atlanta gaudichaudi
8 ~ Cténaires (Cydippoides)
9 - Salpes
10 - Dolioles
i1 - osufs d'Engraulidae
12 - Lucifer hanseni, protozoés
13 = - , immatures
14 - - y adultes
15 = Lucifer chacei et penicillifer, protozods
16 -~ lucifer spp., mysis
17 = Lucifer penicillifer, immatures
18 = - , adultes
19 -~ Lucifer chacei, immatures
20 - - , adultes
Nous avons pris soin d'éliminer de l'analyse les variables présentant un
grand nombre de valeurs nulles. Certains taxons ont ainsi été éliminés de
quelques quadrillages, ramenant le nombre des variables & 19 ou 18,

Nous n'exposerons pas le principe de l'analyse des composantes
principales, aujourd'hui bien connue des écologistes, mais décrirons
simplement quelques étapes du travail.

'5~1 - Normalisation des variables. Nous avons montré (§ 3) que
la normalisation des variables aléatoires, que constituent les effectifs
d'organismes planctoniques dans un volume d'eau fixé, était obtenue par
tranaformation de la forme logP(x+1), ol p est un paramdtre 1ié 4 1l'hétéro-
généité des conditions d'échantillonnage, en particulier & la taille de
la surface marine échantillonnée. On peut prendre p = 2 si cette dernidre
est de 1'ordre de 0,001 & 0,01 mille carré, et le paramdtre tend vers 1
quand la surface augmente : les distributions deviennent lognormales.

Les données analysées ici par la méthode des composantes principales
doivent correspondre & ce dernier cas, puisque 1l'échantillonnage comprend
44 stations dispersdes sur 800 lm2. Nous le vérifions en mesurant, au moyen
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du X? de Bartlett, 1'hétérogénéité des verisnces sur l'ensemble des 20
taxons de l'analyse, pour diverses valeurs de p. Ce X? est une fonetion
continue de p, dont quelques points permettent de tracer l'allure dans
1l'intervalles des valeurs utilisées du paramdtre. On obtient un ensemble
de courbes & minimum ; celui-ci est diversement placé puisque chague courbe
est établie & partir de 44 points-observations, donc comporte un élément
fortuit. Néanmoins ces minima sont voisins, et nous donnons & la figure 69
les enveloppes inférieure et supérieure de 1'ensemble des 20 ¢ourbes, ainsi
que la courbe moyenne. Le minimum de cette dernidre correspond &4 une valeur
de p comprise entre 3/4 et 1 ; pour simplifier, nous prendrons p = 1, et
adopterons donc la transformation logarithmique. Nous avons situé sur le
méme graphique, A titre indicatif, 1l'effet des transformations X et
Arshv/X : la premidre se révdle plus mauvaise que la transformation log2 ;
la seconde parait trds légdrement meilleure que celle correspondant au x?
minimum pour la famille "logP" ; néanmoins, pour des raisons de simplicité
de calcul, nous nous en tenons & la transformation log.

5«2 = Valeurs et vecteurs propres ; détermination du nombre de
vecteurs "significatifs”. L'analyse effectuée aprés transformation log sur

les 20 variables fournit les valeurs propres portées sur la figure 70
(courbes B1 & B20), dont on déduit les pourcentages de variance totale
extraits par les 20 vecteurs. lLes pourcentages cumulés de variance totale
réalisés par les trois premiers vecteurs propres sont donnés dans le
tableau IV,

TABLEAU IV '

quadrillages A, +A, + A4
1 ( 7/11/68) 39 52 63
2 (10/12/68) 37 51 56
3 (17/12/68) 37 52 60
4 (27/12/68) 42 54 61
5 ( 4/ 1/69) 40 53 62
6 (14/ 1/69) 40 54 63
7 ( 4/ 2/69) 41 52 62
8 (271/ 2/69) 33 48 53
9 (21/ 3/69) 41 60 69
10 (15/ 4/69) 39 60 67
11 (13/ 5/69) 33 51 62
12 (28/ 5/69) 40 55 65
13 (17/ 6/69) 40 51 59
14 (15/ 1/69) 35 50 60
15 ( 4/ 8/69) 36 49 58
16 (22/ 9/69) 34 51 62
17 (15/10/69) 41 52 61
18 5 5/11/69; 36 47 56
19 (25/11/69 33 48 56

20 (12/12/69) 43 53 61
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Figure 69 - Variations du X’de BARTLETT (test d'homogénéité de la variance)

aprds transformation logp, en fonetion de p. Le X? est appliqué
% 1l'ensemble des variances des taxons lors de chaque quadrillage
de 1la baie de la baie d'Ambaro. Les 20 courbes ne sont pas repré-
sentées, mais seulement les enveloppes supérieure et inférieure
(trait interrompu) et la courbe moyenne (trait plein). Nous avona
situéd également les effets des transformations </ et Arsh\/"l
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On constate dono une certaine variabilité, sans rapport aveo la
succession saisonnidre., Les pourcentages moyens sont respectivement 38,
52 et 61%.

On admet (o'est Yhypothdse fondamentale de 1'analyse faotorielle)
que les premiers vecteurs propres, qui rendent compte par construction
de la plus grande partie des corrélations entre variables initiales,
représentent l'influence de "facteurs" indépendants agissant sur l'ensemble
des variebles, et que les derniers vecteurs sont sans signification et
déerivent le bruit de fond. Mais il n'existe aucun algorithme rigoureux
et satisfaisant permettant de décider du nombre de vecteurs "aignificatifs".
Plutdt que déterminer ce nombre, comme il est d'usage, & posteriori et en
se fondant sur 1' "dvidence” de l'interprétation des axes, nous avons imaginé
deux tests empiriques :

12) Test "c" (IBANEZ, 1973b).On introduit une vingt-et-unidme varia-
ble & valeurs calculées, pour chaque observation, & partir d'une table de
nombres au hasard, et on refait l'analyse. La nouvelle variable ne se trouve
bien exprimée qu'i partir d'un certain vecteur propre. On admet que ce dernier
n'exprime que le hasard ; dds lors, il est légitime de considérer que seuls

lea vecteurs proprea de rang inférieur peuvent avoir une signification.

de la variance totale entre les 20 vecteurs propres, non pas & une équirépar-
tition (extrimement improbable), mais & la répartition moyenne dans un
partage au hasard d'une quantité fixe en 20 termes classés par ordre décrois-
sant. C'est le probldme classique du "b&ton brisé". Rappelons-en ici la
solution. : :
Divisons un segment de longueur 1 en S parties & l'aide de S-1°

points au hasard, puis rangeons les segments obtenus par ordre de longueurs
décroissantes 1,, 1., «ee , 1 . L'Opération de classement étant effectude
aprds chaque tirage, la répar%ition moyenne n'est pas uniforme (le segment

n?1 est toujours le plus grand etc...) ; on la détermine gréce & un

changement de variables en remplagant dans le raiscnnement les longueurs

des segments, qui sont classées, par les différences entre segments successifs,
qui ne sont pas classédes.

' S
Poaons do = 1s d'ou ls = d0
g =1 -1 oy =9 * 4
dy = 1o o= 1oy lyp=dp+dy +d,
dg 4= 1~ 1, 1 = dg+d + e+ d

En sommant membre A membre les égalités de droite on obtient :

1284+ (5-1)d, (s-2)d, + «oo v d__,

Le segment de longueur 1 est ainsi ,.!sé maintsnant en S parties de longueurs

(S-i)di, non classées, avec comme saw.. contrainte 2:(S-i)di = 1 3 1l'espérance
i ,



Figure 70 - Analyses en composantes
principales des quadrillages de
la bale d'Ambaro.

Trait plein : décroissance des
valeurs propres.

Pointillé : ddcroissance moyenne
suivant le moddle aléatoire du

"bAton brisé".
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Pigure 70 (suite)

19 rang

19 rang
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Figure 70 (suite)
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Figure 70 (suite)

Figure 71 - Représentation symbo-
lique du changement de base
correspondant & l'analyse en
composantes principales.

v; ¢ variables initiales (base

orthonormée par choix de métrique,
i=14a20) _
a, : vecteurs propres normés & 1

J

(base orthonormée par construc-
tion, j = 1 & 20)
0k (k = 1 & 44) : vecteur-obser-

vation.
X0 ¥ ik : coordonnées de 0k

dans la premidre et la 2e base .
a .t cocordonnées des vecteurs
prapres dans la premidre base.

Les 7 g (3 = 1 et 2) sont car-
tographiés £ig.71=73 ; les o

ij
(3 =1 & 3) sont donnés au
tableau VI,

L]

Xa0k ...




mathématique de chacune d'elles est deme 1/S ; on en déduit :

Eldy) = = d'ol &) =
€(d1)=§r%—-17 €(18_1>=%+§-(!r1—y "

1 | 1 1 1
"“""“z’ " =) €y ) = 5 * 58Ty * ME

ct plus généralement S-3

1 1
5(13)‘T§03+1

La situation que nous voulons tester comprend, au terme de l'analyse des
composantes principales, la répartition d'une variance totale égale A S
entre S vecteurs propres ; les termes respectifs sont égaux aux valeurs
propres A, de la matrice des coefficients de corrélation. Nous comparons
la décroigaance de ces termes, rangés par ordre décroissant, & la décroisance
des termes calculés A4 l'aide de la formule précédente, évidemment égaux &
S=J

P puisque la quantité fize est S et non plus 1. Les termes
Frf T+

calculés sont donnés dans le tableau V, pour S variant de 2 & 20, et la
déeroissance conforms au moddle du "bBton bried" est représentée (courbes
en pointillé) sur les graphiques de la figure 70.

Les premiers vecteurs propres seront considérés comme significatifs
dans la mesure ol ils extraisnt plus de variance que ne le prévoit le
moddle aldatoire ; A partir du rang ol ils cessent d'8tre significatifs,
ils me partagent siuplement la variance résiduelle et décrivent le bruit.

In constate sur les figures que seule la premidre valeur propre
eat beaucoup plus grande que prévu (en moyenne 368% au lieu de 18 & 19,4).

La deuxiéme est parfois située visiblement au dessus de ce qu'elle serait
dans le moddle aléatoiie, mais le plus souvent se trouve trds proche de

la valeur attendue ; le premier vecteur ayant extrait une trds grande partie
de la variance, et les vecteurs suivants devant se partager la variance
restante qui est plus faidble que d'aprds le moddle, la coincidence entre
observation et valeur attendue pour la deuxidme valeur propre suggdre une
compendation. de la perte de variance par l'existence d'une certaine quantité
de variance significative : nous considérons donc le deuxidme vecteur

propre comme significatif. Il en est de m8me du troisidme vecteur dans 9

cas sur 20,

Les résultats du test "c¢" coincident presque exactement avec ceux
du test précédent. Le rang du premier vecteur exprimant bien la variable
supplémentaire est indiqué par la lett=g ¢ ~ur les vingt graphiques de la
figure 70.0n constate qu'il correspond presque toujours au premier des
vecteurs non significatifs au sens du test "bAton brisé".



TABLEATU v

Longueurs moyennes des segments, rangés par ordre décroissant,

issus d'un partage en S d'une quantité égale & 100 conformé-
ment au modéle du "b8ton brisé".

7 8 9 10 " 12 13 14 15 16 17

20

75,00 61,11 52,
25,00 27,78 27,
11,11 14,

,67 40,83 37,04 33,97 31,43 29,29 27,45 25,86 24,46 23,23
7 24,17 22,76 21,47 20,32 19,29 18,36 17,53 16,77 16,08 15,45 14,88 14,35
+67 15,83 15,61 15,22 14,77 14,29 13,82 13,36 12,92 12,51 12,12 11,75 11,41
o.ss 10,85 11,06 11,06 10,96 10,79 10,58 10,36 10,13 9,90 9,67 9,45
7,28 7,95 8,28 8,46 8,51 8,50 8,44 8,34 8,25 8,11 7,98

A8}

4,42 5,43 6,06 6,46 6,70 6,85 6,90 6,92 6,90 6,86
2,04 3,35 4,21 4,79 5,18 5,44 5,62 5,75 5,79 5,82
1,56 2,62 3,36 3,88 4,25
1,23 2,11 2,75 3,21 3,56 3,81 4,00 4,14
1,00 1,74 2,29 2,70 3,02 3,26 3,45
0,85 1,45
0,69

22,12 21,13 20,25

BIBRRARXIRIISKE

6
5
4,52 4,71 4,84 4,92 4
4
3

1,93 2,50 2,60 2,82 3,00
1,23 1,65 1,99 2,26 2,47
0,59 1,06 1,43 1,73 1,98

' 0,5t 0,92 1,25 1,53
0,44 0,81 1,11

0,39 0,7

COO= == MDDV ANALUWN

18,67 17,99
13,41 12,99
10,49

8,82
1,57
6,57
5,74
5,02
4,40
3,84
3,34
2,89
2,47
2,09
1,73
1,40
1,09
0,79
0,51
0,25

- 6¢£2 =
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Interprétation des premigrs axes. Nous avons, & partir d'un
ensemble de 20 variables observées 44 points, oaloulé 20 direotions prin-
sipales dens R™ . Nous pouvons tenter l'interprétation des premidres directions
(sudvant 1'hypothbse factorialiste) par deux méthodes i

= 1'exanen dans R des éléments @,y des veoteurs propres a, dans

la base, orthonormée par construction, des variables initiales v, (a y = oy
avec Zaia w 1 ¢ figure 71). Le tableau VI fournit cea éléments pour les

trois %rom:l.ors veoteurs propres. L'inportance respsotive des variables
initiales dans la oconstitution de chaque veoteur propre est donnds directemeiit,

en termes de proportion de variance, par le ocarréd de o 1 5" En groupant les

variables (taxons) selon leur importance vis k vis des axes retenus oomme
signifioatifs nous pouvons, en nous référant aux éoologies des taxons, nous
faire une idée de la signification de ces axes.

= La cartographie des coordonnées des points-observations dans la
nguvelle base (orthonomdo) des vecteurs propres ; on se limite dvidemment
aux vecteurs propres retenus oomme signifiocatifs ; les oocordonnées des
observations suivant un des nouveaux axes sont dono traitdes oomme les
abondances d'une espdoe zoologique fiotive, dont la répartition serait

déterminde par le "faoteur" déorit par le veoteur correspondant.

L'allure de ocette répartition peut nous renseigner sur la signifioation de
1'axe, grfice A des oorrélations aveo les rdpartitions de facteurs éoologiques
pr‘mﬁél.

Dans note étude, la cartographie du premier axe rend sa signifiocation
évidente : il s'agit du gradient obte~large de oconditions écologiques.

Les isolignes déorivent, A chaque date de quadrillage, la répartition et
l'extension vers le large de l'influence oltidre, légdrement variables
d'une fois sur l'autre (figure 72),

La signifiocation du premier axe dtant lide b la configuration de
la baie, il paralt légitime de oalouler la moyenne sur l'année des valeurs
trouvées en chaque station. Le résultat est représenté & la figure 73 : on
retrouve approximativement le tracé des isobathes. On remarque de plus que
1'isoligne "-1" (*) rejoint la obte au sud-est de la baie, au niveau ol
les apports fluviatiles ocesssnt ; d'autre part, que les isoclignes sont
ressorrées au nord-est et espacdes h l'ousst, l'aliure d'ensemble suggérant
un courant de sens oyolonique longsant la obte, et une arrivée d'eau
extérieure A partir de 1'angle nord-cusst de la carte (oe qui est suggéré
également par oertaines répartitions d'organismes).

La oomposition du premier veoteur propre (tableau VI) est en acoord
avec oette interprétation, car elle exprime l1'importance permanente des
taxons sensibles au gradient olte-large, que leur abondanoe maximale se

-m-prh-d-obt-(hm&%;mmulﬁlws 12814 4
lug ) ou au large (16 & 20 1 Jucifer chaced et pepiodllifer).

(%) Lo sens du veoteur propre étant arbitraire, nous le fixzons de telle sorte
que les coordonndes des observations soient négativea prés de la obte,
positives au large.
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TABLEAU VI
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Coordonnées des vecteurs propres dans la base initiale. Tous les vecteurs-
lignes sont normés & 1.

«0,1540,24 ©0,2540,3 @0,35410,44 @=0,45

Le sens du premier vecteur est choisi + vers le large, - vers la clte,
Le sens du deuxiéme vecteur est choisi de telle sorte que 1l'espdce n23
(Copépodes) soit représenté positivement. Le sens du troisidme vecteur
est celul de la sortie d'ordinateur.

» troisidmes vecteurs non significatifs au sens des tests "c" et
"biton brisé".

X taxons.éliminés de l'analyse car présentant trop de zéros.
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propre, & quatre dates rapprochées
moyenne 0, variance 1 pour chaque quadrillage).

la premidre direction
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FPigure 72 - Cartographies des coordonnées des points-observations suivant
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Figure T3 - Cartographie moyenne de la premidre direction propre.
(Pour 1la toponymie, voir carte des stations fig.22)
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Les significations du deuxiéme axe, et du troisidme axes lorsqu'il
a été reconnu significatif, ne sont pas encore parfaitement élucidées. Les
images fournies par la cartographie sont assez cohérentes - contrairement
4 celles que fournissent les vecteurs suivants - mais ne rappellent avec
évidence la répartition d'aucun facteur pressenti ; par surcroit, elles
va;ient beaucoup d'une date & 1l'autre, méme rapprochées d'une semaine (figure
740

' Le tableau donnant la composition du deuxidme vecteur propre met

en évidence 1'importance permanente des Copépodes, dont nous avons établi
(Troisidme partie, § 3-12, et figure 63 se rapportant & 1‘'ensemble de
données analysées ici) qu'ils pouvaient constituer un excellent indice de
1'abondance du zooplancton total. Peut-8tre le deuxidime vecteur propre
décrit—-il donc un facteur d'abondance générale, par exemple un facteur
trophique ; peut-8tre mdme décrit-il encore le premier facteur, compte
tenu d'une non-lindarité de ses effets et/ou d'un délai d'action (délat au
cours duquel le peuplement planctonique pourrait &tre repris et brassé par
les courants locaux : la cartographie pourrait alors n'exprimer que la
turbulence 4 1l'échelle de la baieg

Remarquons encore que la composition du deuxiime vecteur fait
apparaitre 1l'importance de certains taxons pendant des périodes limitées:
stades zoé et mysis de lucifer chacei et penicillifer (n? 15 et 16) entre
septembre et avril (nous avions suggéré au § 3-9 de la Troisidme partie
que les pontes massives de Lucifer pourraient &tre liées & un facteur
trophique général) ; Creseis acicula (n? 5) de février i aofit, époque ol
elle est mal exprimée par le premier vecteur ; Creseis chierchiae est
souvent bien exprimée, & toutes époques de l'année, par le deuxiéme vecteur
propre.

Le troisiéme vecteur n'est pas encore interprétable dans 1'état
actuel de notre travail. Sa composition semble extrimement irrégulidre
(tableau VI)., :

En conclusion l'analyse aboutit, dans 1'état actuel d'avancement,
4 discerner :

- Une premidre composante principale, rendant compte de 38% de la
variance totale en moyenne, et de signification assez triviale puisque le
gradient cdte-~large avait été mis en évidence antérieurement. Toutefois,
la cartographie de 1'influence c8tidre moyenne (carte figure T3) et la mise
en évidence de sa variabilité (cartes figure 72) ne sont pas sans intérét.

- Une deuxidme composante principale peut-8tre liée 4 1'abondance
planctonique générale, mais que nous n'avons pas encore pu interpréter avec
certitude ; elle représente peut-8tre, comme la premidre composante,
1'influence du premier (unique?) facteur décelable & cette échelle d'observation,
compte tenu d'un retard d'action et d'une non-linéarité possible de ses
effets, mais celd n'est pas démontré.

« Une troisidme composante principale, significative dans la
moitié des cas, mais encore complétement ininterprétée.

- 17 composantes non significatives, rendant compte d'environ 40%
de la variance totale, et représentant un bruit de fond aléatoire.
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Figure 74 - Cartographies de la deuxidme direction propre,

rapprochées.
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Au stade actuel, l'analyse en composantes principales des données
planctologiques des quadrillages de la baie d'Ambaro se révéle quelque peu
décevante. Toutefois l'interprétation du deuxidme axe parait possible et
si nous réussissons & 1'établir, elle réalisera un progrés concret dans
la compréhension de 1'écosystéms, puisqu'elle révélera 1'importance d'un
facteur que le dépouillement des taxons individuellement n'avait pas rendu
évident.

Tous les calculs ont été exécutés sur 1l'ordinateur IBM 7040 de
1'Observatoire de Nice, suivant des programmes mis au point par IBANEZ et
publiés sous forme de document provisoire (IBANEZ, 1973 a).
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Résumé et Conclusion générale

Le présent travail porte sur neuf années d'observations du zooplancton
de la région de Nosy Be (c8te nord-ouest de Madagascar), aux cours desquelles
environ 5500 échantillons ont été recueillis et examinés.

*

L'étude statistique de la dispersion des organismes planctoniques
a aboutl & des conclusions pouvant &tre résumées comme suit :

1 - I1 est possible de reconnattre, dans la dispersion des organismes,
des structures statistiques stables, alors méme que (le milieu étant mouvant)
les répartitions ne le sont pas.

2 - Les lois statistiques constatdes dépendent de 1'échelle d'obser-
vation, car elles résultent de l'interaction

- d'une loi indépendante de l'ohservation : le plus souvent,
une loi log-normale, simple conséquence du théoréme limite central appliqué
4 des processus multiplicatifs ;

-d'une loi statistique de 1'échantillonnage, biaisant la
précédente surtout dans le domaine des petits nombres observés (Loi de Poisson
4 la limite).

La loi de Poisson prédomine pour les petits effectifs, la 1lqi log-
normale pour les grands, et le passage d'une situation & 1l'autre est progressif.
Ce passage est plus ou moins rapide suivant 1l'homogénéité ou l'hétérogénéité
des conditions d'échantillonnage c'est-ii~dire, concriétement, suivant 1'échelle
d'observation des phénomdnes. La loi d'ensemble (loi de Taylor géndralisée)
peut &tre définie comme "logP-normale", o p (généralement compris entre 1 et 2)
est un parametre d'hétérogénédité des conditions d'échantillonnage. La réfé-
rence & cette nouvelle loi remplace la référence classique & la loi de Poisson
dans une nouvelle définition de la surdispersion, semblant tenir compte de
la variabilité due au brassage en milieu turbulent.

3 = La connaissance des lois de cette "variabilité de base" nous
permet de définir une méthodologie, fondée sur la reconnaissance de l'ohjet
qu'il convient de décrire, et dont il convient de déterminer les fluctuations
en fonction des facteurs écologiques. Cet objet est une population définie sur
un volume marin minimum, et que l'on doit considérer comme insécable. Pour
le connaltre on doit, puisqu'on travaille sur le "terrain" par échantillonnages
ponctuels, intégrer, sur ce volume marin, sa variabilité interne (surdispersion)
conformément aux caractires statistiques de cette dernidre.

*
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Ayant appliqué , dans une optique synécolo;ique et dynamique, cette
méthodologie & 1'étude d'espdces et de groupes zooplanctoniques (particulid-
rement en zone néritique-interne, ou zone des baies), nous avons ahouti au
schéma suivant i

1 ~ Importance fondeamentale des couditions locales, et principale-
ment d'un gradient c8te-large de conditions écologiques 1ié & la diffusion
de 1l'influence terrigéne vers le large, suscitant une zonation de peuplements
planctoniques (en premidre approximation : succession d'un peuplement néritique-
interne, d'un peuplement néritique-externe et d'un peuplement proche-océanique).

2 - Ce gradient est affecté par les fluctuations saisonnidres,
que marque essentiellement une alternance de l'influence cBtidre en saison
des pluies, et de l'influence océanique en saison sache. La premidre, maximale
en février-mars, se traduit par un enrichissement trophique du milieu grfce
au drainage des continents par l'eau de ruissellement ; la deuxidme, par un
appauvrissement du pgilieu, maximum en septembre.

%3 - Les baies nui entaillent la cBte nord-ouest de Madagascar,
et regoivent de nombreuses arrivées d'eau douce, ont le r8le prineipal dans
l'eutrophisation du plateau continental et des eaux superficielles du proche
large, L'interaction entre les différentes parties de la zonation écologique
a lieu principalement, en saison des pluies, par le fait «'une eirculation
pénérale de type "estuaire" (dérive de surface vers le large provogude par
les apports d'eau dnuce, et compensée par un contre-courant plus profond),
et en saison sdche, par le fait d'une homogénéisation générale (verticale
et horizontale) de lu couche d'eau néritique - processus naissant i la
hauteur du talus en nai, et se prupageunt vers la c8te, qu'il atteint en
septembre-octobre.

4 - Suite & 1'étude approfondie d'une des baies prise comme
exemple (baie d'Ambaro), il apparait qu'une maturation trds typique affecte
le psuplement néritique-interne. Grfice au transport permanent de la c8te au
large en saison humide, cette évolution peut s'observer de fagon instantanée
le long d'une radiale, sur laquelle elle réalise un phénoméne stationnaire
dont seule la partie initisle (c8tidre) est trds affectdée par les saisons.

En début de saison des pluies, le peuplement le plus proche de
la cBte est rajeuni par le "stress" que conatitue l'enrichissement brutal,
par les apports fluvistiles, d'un milieu appauvri. Il apparalt alors des
déséquilibres trophiques : les populations vivantes épuisent trop vite le
milieu, et disparaissent , sans doute rythmiquement. Ces ddséquilibres
disparaissent lorsque, en milieu de saison humide, la circulation "estuaire"
s'établit sur l'ensemble du plateau continental, réalisant une exploitation
(pertes par dérive) du plancton néritique~interne ; simultanément, ce slancton
évolue vers un stade climacique impliquant un équilibre entre les différents
compartiments trophiques.,

Cet écosystéume climacique se localise principalement entre le
milieu des baies et le milieu du plateau continental. Vers la fin de la
saison des pluies, il atteint une stabilité qui lui permet de se maintenir
par lui-m8me (sans doute grice A& un "cycle court" des éléments) pendant le
premidre partie de la salson sdche, aprés le tarissement des arrivées d'eau
douce, La biomasse ne s'effondre que lors de la pénétration d'eau océanique
dans la couche d'eau néritique : en juin sur la partie externe du platean,
en septembre dans les baies ; elle n'augmentera & nouveau, et de fagon

]



= 250 =

d'abord désédquilibrde, qu'aux premidres pluies d'octobre ou novembre.

5 = En outre, l'existence d'un facteur trophique trds général a
été mis en dvidence, muis n'a pu 8tre encore identifid avea ~crtitude. Peut=
dtre shgit-il des réponses du phytoplancton & des varistions hydro-climatiques
4 oourt terme (l'absence de données simultandes sur le phytoplancton nous
emplche d'établir ce point). Peut-8tre s'agit-il simplement du gradient oSte=
large, compte tenu d'un délai d'action ou d'une rémanence suffisants pour
que les peuplements solent brassés par les courants locaux, et ne montrent
plus que des figures de turbulence.

6 = Une homdostasie se¢ manifeste au sein du peuplement néritique=-
interne, se rapportant & la biomasse zooplanctonique totale, qui conserve
une valeur trds peu variable en dépit des fluctuations importantes de ses
éléments. lLa diversitd des espdces, par la variété des exigences décologiques
qu'elle représente, a valeur régulatrice. la répgulation n'est en défaut

. que lors du déséquilibre trophique du début de la saison des pluies, et (a
un moindre degré) lors de la pénétration d'eau océanique dans les baies en
fin de saison sdche.

L'efficacité de l'homdostasie apparalt comme une fonction du nombre
d'espéces concerndes : l'effectif de l'ensemble des organismes Copépodes exolus
(mesuré par intégration sur un quadrillage de 44 stations) varie dans un :
rapport de 1 &4 4,2 ; celui des Copdpodes, de 1 & 2,7 ; celui du total des
organismes zooplanctoniques, de 1 & 2,2. Ces chiffres sont & rapprocher de
ceux donnds par SOURNIA (1972) qui cite, dans des conditions un peu différentes,
une variation de 1 & 61 pour la quantité de nitrates, de 1 & 5,4 pour la
biomasse phytoplanctonique, de 1 & 2,3 pour la production primaire. PLATT et
8l. (1969), étudiant pendant un en le zooplancton en une station néritique
unique, trouve une variation de 1 & 100 pour le nombre d'individus, de 1 &

14 pour le poids sec, de 1 & 7 pour la quantité de carbone et le contenu
calorique : la variebilité du poids sec par unité de biomasse, du contenu

en carbone et du contenu calorique par unité de poids sec, ont donc aussi

valeur adaptative. La mdme progression est signalde par ODUM et SHALLEY (1959)

4 propos de la faune benthique d'un marais salant. Elle semble &tre un '
caractdre général des écosystdues équilibrés 3 l'homéostasie, d'efficacité
croissante & mesure qu'augmente le niveau d'organisation, a pour effet de
maintenir relativement constante la biomasse disponible pour le niveau

trophique supérieur. L'écosystdme équilibrd a les caractdres d'un systdme
cybernétique, dont l'efficacité croit & mesure que croit le nombre d'especes ()

Il reaterait & approfondir certains points ; en priorité

- Préaiser 1'évolution vers le climax de la communauté néritique=
interne, ¢n analysent de fagon plus serréde les deux états extrdmes : les
phénomdnes de désdquilihbre en début de saison chaude (1e processus est-il
rythmique ?) } la maintenance, en "cyele court", de la biomasse aprdés terissemen:
des apports nutritifs (¥*).

- Préoiser (quantitativement) les limisons entre les différentes
tranches de 1'dconystdme, en particulier les liaisons du zooplancton aveo
le phytoplancton , avec les populations de poissons planctonophages adultes ou

(%) Ceci justifie la mesure des diversités spécifiques en termes de quantités

d'information, ainai que l'a introduit MARGALIY (1957).
-(**) Le seocond point a suseité un court programme dfobservations entre avril
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Jjuvéniles, et avec le benthos, qui est producteur et consommateur de plancton.
- Caractériser 1'influence (probable) des pluies, & trds court

terme, dans le déclenchement des poussées phytoplanctoniques et dans celui

des pontes massives de certains organismes planctoniques ou benthiques (ainsi

s'explique la présence, dans le plancton, d'essaims trds homogdnes quant &

la taille ou le stade de ddveloppement).

*

Les phénoménes, rythmes et régulations mis en évidence suggdrent
des hypothdses de travail au sujet des mécanismes constituant le fonctionnement
global de 1l'écosystdme. La suite logique du présent travail devrait &tre une
investigation portant sur ces mécanismes eux-mémes, et fondée sur la surveillance
d'une nouvelle catégorie de variables : celles dont nous faisons l1'hypothise
qu'elles sont "fonctionnelles" (c'est-h-dire réaliseft par leurs évolutions
et leurs interactions, le fonctionnement global de 1'écosystime). Il s'agira
essentiellement de variables mesurant les flux de matidre, d'énergie et
d'entropie (*) & travers le systdme.

Nous avons suggéré précédemment (FRONTIER, 19709 que cette deuxidme
phase soit inaugurée par une tentative de bilan des Achanges d'azote sous
toutes ses formes, entre les divers compartiments de 1'écosystime (esu et
sédiment inclus). Le cycle de 1'azote ayant été déerit de fagon préoise, une
thermodynamique des différents canaux d'énergie-matidre pourra 8tre dtablie.
Une description fonctionnelle de 1l'dcosystime sera ainsi obtenue ; la division
de ce dernier en unités taxonomiques, et en populations réalisant un réseau
d'interactions, apparaltra dds lors comme l'expression d'une accumulation
d'information, ayant rendu qualitativement possible le fonctionnement global
observé.

Au terme de ce travail, malheureusement trop exclusivement descrip-
tif, ce qui s'impose le plus clairement est un ensemble d'hypothdses de
travail relatives & une compréhension globale de 1'écosystéme.

Nous espérons qu'il nous sera donné d'en tenter la mise en epplication.

ETRECHY, le 31 mars 1974

et aofit 1971 : SOURNIA, 1972 ; PITON et al., 1975. Des échantillons de zoo-
plancton ont été récoltés, mais ne sont pas encore dépouillés,

L'examen du premier point n'a pas été entrepris.
(%) L'entropie changée de signe, ou néguentropie, a la mlme forme qu'une quantité
d'information. La quantité d'information d'un systéme organisé est une mesure
de son degré d'organisation. Dans une évolution telle que celle d'un écosystéme
vers son climax, la quantité d'information lide & 1'organisation crott (aux
dépens d'une accélération de 1'augmentation de l'entropie du milieu). Celkd
signifie que le systéme acquiert des propriétés globales, en particulier des
propriétés d'autorégulation de plus en plus efficaces, par le fait d'une diver-
sification de ses éléments et de leur agencement en un réseau d'information &
propriétés homéostatiques, On a 14 le point de départ d'une "Cybernétique des
écosystdmes, encore & peine ébauchée.
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