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AVANT — PROPOS -

LES MODELES DYNAMIQUES EN

ECOLOGTE ET LEUR

APPIL.ICATION A

I. OCEANOGRAPHIE PELAGIQUE.



Depuis 1l'introduction de la modélisation dynamique
(c.a.d. cinétique) en écologie par Lotka et Volterra, une
des principales évolutions réside dans le développement de
modéles de plus en plus englobants, c¢.a.d. ne se limitant
pas & la description des interactions de quelques popu-
lations {(communauté) mais aspirant a une représentation de
l'ensemble de 1'écosysteme.

Cette tendance tire largement partie du paradigme
"Odumien” des années 50. A l'origine, celui-ci se limite a
une description quantitative mais statique de 1la structure
fonctionnelle des écosystémes. Mais 1l favorise secondai-

rement les simulations dynamiques (rendues par ailleurs
techniquement possibles grédce aux ordinateurs) en banalisant
une représentation simplifiée de 1la nature, ou le nombre
d'individus d'une population peut-étre remplacée par la
biomasse globale et ou les populations de positions
trophiques voisines peuvent &tre amalgamées en comparti-
ments, entre lesquelles peuvent &tre reconnus des flux de
matiére. Foin des especes et des naturalistes "loufoques",

1'écologie peut dorénavant &tre décrite en quelques
équations cinétiques homogénes, aisément compréhensibles par
les physico-chimistes, et devenir ainsi une province de
cette science dure qu'est la biogéochimie !

Aux antipodes de ce courant simplificateur, des
écologistes "terrestres" réaffirment, & la suite de Mac
Arthur et Wilson, la complexité spécifique du jeu de la vie,
en portant un nouveau regard (évolutionniste) sur 1la
diversité des caractéristiques écologiques des espéces, et
notamment de 1leur comportement de reproduction. Corol-
lairement, 1la dynamique des populations "réelles" semble mal
s'accomoder des conditions de parcimonie paramétrique
imposée par la modélisation dynamique multispécifique.
Celle-ci est donc repoussée au rang d'investigation
qualitative sur les comportements possibles de modéles
désormais qualifiés de ‘"théoriques" (travaux de May des
années 1970). Les représentations originelles, en termes

d'effectifs, y retrouvent leur place.

Cependant, 1l'océanographie biologique pélagique
reste dominée (surtout en France} par 1la vision d'0Odum et
par son extension cinétique: les modéles dynamiques de bilan
de matiere. Il est probable que 1la fluidité du milieu
océanique, son caractére obscur et difficilement observable
(donc, pourquoi pas ?... homogéne) favorise le développement
de tels modéles. L'intérét potentiel de ceux-ci sur la
question présente n'était pas nul a priori. Mais nous avons
renoncé a cette approche. Nous tentons ici de Jjustifier ce

choix.



Certes, on ne peut nier la possibilité d'une repré-
sentation fonctionnelle des écosystémes en termes de
compartiments (biomasses) et de flux, car 1l y a la une
réalité, expression de 1la contrainte majeure du prenmier
principe de la thermodynamique (conservation de la matiére-
énergie). Il faut cependant avouer que cette vision n'est
véritablement définie que de fag¢on statique, et qu'elle
suppose une intégration trés large de 1l'espace ainsi que
l1'amalgame de grandes quantités d'organismes de différentes
espéces. Quant aux propriétés dynamiques de tels systeémes,
elles sont tres mal cernées, car elles nécessiteraient pour
le moins une réelle modélisation des délais de réponse,
lesquels ne peuvent &tre sérieusement appréhendés qu'au
niveau démographique. En conséquence, nous pensons que ce
type de modeéles ne peut apporter des éclairages pertinents
que sur des équilibres (ou des évolutions lentes) concernant
le niveau 1le plus global - par exemple sur 1le réle de
1'océan mondial dans le cycle du carbone.

Or, il s'agit ici d'étudier les variations, brutales
et épisodiques, de 1'abondance d'une population bien
précise: celle des méduses Pelagia noctiluca en Méditer-
rannée. Quant aux populations pélagiques voisines (et notam-
ment celles appartenant au méme compartiment trophique),
elles ne présentent, dans la majorité des cas, que des
fluctuations temporelles d'allures tout-a-fait différentes
(Morand, D.E.A. 1984 - Morand et Dallot, 1985).

C'est pourquoi, avant de mettre en cause de treés
hypothétiques fluctuations dans le fonctionnement général de
1'écosystéme pélagique Méditerranéen (ce-a-quoi aboutirait
forcément un modéle de flux de matiére), il semble plus
raisonnable de rechercher d'abord des mécanismes causaux
plus "modestes" et spécifiques, 1iés par exemple aux
caractéristiques biologiques de cette méduse (cycle de
vie...) et & sa fagon particuliére de réagir aux variations
de 1l'environnement immédiat.

En d'autres termes, nous croyons qu'un sous-systeme
écologique tel qu’'une population peut présenter, tout en
étant trés ouvert, un comportement "original", voir
partiellement autonome vis—-a-vis du systéme qui 1'englobe;
ceci suppose que les interconnections écologiques sont plus
laches (ou moins permanentes) qu'on ne les imagine
habituellement. C'est autour de cette idée, et aussi dans le
but de 1l'étayer d'avantage, gque nous avons adopté une
approche monospécifique, démographique.



Au-dela de ce choix, le pari de ce travail consiste,
plus généralement, a montrer que 1le recours précoce a la
modélisation peut-étre utile en écologie "réelle" (c.a.d.
développée autour d'un phénomene observé particulier), et
ceci, paradoxalement, avant méme que de nombreuses données
expérimentales ou océanographiques aient pu étre col-
lectées! . En effet, on peut espérer que la modélisation
favorise, deés sa phase conceptuelle (c.a.d. non numérique),
une orientation cohérente des travaux expérimentaux. Par la
suite, 1les résultats des simulations doivent conduire a des
hypothéses gqualitatives sur le déterminisme du phénomeéne,
lesquelles orienteront les campagnes en mer. Dans les deux
cas, le bénéfice peut étre grand en regard des investis-
sements consentis, a condition de ne jamais oublier 1la

confrontation au monde réel.

1 C'était bien le cas ici, puisque le probléme des
"pullulations" de méduses en Méditerranée n'a été soulevé
qu'en 1983 (UNEP, 1984).



A Zone centrale
situation hydrologique

B - marginale
-C .. pé”phé”que ﬂn maj 85 -
et catiere (Prieur, comm. pers.)
1 1 [ i 1 | A 1 | | 1 [ 1 i |4| 1
Prolig II MACROFRONTAL et MEDAL
(mi 84 - mni 86)

(23 mai - 2 juin 85)

+ stations échantillonnées

captures par les filets
verticaux (0-200 m)
(éphyrules ou juvéniles):

observations d indiv. en surface

(il s agit toujours d adultes
diam.> 45 mm):

O0: 1 45 indiv. X: moins de 10 indiv.
X: plus de 10 indiv.

O: plus de 5 indiv.

r:

radiale cote-large
réguliérement échantillonnée

(résultats p. 13)
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PROBLEMATIQUEE .

LES VARIATIONS TEMPORELLES DE PELAGIA NOCTILUCA ERN
MEDITERRANEE: observations océanographiques et
compilation d archives.

BIOLOGIE ET BIOGEOGRAPHIE DE L ESPECE.

REFERENCE AUX THEORIES EXPLICATIVES SUR LES
FLUCTUATIONS EN ECOLOGIE.
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DESCRIPTION ET ECHELLES DU "PHENOMENE MEDUSE" EM MEDITER-
RANEE: OBSERVATIONS OCEANOGRAPHIQUES, COMPILATION D'ARCHIVES

Au cours des étés 1982 a 1985, 1les baigneurs
fréquentant les plages Méditerranéennes firent connaissance
avec un danger quili leur apparut comme nouveau: les tenta-
cules urticants d'un étrange animal planctonique, la méduse
Pelagia noctiluca. Les soins administrés & Monaco et a
Marseille pour des "piqlires" d'animaux marins (majoritai-
rement attribuables & cette espéce) firent plus que décupler
entre 1981 et 1982, puis se stabilisérent les deux années
suivantes, avant d'amorcer une chute gs 1985, pour
atteindre finalement un niveau nul en 1986 et 1987
(Bourdillon, 1985 - Bernard et al., 1988).

Cette infestation «c¢btiére, aux allures de "catas-
trophe écologique", alarma les touristes, la presse et
certaines autorités internationales compétentes, lesquelles
crurent un moment avoir affaire a un nouveau symptdme de la
dégradation de 1l'environnement marin (U.N.E.P., 1984).

Quant aux pécheurs locaux, ils ne s'étonnaient guére
de la présence estivale de cet animal, tout en mettant
parfois en cause la canicule excessive.

Leur insouciance était, en partie au moins,
justifiée, car 1l'examen d'archives d'observations russes
effectuées au début du siécle & Villefranche-sur-Mer montra

en effet que le phénoméne n'était pas nouveau sur les cdtes

de la Mer Ligure (Goy, 1984).
Par la suite, une étude plus approfondie de ces

mémes archives fit apparaitre que, de 1898 & 1914, cette
espéce était la seule, parmi 1les 18 espéces macroplancto-
niques les plus communes, a présenter une phase d'absence
totale d'observations & la c¢b6te durant plusieurs années (fin
1903- automne 1907). Au contraire, durant 1les phases de
présence, situées avant 1903 et aprés 1907, cette -espéce
était trés fréguemment observée (Morand et Dallot, 1985):

fig.1:
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L'examen de cette série semi-quantitative (fig. 1)
fournit la premiere base pour émettre des hypothéses
d'échelles temporelles pertinentes. En effet, deux niveaux
de variations y semblent perceptibles:

- des "fluctuations" & long-terme ou pluriannuelles.

- (durant les épisodes de présence) des quasi-cycles
beaucoup plus courts, faisant penser a un phénomene
saisonnier.

D'autres informations ont par la suite confirmé la perti-
nence de ces deux échelles, tout en permettant de préciser
la nature des variations en cause dans chacun des cas.

* A long—-terme: une succession récurrente d'épisodes
d'abondance et d'extinctions provisoires.

Le caractére drastique et total de l'effondrement de
la population de P.noctiluca, tel qu'il apparait dans 1le
suivi cdtier entre 1902 et 1903, a pu é&tre été observé A
nouveau, mais de fag¢on beaucoup plus précise, entre 1984 et
1986. Un suivi régulier (programmes MACROFRONTAL puis MEDAL)
de 1l'abondance de 1la population sur une radiale cbéte-large
de 60 km (axe Villefranche-Calvi) a en effet mis en évidence
3 phases successives, en se basant a la fois sur 1'abondance
et la répartition spatiale de 1la population (fig.2 «ci-
contre) :

- de Juillet 1984 & Décembre 1984, la population
semble présente en permanence au large, confirmant 1le
caractére océanique de l'espece (alors que les observations
cdtieres et sur les plages ne sont qu'intermittentes). Sa
densité est maximale de part et d'autre du front
hydrologique séparant le courant Ligure de la zone centrale
~-soit entre 10 km et 40 km de la cdte.

- en 1985, 1les méduses sont irrégulierement
présentes. Plus précisément, on note que 1leur densité s'est
presque maintenue (par rapport a 84) dans 1la zone "périphé-
rique", peu éloignée de la cbte, alors que 1'effondrement
est trés net dans les zones moins mobiles situées plus au
large, au-dela du front (zones "marginale" et "centrale").
Les échouages sur les plages sont peu fréquents, le dernier
ayant lieu en Décembre.

- en 1986, 1l'espeéce semble avoir totalement disparu
de 1la Mer Ligure. Pourtant, 1la pression d'échantillonnage
sur 1le macroplancton a été sans doute plus forte que jamais
au printemps 86: indépendamment des programmes de suivi
cités précédemment, les campagnes TROPHOS II, PERIGEL et
MIGRAGEL I ont réalisé & cette époque un trés grand nombre
de traits de grands filets (OMORI, IKMT) ainsi que des
plongées en surface (Biggs et al., 1987) et en soucoupe
CYANA (Laval et al., sous presse). De plus, aucun échouage
de méduses urticantes n'a été signalé sur 1les plages durant
les étés 1986-87 (Bernard et al., 1988).



indiv. en surface (n/1000m?)
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fig. 2: Evolution de 1 sbondance (densité nocturne en
surface) de 1l espéce sur la demi-radiale “r’ (<f.p.9)
Villefranche-S/Her - Calvi (12 stations entre 2 et
65 km du Cap Ferrat). Du 19/07/84 au 26/05/86.
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A cette date (mars 1989), les méduses P.noctiluca
n'ont pas reparu en Mer Ligure.

Tout porte ainsi a croire & une véritable extinction
régionale de la population, méme si cette phase n'est proba-
blement que provisoire, comme 1l'avaient été 1les phases sem-
blables antérieures.

A partir de ces descriptions du phénoméne basées sur
quelques périodes bien connues (1898-1914 et époque
récente), nous proposons d'inférer le type général, "perpé-
tuellement valide", des wvariations & long-terme pour cette
espece. On postulera donc que ces variations sont toujours
de nature "tout-ou-rien", opposant des épisodes durables
"avec méduses” A4 des épisodes pluriannuelles "sans méduses".
Ceci permet notamment de raisonner schématiquement en termes
de présence/absence, et donc de reconstituer une série
"historique” de données annuelles codées de fagon binaire
(0/1) & partir des observations quantitatives récentes,
semi-quantitatives anciennes (fig. 1) ou méme simplement
qualitatives, telles dque 1les citations dans 1les études
zoologiques régionales.

Toutefois, une certaime prudence doit accompagner la codification des années de trapsition , aussi bien
celles précédant impédiatement les extinctions, par exemple 1985 et 1903, que celles correspondant aux ré-
appariticns, car 1'espéce peut alors 8tre présente, momentanément, en abondance modérée. Bn régle générale,
nous rattacherons ces amnées & 1'épisode de pullulation, sauf si des éléments permettent de pemser que
1'abondance était extrédmement faible, ou que la présence des néduses y était temporellement marginale
(apparitior de quelques essaims en automme, juste avant le début de la véritable premidre année d'une
tullulation: cas de 1907, 1956, 1968, 1981). Ceci doit permettre 1'obtention d'une série assez homogéne
dans sa signification, malgré une pressicn d'observation trés variable dans le temps. Quoiqu'il en soit, le
but est de situer dans le sidcle les épisodes de pullulation, sans s'appesantir sur les limites, & une
année prés, de chaque épisode.

Une telle compilation (Tab. I, en annexe II) montre
que, depuis un siécle, les occurrences d'observations de
méduses P.noctiluca en Méditerranée Occidentale ne sont pas
dispersées dans 1le temps mais au contraire aggrégées par
groupe d'années successives, ce qui s'accorde avec 1l'hypo-
thése effectuée sur la nature des fluctuations régionales ce
cette espéce. Les observations sont suffisamment nombreuses
pour permettre la définition d'une série "traitable"”, c.a.d.
ne comportant qu'un nombre modéré de données manquantes
{fig.3):

c0Q0o00 o000 0000 0000000 00000000 00000000000
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(Abs.

1900 -
1920 |-
1940
1960
1980
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Le caractére "autocorrélé"” des observations succes-
sives est évident. Par contre, l'existence d'une périodicité
mérite d'étre testée. Dans ce but, nous avons estimé le
périodogramme de contingence (Legendre et al., 1981).

Cette méthode permet le traitement &'une série gualitative, avac une variable caractérisée par des étacs
discrets, oardennés ct non. Ce sersz ici: "0"(pas d'observations de méduses! ou "1° iobservaticnls) de
néduses). dinsi, pour tester la présence d'une péricde T=5 dans !a série suivante, lengue de 22 ams,

101101000 1-10 1110

fol le code "-1" représente une donnée

0
-
T manquante!

—3 o —
3 4o

{1} on dispose 1a série dans un tableau 4 T colonnes:

1
1
1

AL NI
— o oo
O oo
[ Y — N

i n

(%

Les derniéres observaticns icelles de I3 derniére péricde incempléte! sont proviscirement lzissées de cét

{2} on définit alors le tablezau de centingence (&tats x temps):

ol 3 )y 1108 N: nombre d'éléments de la série pris en compte {ici H= 20
1172 0 1 3 3 (9 §: nombre de lignes, c.d.d.nombre d'états pessibles (ici §=2)
{30 13 t4) 4

{3) 4 partir de ce tablezu, on calcule les quantités: H(S) = I: ¥i/¥ . Log Ni/¥
(x| -iwn Log My /¥

II_‘

RISY) ’NH/N . Log Niy/N
=

I
(4) la centingence M est égale a: ¥ = [H{S) + BIX) + H($X))/ L cq $
sous 1'hypothése nulle [indépendance lignes x colennes), la quantité [2 N (N/Log §1] est distribuée comme
un X2 & (8-1}.{T-1} d4.4.1., d'od la pessibilité d'un test de significativité.

{5) les mémes calculs sont re-effectués pour toutes les périodes T possibles de la fenétre
d'observatien {depuis le double du pas d'échantillonnage jusqu'a la moitié de la longueur de la série): on
obtient ainsi un "périodogramme”, c.a.d. un tracé des contingences ¥ en fonction de T.

{6) pour éviter de perdre 1'information des donmnées extrémes [derniére période T inmcompléte).

- nous proposons d'effectuer le péricdogramme dans les deux sens |depuis le dbut et depuis la fin!. la

contingence finalement attribuée & une péricde domnée étant définie comme la moyenne des contingences

calculées dans chacun des sens. Il est clair que 1la valeur critique lue dans le X* devient alors purement
indicative (en fait, la significativité des résultats est probablement sous-estimée},

A

L'application de ce
traitement a la série
séculaire binaire
(fig. 3) conduit au
périodogramme suivant: o y
(seuil de Stﬁm‘(cahﬁﬁ: ’J<0.04) _

contingency

fig. 4 s

C 15 14 35 —30 1]
Period
(years)
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Il apparailt une périodicité significative de 12 ans,
ainsi que des quasi-harmoniques (= k.12 ans, k entier). La
valeur de cette période est remarquablement proche de celle,
égale a 11 ansl/2, mise en évidence dans d'autres phénoménes
écologiques ou océanographiques (Southward et al. 1975).
Rappelons que 1les variations associées & cette échelle

temporelle remarquable, dite "undécennale", ont été mises en

paralleéle 4 maintes reprises avec le «cycle d'activité
solaire (nombre de taches solaires/an). Mais, souvent
présentés de fac¢on trop brutale, ces rapprochements semblent
parfois d'avantage empreints d'ésotérisme que d'une ambition
de connaissance des contrdles externes (extra-planétaires)
subis par les phénoménes terrestres et océaniques. Il
faudrait donc développer des hypothéses explicatives, c.a.d.
rechercher un lien causal (...de préférence orienté dans le
sens soleil -> terre !). Nous pensons qu'un tel lien devrait
8tre construit & la fois & partir de "1l'amont"” (par exemple
en étudiant l'effet de l'activité solaire sur le climat) et
de "l'aval" (en étudiant 1la sensibilité des écosystémes et
des populations vis-a-vis des facteurs environnementaux). La
présente étude peut étre considérée comme relevant de cette
seconde approche.

* Une saisonnalité marquée.

Observée depuis 1la cbéte (fig. 1), 1l'abondance des
méduses présente une variabilité & moyen terme (échelle
intra-annuelle), qui ne semble pas aléatoire.

Ainsi, si 1'on effectue un
périodogramme de contingence
sur les données mensuelles de
fréquence d'observation (re-
codées en 4 classes) de
l'espéce a Villefranche S/Mer
durant 1'épisode de
pullulation 1908-1912, on
S 4 obtient un pic

période(mois) correspondant a une période

de 12 mois.

r—. (r<o. 0»1)

contingence

—

fig. 5

L'existence d'une saisonnalité n'est pas étonnante:
ce type de structure temporelle est de régle chez la plupart
des espéces du macroplancton (au point que 1l'on parlait
autrefois de ‘"calendrier planctonique"). Mais 1le profil
saisonnier médian des observations & la cdte est original:
parmi les espéces présentant un cycle annuel significatif de
fréquence d'occurrence, Pelagia noctiluca est la seule dont
le maximum saisonnier correspond & 1la période chaude de

1'année:



Pyrosoma atlanticum

|
|

Physophora hydrostatica

Geryonia proboscidalis

|

Halistemma rubrum

Cestus veneris [ ]
Solmissus albescens e —— N ——
Pterotrachea coronata R ——— —————
Rosacea cymbiformis —_— I 1 §
Apolemia uvaria %
Beroe ovata -> :< ':L_’
Cymbulia peronii  —— s
Phronima sedentaria
Rhizostoma pulmo P—
Pelagia noctiluca (1908-1912)
Cotylorhiza tuberculata - ———
J F M A M 4 4 a s 0o N oD
fig. 6
Plus précisément, les occurrences cdtidres de

Pelagia sont généralement concommittantes de la période de
l'année oU 11 existe wune certaine stratification de 1la
colonne d'eau - c¢.a.d. une température de surface égale ou
supérieure a 14.5-15°C.

Far ailleurs, bien que les données anciennes utili-
sées pour établir cette saisonnalité ne comportaient pas
d'indications biométriques, on sait aujourd'hui (sur la base
d'observations récentes: 1984-1985) que les apparitions de
l'espéce sur le rivage, a la belle saison, sont toujours le
fait d'individus adultes, généralement groupés en essaims.

Enfin, 1l'examen des collections planctoniques issues
de 1'échantillonnage régulier (avec filets 200 pm) d'une
station en sortie de la rade de Villefranche (point "B"}) a
permis la mise en évidence d'un cycle annuel assez régulier
de 1l'abondance des trés Jjeunes stades ("éphyrules") de
l'espéce (fig. 7).

I1 existe donc de nombreuses raisons pour supposer
l'existence d'un balancement saisonnier de 1la dynamique
"intime" de la population, méme si des individus de toutes
tailles (sauf trés petits) peuvent &tre rencontrés, en plus
ou moins grand nombre, a tout moment de l'année ou presque.

d observation
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CPRYMACS (POINT B-L368)

CPHYRULES (POINT B-(382)

L

CHYRLES (POINT B-1983)

-

CPHNYRACS (POINT B-198¢)

-3

ouverture filet =.,16 m2

v O"‘ ‘ 'I' :
N A~ ’ /\/\k‘ N /\
maille 200 pm

J FMAMUJI JA S ON DUVvol. filtré (/trait):12 m3

fig. 7 : Moyennes hebdomadaires du nombre de jeunes Pelagis
(éphyrules de diam. < 10 mm) capturées dans les
traits de filet verticaux 75m-0 effectués au point B
(sortie de la Rade de Villefranche).
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% A court-terme: des apparitions cb6tiéres sporadiques et
éphéméres, mais spectaculaires.

Ainsi, durant les épisodes pluriannuelles de pullu-
lation, et au cours des mois de Mai & Décembre, les appari-
tions cbtiéres et littorales de méduses adultes sont
fréquentes. Mails cette fréquence élevée n'est pas, heureuse-
ment, synonyme de permanence: il existe en effet des varia-
tions inter-journaliéres et inter-hebdomadaires spectacu-
laires: telle baie ou telle plags, vide de méduses un jour
donné,se vcit le lendemain infestée par 1l'inquiétant animal.

Il v a quelgues années, cette échelle de variations
apparaissait comme intéressante, voir pré-éminente, peut-
étre par référence aux "blooms" locaux, intenses et parfois
brefs que développent certains organismes unicellulaires, ou
méme certains petits métazoaires a cycle de vie trés bref
(Appendiculaires...).

Or, si 1l'on admet que cette grosse méduse n'apparalt
pas par génération spontanée et qu'elle a besoin de tenmps
pour grandir et effectuer son c¢ycle de 1l'oeuf a 1'oeuf, il

est clair gque les "explosions" 1locales soudaines de ses
effectifs ne peuvent é&tre dfies qu'a 1'advection horizontale
(transport par les courants). Tout en précisant gue 1l'aspect

spectaculaire de ces invasions 1littorales est sans doute
accentué par le comportement grégaire des méduses adultes.

De plus, les suivis sur radiale "cdéte-large" montre
gque 1'abondance de 1l'espéce est en moyenne plus forte et
plus stable au 1large qu'a 1la cbte, du moins en année de

pullulation intense comme 1984 (cf. fig. 2). I1 semble donc
que les occurrences cOtiéres soient 1le simple résultat

d'exportations sporadiques en provenance d'un "stock" situé
au large. Ainsi, la cbte n'est pas le milieu de vie habituel
de l'espece; elle ne peut donc constituer 1le domaine

privilégiée de son étude (tout en reconnaissant «ue les

observations & 1la c¢6te apportent des indications quali-
tatives sur la biologie de 1l'espéce).

C'est pourquoi 1'échelle de variations cdétiéres a
court-terme est actuellement rejetée au rang d'un épiphé-
noméne peu signifiant en termes écologiques. Nous recon-
naissons pourtant que, du point de vue du Tourisme et de 1la

Santé Publique, <c¢'est bien 1la prévision au quotidien des
échouages d'essaims qui mériterait d'étre développée. Mais
des approches 1locales et empiriques, appuyées sur une
information météorologique, seraient alors sans doute

suffisantes. Les données de Bernard et al. (1988) pourraient
étre traitées dans ce sens.
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% Restriction de 1la problématique aux seules variations A
long—-terme.

Finalement, il apparait que 1la seule dimension
remarquable du "phénoméne méduses" est constituée par 1la
succession d'épisodes pluriannuelles de présence/absence
d'une population, & l1l'échelle de 1la Mer Ligure et méme,
probablement, de toute 1la Méditerranée (Nord-)Occidentale.
C'est donc vers l'explication de ces quasi-cycles de pullu-
lations* que 1la présente étude est orientée. Ceci ne
signifie pas que les échelles temporelles plus bréves
(saisonnalité) ou les niveaux écologiques fins (individus)
doivent &tre négligés, dans la mesure ou les phénoménes qui
s'y déroulent sont susceptibles de retentir a un niveau plus
macroscopique.

Quoiqu'il en soit, l'intérét d'un tel sujet est, de
toute évidence, moins appliqué que fondamental, et se situe
dans la perspective d'une meilleure connaissance des varia-
tions A4 long-terme affectant 1les océans, et en particulier
la Mer Méditerranée, qui est réputée &tre un "modele d'océan

en miniature" (Lacombe et al., 1981).

*+ Nous emploierons souvent le terae de "pullulation”, aujourd'hui consacré par 1'usage pour nommer les
phases d'abondance de 1'espéce Pelagiz en Méditerrande. Ce terme doit cependant &tre compris ici dams un
sens large et anthropocentrique. En effet, rien ne permet d'affirmer que 1'abondance de 1'espéce présente,
lors de telles phases, um caractére véritablement “excessif®, c.d.d. mettant en jeu un déséquilibre
écologique, qui verrait par exemple la "pullulation" appeler sa propre fin par épuisement des ressources de
son environnement - comme cela se produit dams le cas de certains insectes ravageurs. Il apparait au
contraire que ces phases d'abondance peuvent perdurer (jusqu'd 7 ans), ce qui implique un certain équilibre
avec la producticn trophique régicnale. Les années "& méduses” n'ont d'ailleurs pas un caractére
exceptionnel: elles représentent plus de 40% du temps, sur un sidcle. I1 serait donc préférable de parler
de population  épisodique . Dans ce cadre, 1'étude des extinctions devient tout aussi intéressante que
celle des (ré-)apparitions.
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QUELQUES CONNAISSANCES CLES SUR LA BIOLOGIE, L'ECOLOGIE ET
LA BIOGEOGRAPHIE DE L'ESPECE.

* Cycle biologique.

La plupart des espéces de méduses présentent un
cycle biologique complexe, dans lequel alternent une
génération benthique (le stade Hydraire ou Scyphistome) et
une génération planctonique {le stade "Méduse" sensu
stricto). L'espéce Pelagia noctiluca fait partie des
exceptions & cette régle et réalise un cycle (hypogénétique)
complet en pleine eau: 1l’ovocyte d'une méduse femelle
fécondé par le spermatozolide d'une méduse méle donne un
oeuf, qui se transforme en larve planula, laquelle devient
directement, en quelques Jjours, une éphyrule, c.a.d. déja
une petite méduse, dont la croissance se poursuit ensuite

selon un rythme rapide (fig. 9).
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fig. 9: Croissance en laboratoire, depuis 1l'oeuf, des 4
plus grands individus d'un lot de jeunes méduses,
nourries ad libitum de nauplii d'Artemia salina, et
maintenus a 19°5C ( + 1°5) dans un bac de 25 litres.

(Remarque: la maturité fonctionnelle est observée dans 1la
nature & partir d'un diamétre de 45-50 mm. La croissance
jusqu’'d& cette taille n'a malheureusement pas pu &tre obtenue
dans les conditions d'élevage utilisées ici).
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phctes C.Carré

Developpement de la wmeduse Felaglia noctliiuca:

en haut (1l2re ligne): de 1 ceuf aux premiers stades de division.
Zems Jligne: du stade 1 (planula) a gauche au stade 2.
Jeme Jigne: du stade 3 au début du stade 4 (fin de la vie larvasire,
acguisition de 1 autcnowmie trophigue).
en bas: stade 4 (ephyrula)y & gauche, Jeune méduse de 38 semsainezs a
droite.
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* Une espéce océanique cosmopolite, d'affinité chaude.

Grlce a son cycle de vie holoplanctonique, 1l'espéce
P.noctiluca a conguis le milieu océanique et se rencontre a

toutes distances des c¢dtes, Jjusqu'au centre des grands
océans (Russell, 1970). Durant la journée, on trouve généra-
lement les adultes en profondeur, entre 200 et 500 (900)
métres (Franqueville - 1970, 1971). Le soir, 1les individus

remontent vers la surface, jusqu'd 8tre repérables visuel-
lement depuis une embarcation.

Ainsi soumises, la moitié du temps au moins, & 1la
circulation superficielle rapide, et bénéficiant d'une durée
de vie de plusieurs mois, les méduses Pelagia ne restent pas
en place, et ceci & toutes les échelles: arrivées brutales
et massives sur certaines cotes, invasion du MNord-Adriatique
depuis 1le Sud... Corroborant ces remarques, le cosmopoli-
tisme de cette méduse est extréme (une seule espéce, semble-
t-il, de 1'Atlantique Nord au Pacifique Sud)}, ce qui présage
l'existence de flux géniques, donc de transferts d'indivi-
dus, entre les différentes taches connues et inconnues qui
composent sa répartition a travers le monde.

Toutefois, ces taches sont généralement localisées
dans la zone tropicale (Caralbes, Larson- 1986b; cbte
Pacifique de 1'Amérique Centrale, Segura-Puertas - 1984),
subtropicale (Bermudes - Biggs et al., 1981) et tempérée
chaude (Golfe de Gascogne - Kramp, 1961; Australie -
Fancette, 1986; Méditerranée). Des incursions éphéméres de
l'espéce en zone tempérée froide sont parfois décrites -
West et Jeal, 1971- mais leur contexte hydrologique
("North-Atlantic Gyre") en dénonce l'origine méridionnale.
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PERTINENCE COMPAREE DES THEORIES SUR LES FLUCTUATIONS
ECOLOGIQUES. DEFINITION D'UNE STRATEGIE DE RECHERCHE.

L'orientation donnée & une recherche, en particulier
lorsqu'il s'agit de développer une modélisation, n'est
jamais innocente; les intuitions initiales et les présup-
posés (pas toujours explicites) commandent pratiquement 1le
type de résultats. En fait, il existe en "amont" de 1la
modélisation une part de travail bien peu formalisable, qui
consiste notamment & se faire une idée de 1la nature des
phénoménes, en confrontant 1leur apparence objective aux
théories "en cours"”" susceptibles de les expliquer. Nous
pensons qu'il est nécessaire d'exposer _ ouvertement cette
phase de 1'étude, sans prétendre pour " autant échapper a
toute subjectivité. .

En océanographie, 1les variations & moyen et 1long-
terme (interanuelles & séculaires) de 1'abondance de
certaines populations ou de la nature des peuplements sont
souvent mises en relation directe avec des anomalies ou des
changements climatiques et/ou hydroclimatiques (Cushing et
Dickson, 1976). Hormis 1la reconnaissance de 1'existence de
délais et de seuils dans 1les réponses écologiques, ces
relations sont généralement envisagées de facon 1linéaire
s.lato, ce qui implique généralement que la cause (physique)
et la conséquence (biologique) relevent d'une méme échelle
de tenps.

Quelques phénoménes en Manche ("cycle"” de Russell-
Russell et al., 1971; cycle undécennal - Southward et al.,
1975) ont contribué & renforcer cette représentation idéale.
Cependant, beaucoup d'espéces marines présentent, de par le
monde, des variations régionales d'effectifs trés impor-
tantes, voir des successions d'extinctions et de ré-
apparitions, sans que des fluctuations environnementales
susceptibles d'en étre 1la cause ne soient décelables & 1la
méme échelle (voir Cury, 1989).

En particulier, les travaux préliminaires menés sur
Pelagia (D.E.A. Morand, 1984) ont suggéré que les varia-
tions & long-terme (1898-1916) de cette méduse n'étaient pas
corrélables de facon simple avec les principaux "facteurs"”
climatiques. Il faut alors envisager des hypotheses moins
"simplistes", c¢.a.d. moins exclusivement tournées vers 1la
recherche d'un contréle environnemental immédiat et plus
attentives aux propriétés dynamiques intrinséques découlant
de 1la structure des écosystémes. De telles hypotheses sont
progressivement développées depuis 1le début du siecle par
1'écologie théorique. Nous tentons ici de les regrouper en
trois grands ordres d'idées, pour mieux évaluer 1leur
pertinence dans le cas des fluctuations de Pelagia.
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* (1) Les régimes dynamiques oscillatoires.

Une premiére '"catégorie théorique" de fluctuations
écologiques caractérise des systémes dynamiques souvent trés
simples (et éventuellement parfaitement autonomes, c.a.d.
non forcés) dont 1les composants - variables d'état -
interagissent de fag¢on particuliére: 1l peut alors appa-
raitre une dynamique oscillatoire périodique, dont 1l'exemple
type est fourni par le systéme prédateur-proie de Lotka-

Volterra. Ces oscillations peuvent perdurer (cycles limites
stables) ou s'amortir progressivement. Cependant, méme dans
ce cas, un bruit (par exemple un terme d'immigration ou un
parametre imparfaitement £fixé) peut parfois suffir a
entretenir ou & relancer l'oscillation. Enfin, soumis & un
forcage externe fluctuant, de tels systémes ont tendance a
"résonner" (c.a.d. a fournir une réponse amplifiée) au
niveau de 1leur péricde propre (Silvert et Smith - 1981;

Nisbet et Gurney - 1982, pp. 250-261).

Dans tous 1les cas, 1l existe donc une période
privilégiée d'oscillation. La valeur de cette période est
trés liée aux taux de croissance intrinséques r ou aux temps
de génération des protagonistes (May, 1986): par exemple,
dans le cas des protozocaires, cette période se chiffre en
jours (Luckinbill, 1973); dans le <cas du lynx et du liévre
du Canada, elle est d'une dizaine d'années (Bulmer, 1974).

En ce qui concerne l'espéce Pelagia, dont 1le temps

de génération n'excede sans doute pas l'année (cf. fig. 9),
on peut supposer dqu'elle interagit surtout avec ses proies
et ses parasites hyperiides (genre Parascellus), lesquels
ont tous des temps de génération de 1l'ordre du mois {(Laval,
comm. pers., en ce qui concerne les hyperiides). Il semble
improbable que de telles interactions déterminent un systéme
oscillant A& trés basse fréquence (f <10.siécle-1'). Rappelons
ici la tentative de Legovic (1987): son modéle Pelagia-

proies de type Lotka-Volterra (non linéaire) produit, sur la
base d'hypothéses paramétriques arbitraires mais réalistes,
des oscillations trés amples dont la période est de 70 jours
-~ sans rapport, semble-t-il, avec un quelconque phénoméne
observé. Quant aux prédateurs potentiels des méduses
{({oiseaux -Harrison, 1984, tortues et ©poissons-lunes), leurs
temps de génération respectifs sont certes de plusieurs
années, mais leur abondance est insuffisante pour envisager
un impact réel sur la démographie de Pelagia.

De plus, ce type de dynamique oscillatoire est bien
insuffisant pour expliquer les successions d'extinction- ré-
apparition d'un composant du systéme, caractéristique
essentielle du phénoméne étudié ici.
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% {(2) Les Dbifurcations et changements de régime dynamique
dans les systémes non linéaires complexes.

Une autre "catégorie théorique" de fluctuations (ou
plutdt de changements), plus récemment découverte, semble au
contraire prometteuse pour notre étude. Précisons d'emblée
qu'elle n'est pas totalement antinomique de la premieére,
laquelle peut au contraire s'y trouver intégrée dans une
représentation plus macroscopique. Imaginons un systéme aux
composants nombreux (n)»3) et dont les dynamiques intrin-
séques aussi bien que les interactions sont non-linéaires.
Son diagramme de phase - espace n-dimensionel parcouru par
les variables d'état - peut posséder plusieurs régions
attractrices, correspondant a plusieurs régimes dynamiques
possibles (cycles limites, points, chaos ...~ voir May, 1976
et une revue d'idées dans Meyer, ' 1978). Chacune de ces
dynamiques peut &tre localement assez stable (résiliente) et
donc macroscopiquement persistante, tout en étant suscep-
tible de "basculer", sous l'effet d'une variation endogéne
ou d'une perturbation exogéne suffisament forte, vers 1'une
des dynamiques attractrices voisines, 1laquelle montrera &
son tour une certaine persistance.

Ainsi, seuls certains événements, méme brefs,
engendrent des changements de régimes dynamiques: en termes
de relation éventuelle de type (stimulus exogéne -> réponse
du systéme) il n'y a ni contrdle ni méme influence. perma-
nente mais plutdt wune action discontinue dans le temps et
dont les conséquences sont difficilement prévisibles. 1I1
n'est bien sfir plus question de communauté d'échelle
temporelle entre cause et effet. Et il devient trés
difficile de mettre en évidence a posteriori ("off 1line")
une relation statistique monotone entre une variable
environnementale for¢ante (mé&me réputée treés "active") et
les états macroscopiques observés, c.a.d. les régimes
attracteurs successivement empreintés. Si une telle approche
devait tout de méme &tre envisagée, une représentation
probabiliste serait de toute évidence nécessaire.

Bien que plus souvent décrit dans les modéles que
dans la nature, ce type de phénoménes s'accorde particu-
liérement bien avec ce que 1l'on sait de 1la dynamique de
nombreuses communautés et populations naturelles, dont 1la
sensibilité & l'environnement est, par exemple, limitée & de
courtes périodes critiques. Ainsi, on con¢oit que quelques
semaines de tempéte, simple événement météorologique sans
signification climatique majeure, puissent provoquer, en
survenant "au mauvais moment", l'effondrement d'une popula-
tion pour de longues années, en la ramenant a un niveau
d'abondance qui permet son contrdle, voir son éviction
locale, par ses prédateurs ou ses compétiteurs: la dynamique
de 1la communauté devient différente pour une durée indéter-
minée.
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¥(3) L'importance des échanges entre (sous)populations.

Enfin, une troisieme catégorie de fluctuations est
liée au fait qu'une (sous)population régionale n'est pas, en
général, totalement isolée des (sous)populations voisines:
des transferts d'individus, méme faibles, peuvent jouer un
rdle déterminant 1lors de <certaines phases (voir Blondel,
1586, p- 99). Une approche strictement régionale et
déterministe devient alors insuffisante.

. XQuels types de mécanismes sous—jacents aux variations a
long-terme de Pelagia ?

Il apparait que seules les catégories de dynamique
de type (2) et (3), utilisées conjointement, peuvent rendre
compte des deux caractéristiques principales du phénoméne

"méduses" dans le long-terme:

-~ alternance d'épisodes tres persistants en compa-
raison des temps caractéristiques des principaux composants
du (sous)-systéme en cause (du moins dans une définition

restreinte de celui-ci: proies, méduses, parasites).

- réapparitions "étonnantes" du principal protago-
niste aprés de longues évictions.

Cependant, il semble que des hypothéses de type
(2,3) doivent aussi inciter a un certain pessimisme quant
aux possibilités de parvenir a une représentation compléte

du phénoméne.

C'est pourquoi nous avons envisagé une stratégie
prudente, scindée en deux approches partielles:

- la modélisation de la dynamique annuelle fine (au
coeur d'un épisode de pullulation) d'une population de
méduses "en place”. Avec la volonté de découvrir les points
de fragilité qui peuvent conduire cette dynamique a 1la
rupture et marquer ainsi la fin d'une "pullulation" (partie
I).

- la description, voir la prévision empirique par
des facteurs exogeénes, de la succession des états macrosco-
piques (épisodes avec méduses/sans méduses) observés dans le
long-terme (partie II).

Le 1lien éventuel entre ces deux niveaux sera
seulement envisagé a terme.
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REALISEE.



29

I-A: CADRE GENERALE DE DEVELOPPEMENT DU MODELE.

Le rb6le majeur du forg¢age saisonnier sur la dynamique des
populations pélagiques.

A une échelle temporelle intermédiaire (variations
d'un mois & 1l'autre, d'une saison & l'autre - cf. p. 16-18),
les séries Pelagia disponibles présentent les signes d'une
certaine structuration; de toute évidence, il s'agit d'un
cycle annuel. Ceci n'est pas étonnant, dans la mesure ou le
forgcage environnemental saisonnier (période de 12 mois) est
unanimement reconnue comme le phénomene de plus haute
“"énergie" dans 1les mers tempérées: peu de populations
épiplanctoniques y sont insensibles.

Mais surtout, nous pensons que 1'étude de la réponse
monospécifique au forgage saisonnier -définie plus loin- est
un préalable & toute représentation écologique plus englo-
bante, c¢.a.d. plurispécifique et mettant en jeu des
interactions. Car celles-ci ne s'expriment pas en permanence
mais seulement & l'intérieur de fenétres temporelles parti-
culiéres, définies par 1les saisons dans 1les dynamiques
respectives de chacun des protagonistes. Ainsi, deux espéces
vivant dans le méme milieu et situées au méme niveau
trophique, donc potentiellement en compétition, peuvent en
fait s'ignorer totalement si 1l'une, d'affinité froide, se
reproduit et concentre son prélévement trophique durant
l'hiver, pendant que 1'autre, thermophile, survit alors
"cachée" (crypto-stratégie saisonniére}, attendant le
réchauffement pour s'activer et se reproduire & nouveau. En
d'autres termes, au travers de l'oscillation imprimée a
chaque population, 1la saisonnalité rythme et contrdle les
interactions entre les espéces. D'une fagon générale, elle
réduit ainsi le nombre d'interactions effectives, par
rapport au nombre possible, et diminue donc la connectance
(May, 1972) de 1'écosystéme. Corrélativement, elle favorise
également la richesse, puisqu'elle permet la co-existence
d'espéces apparemment compétitrices (Levins,1979).

Dans la définition du forg¢age saisonnier, il faut
certes inclure en premier 1lieu 1les variables physiques
susceptibles d'étre limitantes (& un moment oU & un autre de
l'année) pour 1la croissance, la reproduction ou la survie
des individus. Mais, dans le cas du (sous)-écosystéme épipé-
lagique des zones tempérées, il est également possible, et
méme préférable, de considérer 1'abondance de 1la ressource
alimentaire comme une variable forg¢ante, dans la mesure ou
l'on ne se situe pas & un échelon trophique trop élevé.
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% Limites du systéme étudié:
la ressource alimentaire comme simple variable forcante.

I1 faut souligner 1le caractére non-autonome, en
termes trophiques, du systéme épipélagique. En effet,
qu'elle soit phytoplanctonique ou zooplanctonique, 1la
ressource alimentaire est toujours quantitativement contrd-
lée, plus ou moins directement, par ' 1'abondance des sels
nutritifs. Or, ceux~ci ne proviennent qu'en trés faible
partie du recyclage sur place de la matiére organique: ils
sont majoritairement d'origine allochtone, issus d'injec-
tions dans la couche euphotique en provenance de stocks
profonds surabondants. Le déterminisme de ces injections est
purement physique: il est notamment 1ié a la saisonnalité
atmosphérique. C'est pourquoi il est préférable, d'une facon
générale, de reléguer systématiquement les quantités ou flux
entrants ("input"” en provenance du bas de 1la pyramide
alimentaire, par rapport au sous-systéme étudié) au rang de
variables forgantes, tout du moins si 1l'on ne veut pas
investir dans le développement d'un modéle physique de
simulation des transferts verticaux.

Enfin, de telles simplifications sont d'autant plus
tolérables que 1le caractére structurel dominant des éco-
systémes épipélagiques tempérés, toujours fluctuants et
jamais matures, est 1le contrdle exercé par 1'abondance des
ressources trophiques (tantdt rares, tantét surabondantes)
sur les effectifs des consommateurs. Le contrdle "en retour"
de ceux-ci sur l'abondance des ressources, ainsi que les
autres relations qui en découlent (compétition), ont compa-
rativement une importance mineure dans ce type de systéme.
[Méme si des conditions oligotrophes durables permettent
parfois, localement, une certaine maturation des communautés
(Dallot et al., 1988).]

C'est pourquoi 1le systéme étudié sera limité & 1la
seule population de Pelagia. On tentera de modéliser un tel
systéme et de simuler son comportement, notamment sous
l'action d'une saisonnalité forcante "Méditerranéenne".
Cependant, le domaine spatial de référence de ce modeéle doit
étre d'emblée précisé et discuté.

* Echelle spatiale

I1 s'agit en fait de définir un domaine d'espace
dans lequel on puisse considérer que les phénoménes biolo-
giques prédominent (par rapport aux phénoménes physiques
provoquant de 1'émigration-immigration passive, c.a.d.  de
"] 'advection" s.lato) dans la génése des variations de
structure et de niveau de la population de Pelagia, et ceci
a4 1'échelle saisonniére ou annuelle qui vient d'étre
choisie.
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Rappelons tout d'abord que 1l'effondrement d'une
population de méduses se caractérise, en fin d'épisode
(groupe d'années) de pullulation, par un facteur de
diminution générale de 1l'abondance de 1l'ordre de 10-t & 10-2

sur une année (cf. fig. 2 p. 13).

Un critére important pour la définition d'une
échelle spatiale est basé sur 1la comparaison de "temps
caractéristique™ de la dynamique de population de 1'espéce
avec la mobilité du milieu physique. Ainsi, avec un temps de
génération vraisemblablement compris entre 2.5 mois et 1 an
(vue la courbe de croissance observée en élevage - cf. fig.
9 p. 21) et une vitesse superficielle moyenne du courant
Liguro-Proven¢al de 10 cm. s-! (Bethoux et Prieur- 1983), on
peut penser qu'un individu éclos, par exemple, au 1large de
Génes pourrait atteindre sa maturité entre 300 et 1500 km

plus & 1'ouest, <c¢.a.d. au 1large des <c¢dtes Francgaises ou
Espagnoles. Ceci en tenant compte du fait que les individus
passent la nuit, soit la moitié environ du temps, dans la
couche superficielle rapide, et 1le jour dans les couches
plus profondes (au dela de 200 m - Franqueville, 1970 et
1971), donc quasiment sans dérive.

Corroborant ces évaluations, il est significatif de
noter que les méduses Pelagia pullulent les mémes années
dans toute la partie Nord du bassin Med. Occidental, du
Golfe de Génes aux Baléares, et peut-étre méme dans tout le
reste du Bassin, de la Mer Tyrrhénienne aux cdtes de
1'Oranais (voir notamment 1la compilation de Goy et al.,
1989, annexe II).

Tout ceci conduit & penser que 1l'échelle spatiale
nécessaire pour envisager une approche en termes d'écologie
de population doit étre assez vaste.

A 1'opposé, il ne semble pas judicieux de considérer
une aire géographique trop importante, qui risquerait d4d'étre
trés hétérogéne, comme 1'ensemble de 1la Méditerrannée ou
méme seulement la Méditerrannée Occidentale. En effet, les

nombreux bouclages courantologiques, notamment ceux du
circuit cyclonique Liguro-Provengal , permettent de définir
une région plus limitée (fig. 10) , relativement “peu

ouverte" en termes hydrologiques, c'est-a-dire présentant un
taux annuel relativement faible de renouvellement de 1la
couche superficielle par échanges courantologiques avec les
régions voisines. Ce taux, calculé "en sortie™ a partir des
estimations des flux interrégionaux de Bethoux (1980) et du
volume d'eau superficielle (au-dessus de 200 m) de la zone,
est de 1l'ordre de 34% en année moyennhe.
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5" 0° 5° 10° . 15+ S = 0.27 1012 m?

v 54 1012 m2
(sur h= 200 m)

Flux sortant=
18.3 102 n3

(s5.91)

Somnd -

Taux de sortie:
18.3/54 = 0.34/an

Flux superficiels annuels moyens, en 10!2 m3
Fig. 10, dfaprés Bethoux (1980).

Quelque soit la précision de cette estimation de
"turnover" annuel d’'eau superficielle, 1l ¥y a donc une
différence d'ordre de grandeur entre 1le facteur d'effon-
drement (10-! & 10-2) de la population, observé d'une année 3
l'autre en fin de cycle de pullulation sur 1l'ensemble de la
zone considérée, et 1les possibilités d'amenuisement par
évacuation passive sur une année ("émigration"™ d'essaims
transportés par les courants). Pour remettre en cause cette

conclusion, 11 faudrait supposer que la répartition des
méduses soit trés hétérogéne et particuliérement dense dans
les secteurs de circulation rapide (centre des courants), ce
qui ne semble pas étre le cas en général (fig. 2 p.43). De

plus, 1les méduses ne passent qu'une moitié de leur temps (la
nuit) dans la couche superficielle rapide et cela diminue
sans doute leur émigration passive potentielle, peut-é&tre
d'un facteur deux par rapport au taux de sortie hydrologique
décrit plus haut.

Ces considérations permettent de penser que
1'échelle spatiale ainsi définie (la Méditerranée Nord-
Occidentale) est particuliérement favorable &4 un effort de
modélisation en termes écologiques, car elle cumule les
avantages suivants:

- surface modérée (appartenance & une seule zone
climatique) et brassages internes sans doute importants,
toutes choses pouvant favoriser une certaine homogénéité,
voir unité, de dynamique démographique.
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- surface suffisante pour que le taux annuel
d'échanges physiques avec 1l'extérieur soit relativement
faible et ne puisse donc expliquer ou masquer les énormes
variations de population observées, & <cette échelle de

temps, a l'intérieur du domaine défini.

Il faut cependant souligner gque, sur c¢e dernier
point, 1les fins et débuts de cycles de pullulations ne sont
pas envisageables de 1la méme fag¢on: retirer ou ajouter
quelque pourcent a une population abondante ne peut raison-
nablement induire son effondrement ou son explosion, mais
apporter quelques essaims de méduses 1la ou il n'y en avait
pas peut étre a l'origine du développement d'une nouvelle
population. Cependant, le modéle physio-démographique envi-
sagé s'intéresse a la dynamique d'une population régionale
"en place" et n'est donc concerné que par la premiére de ces
deux perspectives.

Le domaine spatial étant défini, la dimension
"espace" n'apparaitra pas explicitement dans 1la suite de
l'exposé, ni d'ailleurs dans les simulations. Il s'agit donc
de 1la dynamique "a-spatiale" d'une population "idéalisée",
théoriquement représentative d'une moyenne régionale. Mais
il faudra toujours se souvenir que cette dynamique fait
référence a une échelle spatiale bien précise. Les résultats
de cette étude devront donc étre discutés et exploités dans
ce strict contexte.

* Représentations possibles et fondements biologiques
d'une dynamique de population.

Pour le modélisateur dynamicien, une population est
simplement un ensemble d'individus de la méme espeéce. De ce
fait, 1le choix de la taille et des limites de cet ensemble,
si toutefois 11 n'est pas imposé par la nature, est une
question qui se confond avec le <choix du domaine spatial,
dans les termes ou celui-ci a été abordé. I1 est donc clair
que la ‘"population" dont il sera fait mention dans ce
chapitre constitue un concept appauvri, loin du sens précis
qui 1lui est donné en génétique et biogéographie. Il pourrait
d'ailleurs s'agir d'une fraction de population ou, au
contraire, d'un ensemble de {sous-)populations.

Pour décrire ou prévoir les variations d'effectifs
(et éventuellement de structure) des populations animales,
deux grandes approches de modélisations existent:

- L'une, que 1l'on pourrait qualifier de
macroscopique, s'intéresse a la population considérée comme
un tout et utilise des paramétres définis d'emblée au niveau
de celle-ci - en particulier le taux de croissance intrin-
séque de la population r, ou "paramétre Malthusien". Il en
découle une légereté de formalisme favorable & une intégra-
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tion ultérieure dans un modéle plus "englobant", c¢.a.d. de
communauté ou d'écosystéme - en témoignent les nombreux
développements réalisés a partir du modéle 1logistique et du
modéle de Lotka-Volterra. Cependant, cette approche implique
fondamentalement un certain hermétisme, du moins pour 1l'oeil
du biologiste. En effet, 1les parametres utilisés sont en

fait des super-parameétres, supposés synthétiques mais
malheureusement non mesurables a partir de l'observation des
individus, seul niveau expérimental possible chez les

métazoaires de taille moyenne ou grande. De plus, ces
modéles sont trop compacts pour pouvoir prendre en compte la
variété des cycles biologiques dans le monde animal. De ce

fait, bien que souvent réalistes "en moyenne", par exemple
pour l'ensemble des populations formant localement un
compartiment écologique (on parlera alors de "modeéle
global”), 1ils ne peuvent guére rendre compte de la dynamique
d'une population particuliere, telle que celle de Pelagia en
Med. N.O.. Tout ceci contribue & limiter 1'intérét de ce

type de modéle au domaine théorique, tout du moins en ce qui
concerne la dynamique des populations de métazoaires.

- C'est pourquoi 1la représentation de 1la dynamique
d'une population de Pelagia s'accorde mieux avec une
approche plus réductionniste, dite "démographique”. Dans
cette approche, la dynamique de la population est construite
4 partir des individus et des phénoménes biologiques se
déroulant A leur niveau: naissance, c¢roissance et/ou vieil-
lissement, reproduction, mort. Ceci implique que ces phéno-
ménes soient préalablement étudiés et "sous-modélisés" sépa-
rément, avant d'é&tre intégrés dans un processus général.

Bien sir, 1le nombre d'individus étant trés grand
(méme dans une population simulée) la gestion dynamique 4'un
tel ensemble souléve des difficultés. Celles-ci nécessitent
le recours a des techniques informatiques adaptées (langage
spécifique ~-voir Meyer, 1977, ou calculateur puissant -
Garnerin et al., 1986) ou, plus simplement, des simplifica-

tions comme le regroupement des individus en classes
supposées homogénes (sur un criteére d'age, de stade ou de
taille), solution la plus fréquemment wutilisée, depuis
Leslie (1945). Pour les méduses de Méd. N.O., le modele

démographique développé sera fondé sur le regroupement des
individus en c¢lasses de taille et prendra 1la forme d’'un
modéle matriciel exploitable sur micro-ordinateur puissant

(HP 98016) .

Le choix d'un modele en structure de taille (et non
pas d'Age) est en premier lieu imposé par le fait que les
méduses sont des animaux entiérement "mous” dont 1'age est
difficilement estimable. De plus, de nombreux auteurs
(Kirkpatrik, 1984- Hughes, 1984- Werner et Gilliam, 1984)
ont souligné 1'intérét de ce type de modeles, découlzant
notamment du fait que les phénoménes biologiques individuels
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(nutrition, dépenses métaboliques, fécondité et méme parfois
mortalité) sont souvent d'avantage 1liés a la taille qu'a
l1'4ge. Ceci est particuliérement vrai pour la plupart des
polkilothermes, dont la courbe de croissance est "indéter-
minée", c¢'est—-a-dire trés dépendante des conditions environ-
nementales. La méduse semble, de ce point de vue, un cas
extréme et parfait: 1lors d'une période de jelin, elle peut
méme diminuer de taille de fag¢on harmonieuse, semblant
véritablement "décroitre" plus que maigrir (Hamner et
Jensen, 1974), puis grandir a nouveau Jlorsque la nourriture

réapparait.

D'une fagon plus générale, on peut affirmer que,
grdce a leur aptitude a simuler une croissance individuelle
variable, les modéles démographiques "en structure de
taille" permettent enfin d'établir explicitement 1le 1lien
entre physiologie et dynamique des populations, lien qui est
a4 la base & 1l'écologie fonctionnelle. C'est pourquoi 1ils

A

semblent appelés a se développer & l'avenir.

Le modéle développé intégrera une modélisation de 1la
durée du développement larvaire, de la <c¢roissance, de 1la
fécondité et de la mortalité,tout ceci au niveau individuel.

Comme beaucoup de modéles démographiques, il ne
tiendra pas compte d'éventuels effets de densité-dépendance:
les phénoménes décrits seront considérés comme invariants
vis-a-vis du niveau d'effectif atteint par la population
totale ou par certaines classes d'individus particuliéres.
Une telle simplification n'est certainement pas justifiable
dans 1'absolu - car de telles densité-dépendances existent
certainement, méme si elles sont tres difficiles a démontrer
expérimentalement - mais elle correspond & la philosophie
générale de développement et d'exploitation du modéle,
lequel n'est censé étre valable que pour une population "a
l1'équilibre”, c.a.d. quasi-stable d'une année & 1'autre.

Enfin, 1le modéle négligera 1les pertes et gains
éventuels de la population par émigration-immigratrion, en
accord avec la définition du domaine spatio-temporel qui est
censé minimiser leur influence (relativement & la dynamique
démographique intra-régionale).

Buts et principes méthodologiques du modeéle envisagé.

Compte-tenu de 1'état - somme toute trés incomplet-
des connaissances sur la biologie de 1'espéce considérée et
de son environnement, il n'était pas possible ni méme
souhaitable de développer un modéle "apothéose" wvisant a
fournir des représentations précises, voir méme des prédic-

tions, & toutes les échelles.
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Au contraire, et tout en restant proche d'une
problématique concréte - comment et pourquoi 1la population
de méduses Pelagia varie-t-elle en Méd. N.-0. ? -, il nous
a semblé qu'un modéle démographique pouvait apporter des
éclairages, sinon décisifs du moins exploratoires, sur des
questions plus partielles et modestes comme:

- Quels peuvent &tre 1les paramétres biologiques
déterminants pour la croissance d'une population de méduses?

-~ Quelle est, grossiérement, 1'allure générale du
déroulement annuel d'une population de méduses, en place
dans 1l'environnement (température, nourriture) méditer-
ranéen?

- Quels sont 1les paramétres biologiques essentiels
dans la détermination de ce profil démographique saisonnier?

- Si une perturbation apparafit dans la saisonnalité
d'une composante environnementale (telle que 1'abondance de
nourriture) comment le niveau de la population réagit-il ?

- L'amplitude de réponse du niveau de la population
est-elleliéea 1la position de 1la perturbation dans 1le cycle
annuel ?

Il est clair gqu'une telle approche reléve plus du
domaine de 1l'expérimentation qualitative que de celui de la
prédiction quantitative.

En correspondance avec 1la nature ainsi décrite des
objectifs, 11 est nécessaire de définir certains principes
méthodologiques. Leur respect dans les différentes étapes de
la construction du modéle doit conférer une cohérence
interne & notre travail, ce qui en facilitera la discussion.

Ces principes régissent notamment les critéres
d'intégration au modele de l'information extérieure dispo-
nible (gestion des "input"). D'un point de vue épistémo-
logique, cette information gagne & &tre scindée en deux
composantes:

-(1l) 1les "formes" des phénoménes affectant ou
contrdlant la vie des individus. Souvent, ces formes sont
bien connues et indiscutables, car elles sont sous-tendues
par des 1lois biologiques ou écologiques assez générales,
concernant par exemple tous les invertébrés agquatiques, ou
parfois méme 1'ensemble du régne animal. On puisera donc
largement dans la 1littérature scientifique les allures des
courbes réponses de nos sous-modéles. Quant a leur formula-
tion mathématique, on choisira, parmi 1les équations pouvant
représenter la forme voulue (incurvation, présence d'un
extremum...), celle comportant 1le moins de paramétres -
critére de parcimonie.
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La valeur de certains parametres peut

également, parfois, é&tre considérée comme relevant essen-
tiellement de la forme (cas des coeff. d'allométrie). Dans
l'esprit de notre démarche, 1le modeéle doit, dés 1la

construction et avant toute simulation, étre le plus définie
possible en ce qui concerne les formes.

-(2) les "niveaux" d'intensité des phénoménes
("vital rates"”) sont généralement beaucoup plus spécifiques
du groupe taxonomique, de 1l'espéce et méme parfois de 1la
pepulation, au sens génétique. Leur introduction dans 1le
sous-modéle se fait en modulant 1la valeur de certains
paramétres, de fag¢on a faire passer la courbe réponse a un

niveau déterminé (en ordonnée) pour une ou des valeurs
fixées de 1la variable active (en abscisse). Les valeurs
servant & ces ajustements seront obtenues, par ordre de
préférence:

- dans les études écophysiclogiques effectuées sur

l'espéce (principalement Morand et al., 1987, annexe I).

- dans la littérature scientifique concernant
d'autres espéces de coelentérés carnivores planctoniques.

- plus rarement par déduction, a partir des

contraintes reliant les valeurs de certains paramétres.

Cependant, en ce Qqui concerne les ‘'"niveaux", le
modéle ne sera pas aussi précocément et parfaitement défini
que pour les "formes": en effet, quelques paramétres (de
niveau) essentiels et ayant des valeurs mal connus seront
conservés le plus 1longtemps possible dans leur gamme d'in-
certitude (hypothéses basse, moyenne, haute), multipliant
certes 1les simulations a effectuer mais offrant ainsi
l'occasion d'analyses de sensibilité et fournissant matiére
a un essai d'estimation par calibration sur données obtenues
en mer.

En accord avec le caractére essentiellement
qualitatif et exploratoire de notre approche, une grande
finesse dans la définition de la valeur des paramétres ne
sera pas nécessaire. Par contre, comme 11 s'agit de 1la
dynamique d'une population bien particuliére, 1le modéle n'a
pas vocation a sacrifier 1la complexité des phénoménes
naturels a une excessive simplification généralisatrice.

Ainsi, on préférera tenir compte d'un phénoméne,
méme imprécisément connu (comme la migration verticale), que
le négliger complétement. Le modéle visera, en quelque
sorte, une représentation assez exhaustive des phénoménes
(dans 1les limites définies précédemment), méme si leur

Y

description quantitative laisse a désirer.
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Sur ce point, précisons que, en régle générale et
chaque fois qu'un doute existera, un principe de modération
sera appliqué. On évitera par exemple toute discontinuité
dans les courbes réponses. Ceci de fagon a- ne pas engendrer
"trop facilement" des comportements spectaculaires mais peu
fiables, ce risque étant considéré comme plus grave que le
risque inverse, qui serait d'obtenir des dynamiques un peu
"molles" et anodines.

Nous nous référons ici & 1'esprit qui préside généralement & 1'étude de la dynamique des
systémes linéaires, avec ce désir avoué d'obtenir des réponses bien circonscrites...et interprétables!

Par ailleurs, nous croyons qu'il n'y aurait aucun intérét & fabriquer des discontinuités
écologiques (comme les apparitions-extinctions de méduses) en "bricolant” judicieusement des seuils dans
les courbes-réponses de la physiologie individuelle. Car, en passant d'un niveau d'organisation, comme
1'individu, & un niveau supérieur, comme la population, on peut s'attendre & 1'émergence de nouveaux
comportements. Et ce serait une erreur que de vouloir déduire ceuz-ci d'une simple projection-
extrapolation des comportements du niveau inférieur. Le propos de ce modéle est au contraire de rechercher
et de décrire (méme qualitativement) quelques vrais émergences “possibles" dans la dynamique des méduses
de Méditerranée, & la transition des niveaux individu et population - ¢.d.d. au passage de la physiologie
4 la démographie.

La construction du modeéle sera effectuée par étapes:
description de sous-modéles statiques régissant les phéno-
ménes 1individuels, puis intégration de ces sous-modéles dans
un processus dynamique unique, pour simuler d'abord 1l'évolu-

tion d'une cohorte isolée, puis <celle d'une population
compléte, en environnement constant et enfin saisonniérement
variable. Des calculs et simulations intermédiaires "de
contrdle"” seront effectués a chaque étape. "

En ce qui concerne ces résultats intermédiaires, i1 ne faudra pas 8tre choqué de constater que
les valeurs de paramétres utilisés "pour exemple” sont souvent étrangement proches de celles issues la
posteriori) de l'essai de calibration. Dans 1'exposé de la construction du modéle, nous avoss en effet
souvent tenu compte de résultats ultérieurs, non par nécessité mais pour donner un certain intérét (en
termes écologiques) aux exemples décrits, avec le désir qu'ils deviennment ainsi beaucoup plus que de
simples cas de figures arbitraires.
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I - B : SOUS-MODELES CONCERNANT LA VIE INDIVIDUELLE.

Ces sous-modéles seront abordés successivement, dans
un ordre correspondant a leur occurrence dans la vie d'un
individu:

- durée de développement larvaire.

- nutrition, métabolisme, production-croissance.

~ investissement dans la reproduction, fécondité.

- mortalité.

- et, en plus, un modele régissant l'amplitude de 1la

migration nychtémérale et donc la température
moyenne journaliére "vécue" par 1'individu.

Mais tout d'abord, une relation doit é&tre définie
entre le diamétre et le poids. Ceux-ci définissent de facon
interchangeable 1la "taille" s. lato de 1'individu, qui est,
fondamentalement, la seule variable d'état de toute 1la
modélisation développée dans ce chapitre.

* Diamétre et poids azoté, caractéres d'état de 1'individu.

Certains sous-modéles de la vie individuelle, ainsi
que les sorties de simulations démographiques, feront réfé-
rence au diamétre des individus, qui est 1le caractére le
plus facilement mesurable et aussi, souvent, le plus direc-
tement signifiant en termes écologiques.

Cependant, le modéle de production-croissance indi-
viduelle, "moteur" du processus démographique, sera défini
en termes de poids, celui-ci constituant, de toute évidence,
1'échelle physiologique 1la plus naturelle. Il s'agira du
poids azoté (c'est-a-dire du contenu en azote N), relati-
vement accessible par combustion-dosage CHN ou évaluable par
conversion & partir de la quantité de protéines. Ce choix
présente aussi 1'avantage d'une éventuelle intégration
ultérieure plus facile dans un modéle d4'écosystéme. Ceux-ci
sont en effet souvent définis en termes d'azote (voir
notamment, en <c¢e qui concerne 1la Mer Ligure, Andersen,
1984), <car cet élément est généralement considéré comme
facteur essentiel et limitant de 1la production primaire.
D'autre part, il est important de rappeler que les rapports

élémentaires C/N/P sont, en premiére approche, des
constantes dans le monde océanique pélagique (rapports de
Redfields: 106/16/1), ce qui peut faciliter les extrapo-

lations et comparaisons avec d'autres travaux.

La correspondance diamétre (Diam) - poids d'azote (W) sera
assurée par la fonction:

Log W (pg) = 3.37 Log Diam (mm) - 4.18 (eq. 1)
et par son inverse:

Log Diam = (Log W + 4.18)/ 3.37 (eq. 2)
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Ces fonctions ont été obtenues par régression fonctionnelle

(ou modéle ITI -~ wvoir Ricker, 1973). Elles différent trés
légérement de 1'équation 5 présentée dans Morand et al.
(1987 - annexe I), du fait de/l'introduction d'observations

supplémentaires, obtenues ultérieurement.

% De 1'oeuf a la larve stade IV (éphyrule):
un modéle de durée de développement larvaire.

La durée du développement larvaire sépare 1la ponte
de 1'oeuf, supposé immédiatement fécondé, de sa trans-
formation en éphyrule (stade IV du développement, cf. photos
p. 22). Pendant cette période, la larve vit sur ces réserves
ovocytaires et ne se nourrit pas, elle n'est donc pas
sensible & la concentration de nourriture. Par contre, 1la
température a une trés grande influence sur la vitesse de
son développement, comme le montre 1les observations de
laboratoire:

o Rottini et Avian (1983)

~15 *» Carré et Morand (non publijié)
N
Une représentation
9 mathématique satisfaisante
6 s de ce type de réponse
3] il a été proposée par
S Belheradek (1935).

L'ajustement sur nos données
db conduit & 1'équation:

durée (j)= 8232 (T + 0.51)-2.54
(eq.3)

fig. 11

Ce sous-modéle sera considéré comme entiérement et défini-
tivement acquis.

% De 1'éphyrule st. IV a 1l'adulte: un modéle de bilan
individuel.

Il s'agit en fait de modéliser la production indi-
viduelle, celle-ci étant synonyme de croissance avant que
1'individu n'atteigne sa maturité et n'investisse une partie
ou la totalité de <cette production dans 1la formation de
gamétes. Dans un second temps, le modéle de production
contrdle donc aussi la féconditeé. Cependant, nous le
discuterons surtout en termes de croissance, ce phénoméne
ayant fait 1'objet d'un plus grand nombre d'investigations
scientifiques, basesde notre argumentation.
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La modélisation de la croissance peut &tre envisagée
de nombreuses fa¢ons, plus ou moins riches de sens d'un
point de vue biologique, plus ou moins complexes d'un point

de wvue mathématique. Pour une espéce dont 1la courbe de
croissance est "indéterminée", <c¢'est—-a-dire trés variable
selon les conditions environnementales, un modéle doit
autoriser un comportement souple, mais 1l gagnera aussi &
étre explicite pour permettre 1la compréhension et le
contrdle des réponses produites. C'est pourquoi un véritable
modéle physiologique s'avérait nécessaire. WNous 1'avons

construit & partir du modéle fondamental de croissance de
Von Bertallanfy (1938):

Croissance = Assimilation - Dépenses métaboliques
(production)
G (= dw/d4t) = A W e - B Wb {(eq.4)

ol W représente le poids de 1'individu.

L'intégration de cette équation par rapport au temps permet
d'obtenir 1la courbe de croissance (W= f(t)), qui est donc
entiérement définie par 1les 4 paramétres A, a, B, b et le
poids a 1l'origine Wo.

Rnq: Pour a=2/3 et b=l, unme solution analytique simple existe, aboutissant, une fois transformée en
dimension linéaire, & la célébre "équaticn de Von Bertallanfy", souvent utilisée pour décrire la croissance
des poissens. Mais celle-ci necorrsspond denc qu'd un cas particulier, et son emploi généralisé serait
abusif, ’

I1 est possible de prendre en compte l'influence de
l'environnement dans 1l'équation (4) en exprimant les para-
métres A et B comme des fonctions de variables externes et
non plus comme de simples constantes.

a) choix des variables environnementales.

Chez 1les animaux aquatiques poikilothermes, les
variables environnementales traditionnellement considérées
comme déterminantes pour la croissance sont:

- la température

- la concentration de nourriture

-~ la disponibilité en oxygéne dissous

- la concentration en sels dissous, notamment Na Cl

Dans le cas d'une espeéce marine, pélagique et ayant,
du moins en <c¢e qui concerne la population concernée, une
répartition océanique (haute mer), on peut considérer que
les deux derniéres de ces variables n'interviennent que de
fagon négligeable. En effet, 1l'oxygene est toujours en
concentration saturante (donc trés disponible) dans les eaux
marines superficielles. Quant a 1la salinité, elle ne
présente que des variations relativement faibles (37,4 %, A&
38,5 %. ) dans le Bassin Liguro-Provencal, alors que Pelagia
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noctiluca peut étre rencontrée en abondance, en Adriatique,
4 des salinités variant entre 36 %. (et méme parfois 30 %. )
et 39 %. (Tegaccia et Tegaccia, 1983).

Les seules variables externes prises en compte dans
la définition du modéle de <croissance seront donc 1la
température (T) et 1la- concentration de nourriture (Z). Le
caracteéere limitant de cette derniére, parfois encore
contestée (McLaren, 1978), est tout de méme majoritairement
reconnu, du moins en ce qui concerne la zone océanique
(Huntley et Boyd, 1984).

Les effets de chacune de ces 2 variables sur chacun
des paramétres A et B et?, en conséquence, sur le bilan de
croissance (eqg.4), seront discutés séparément, donnant ainsi
naissance a quatre sous-modeles "orthogonaux". Ces sous-

modéles seront de forme générale Y = Ny . £ (X), ou Y
représente 1l'un terme du bilan et X l'une des 2 variables
environnementales. La constante Ny, "niveau de Y, indé-
pendant de X", représente provisoirement ce qui ne reléve

pas du sous-modéle en question.
b) effets de la température sur l'assimilation (A):

Rappelons que l'assimilation (ou quantité assimilée)
est la part de nourriture effectivement wutilisée par 1le
métabolisme, 1le reste étant rapidement rejeté sous forme de
fécés. Chez les coelentérés planctoniques marins, on admet
que, dans une large gamme de conditions environnementales,
cette part - ou coeff. d'assimilation - se cantonne aux
environs de 80% {( voir la revue de Larson, 1985).

Du point de vue de l'allure générale, 1la réponse de
l'assimilation & 1la température est obligatoirement une
courbe en déme, avec un seuil (Ta) au-dessous duquel il y a
absence totale d'activité de nutrition, puis une zone
ascendante jusqu'a un maximum correspondant a la température
optimale, enfin une chute, probablement assez brutale, aux
températures trop élevées. Une forme précise de ce type est
décrite par Cuenco et al. (1985), d'aprés des résultats
expérimentaux sur la truite. Nous l'admettrons, en précisant
toutefois que P.noctiluca, largement répandue dans les mers
tropicales, ne rencontre probablement pas sous nos latitudes
les températures trop élevées critiques pour sa nutrition.
C'est pourquoi seule 1la phase ascendante sera représentée,
décrite par une simple fonction puissance, avec translation
de 1l'origine des températures:
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A = Na (T - Ta)at
(eq.b)
At >1
ou:
Na: niveau, indépendant de T.
At:1 Ta: seuil thermique pour
1l'assimilation.
At<1 At: paramétre contrdlant
l'incurvation.
Ta T
fig. 12
La valeur du paramétre Ta et méme, dans une certaine
mesure, celle de At peuvent &tre discutées & partir de
l'observation de 1l'activité de nutrition. En effet, cette
méduse est un prédateur actif qui, gréice aux mouvements
pulsatoires de son ombrelle, nage assez rapidement, balayant
son sillage & l'aide de ses filaments armés. On peut penser
que 1'efficacité de cette chasse dépend d'un certain "volume
balayé", prlus, ou moins proportionnel a la vitesse de nage.

Or celle-ci est corrélée 1linéairement &8 1la fréquence des
pulsations d'aprés 1les observations de Bailey et Batty
{1983) chez 1le genre voisin Aurelia. I1 semble donc que
l'intensité de la prédation puisse étre directement relié a
la fréquence des pulsations en comportement de chasse,
toutes choses égales par ailleurs.

Comme de plus le coefficient d'assimilation est une
quasi-constante (=0.8), les observations de mobilité et de
fréquence de pulsations a différentes températures peuvent
permettre d'approcher la valeur des paramétres de "forme" de

l'eq. (5):

- en ce qui concerne Ta, les expériences de Rottini
(1982) montre que la mobilité, nécessaire & 1la chasse,
apparait saulement au-dessus de 11°C. C'est 1la valeur
définitive dque nous retiendrons pour ce paramétre. il faut
noter que, compte-tenu de la saisonnalité des températures
en Mer Ligure, 1la population objet du modéle ne fera pas
1'expérience de ce ssuil.

- au-dessus de cette température, la mobilité
s'accroit, selon le méme auteur, et la fréquence des pulsa-
tions augmente, passant de 40.mn-* 3 15°C (Rottini, 1982) a
60.mn-t & 18° (Catalano, 1985) pour atteindre 66.mn-%* & 20°C

(Von Skramlik, 1945). Ceci correspondrait & une valeur de At
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voisine de 0.6, en tous cas bien inférieure a8 1, d'ou une
incurvation vers le bas de 1la courbe définie par 1l'eq. 5.
Nous ne retiendrons que cette indication gqualitative,

puisque At fera partie des paramétres non fixés a priori.

c¢) effet de la température T sur les dépenses
métaboliques (B):

Dans un modele exprimé en termes de quantités
d'azote, les dépenses sont reflétés principalement par
l'excrétion d'ammoniaque NH4+, aboutissement du catabolisme
des protéines,et éventuellement par d'autres composés azotés
moins dégradés (acides aminés).

Ces dépenses sont trés sensibles & 1la température.
On admet généralement que cette sensibilité peut étre
représentée par une loi d'Arrhenius, se traduisant par un
facteur constant d'augmentation pour une amplitude d'ac-
croissement de température donnée (par exenmple 10°C, d'ou le
concept de Q10).

w
]

Nb exp (Bt T) (eq.6)
ou:
Nb: niveau, indépendant de T

Bt: parametre contrdlant 1la
sensibilité & la température.

fig. 13

Le paramétre Bt est interconvertible avec le Q10:
Q10= exp (10 Bt)

Le Q10 semble relativement élevé chez les
coelentérés planctoniques: la revue de Larson (1985) fait
apparaitre la plupart des valeurs entre 2.8 et 3.2. Les
quelques mesures réalisées sur l1l'espece P.noctiluca (Morand

et al., 1987 - annexe I ) conduisent méme a une estimation
plus élevée: 3.8. Mais, par souci de modération, nous
retiendrons un Q10 de 3 (Bt= 0.11), considéré comme valeur

définitive.
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d) effet déduit de la température T sur la
croissance (G):

Compte-tenu des spécifications adoptées dans les 2
sous-modéles précédents, la dépendance de la croissance vis-
ad-vis de la température s'écrit:

G = (Na (T - 11)~t) - (NDb exp (0.11 T)) (eq. 7)
En supposant Nb connu (il le sera plus loin), on
constate d'ores-et-déja que l'on obtient, en faisant varier

Na et At, divers positionnements réalistes de la courbe de
sensibilité de la croissance a la température:

fig. 14

e) effet de la concentration de nourriture (2Z) sur
l'assimilation (A):

Il s'agit, toujours a un facteur prés - 1le coeff.
d'assimilation, considéré comme une quasi-constante - de la
réponse fonctionnelle de Holling (1965). Seul 1le
type IT de cet auteur, correspondant & une satiation

progressive, peut étre retenu. A l'appui de <ceci, 3 raisons
de natures différentes:

- théorique: si des seuils physio—-éthologiques
brutaux (d'appétit ou de satiation) sont parfois observables
en laboratoire sur quelques individus, de tels phénoménes ne
sont pas vraisemblables . au niveau écologique, ou 1'hétéro-
généité spatiale de la concentration de nourriture, combinée
avec les variations d'appétit inter-individuelles, ne peut
que produire une réponse "moyenne" lissée.
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- méthodologique: s'il fallait inclure des seuils
dans notre modele, nous ne saurions pas exactement ou les
situer, et «cela risquerait d'engendrer des comportements
aberrants, contraire a notre principe de modération dans la

continuité.

- les travaux en laboratoire de Bailey et Batty
(1983) et de Morand et al. (1987, annexe I) montrent que la
réponse fonctionnelle des méduses "nageuses actives” est
progressivement saturante et sans seuil décelable, tout du
moins dans les gammes expérimentales de concentration de
proies.

Une réponse fonctionnelle de type IT peut étre
représentée par un modéle d'Ivlev, de Michaelis-Menten ou,
plus simplement, par une fonction puissance:

A
A = Na Z Az {eq. 8)

lrd

'Na: "niveau", indépendant de Z
Az: paramétre contrdlant
l'incurvation de la réponse.

La valeur de Az a été estimée
expérimentalement & 0.69

dans Morand et al. (1987 -
annexe II).

fig. 15

Le choix de la valeur de Az est trés relatif a
1'amplitude des variations de nourriture qui seront subies:
un Az assez élevé (par ex. =0.69) avec des variations
modérées de Z engendrera les mémes comportements qu'un Az
faible ({par ex. =0.5) avec des variations de Z plus
conséquentes. Comme 1l'on connait mal la fiabilité des ampli-
tudes de variations saisonniéres forcgantes qui seront
imposées aux individus, nous fixerons Az & 0.5 en applica-
tion du principe de modération. Ceci correspond & un
doublement de l'assimilation chaque fois que 1la concentra-
tion de nourriture est multipliée par quatre.

En ce quil concerne 1le paramétre Na, précisons
d'emblée que le niveau d'intensité de l'activité de chasse
n'est pas évalué correctement par les expériences de
laboratoire, <car celles—-ci n'autorisent pas une mobilité
normale du prédateur et de ses proies. De plus, 1la
concentration de nourriture "vécue" in situ par les méduses
est bien difficile a connaitre, compte-tenu de la

répartition hétérogéne des proies et de 1'aptitude supposée
des prédateurs a rechercher les zones de concentration.
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C'est pourquoil il est prudent de laisser les calibrations
ultérieures révéler indirectement 1'intensité de prédation
réalisée in situ, qui doit simplement &tre telle qu'elle
puisse expliquer 1les mouvements démographiques observés -
compte-tenu des dépenses métaboliques qui, elles, sont
connues. Le paramétre Na ne sera donc pas fixé a priori.

f) effet de la concentration de nourriture (Z) sur
les dépenses métaboliques (B):

En accord avec les observations de Kremer (1982),
obtenues sur un autre coelentéré planctonique, le cténophore
Mnemiopsis, nous considérerons que les dépenses métaboliques
ne sont pas sensibles & la concentration de nourriture en
dehors des situations extreémes de jeQin complet ou de nour-
riture surabondante, situations sans doute exceptionnelles
in situ. On a donc B = Nb, "niveau" indépendant de Z.

g) effet déduit de la concentration de nourriture
(Z) sur la croissance (G):

Compte-tenu des spécifications décrites c¢i-dessus,
la réponse de la croissance & la concentration de nourriture
prendra facilement la forme qui 1lui est trés généralement

reconnue:

G = (Na Z Az) - Nb
2 (eq. 9)

fig. 16.

h) évolution des termes du bilan en fonction du
poids

Aprés avoir décrit la dépendance de la croissance
vis-a-vis des variables externes (environnementales), il est
maintenant nécessaire d'étudier comment cette croissance
évolue en fonction du poids déja acquis W. L'allure de cette
évolution est contrélée dans le modele de Von Bertallanfy
(eq.4 p. 41) par 1les paramétres a et b, ou coefficients
d'allométrie. Tout d'abord, en application de la loi trés
générale de diminution des activités métaboliques relatives
- ou spécifiques - avec 1l'accroissement du poids (voir
notamment Phillipson, 1981), 1les paramétres a et b doivent
tous deux é&tre inférieurs a 1.
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D'autre part, 1l est réaliste de postuler que
l'assimilation absolue augmente moins vite que les dépenses
métaboliques lorsque le poids s'accroit (a < b}, de fagon a
obtenir une évolution en ddme de la vitesse de croissance G
{=dW/dt) et une taille maximum limitée:

fig. 17

Dans cette spécification, adoptée notamment par Sebens
{(1982), 1les poids remarquables Wmax et Wopt ont des expres-
sions analytiques simples, en partant du modéle de Von
Bertallanfy (eq. 4 p. 41 ):

Lorsque W atteint Wmax, Lorsque W=Wopt, la production-
la production s'annulle: croissance G est maximum:
G=AW&a -BWP =0 dG/dW = a A W{a-1)- b B W(b-1)=0
d'ou: d'ou

Wmax = (B/A)(l/(a—b)) Wth = (bB/aA)(l/(a—b))

(eq.10) (eq.11)
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Cette seconde expression feq. 11} permet d'envisager 1'introduction de contraintes physio-démo-
volutives - ou tout du moins de contrdles de cohbrence- entre les valeurs de certains paramdtres: par
exemple, en ce qui concerne la taille de maturité, on postulera qu'un individu investit massivezent dans la
production de gamétes avant que son poids ne dépasse Wopt. Sinon, la fécondité se trouverait diminuée et le
temps de génération inutilement allongé, ce qui est en contradiction avec 1'hypothdse générale de
maximisation du taux de croissance intrinséque de la population r. Bien que 1a diversité des stratégies
démographiques en environnement variable rende peut-8tre ce type de raisonnement moins svstématiquement
"opératoire™ que ce que 1'on pouvait espérer (Southwood et al., 1374), il serait dangereux de les oublier
totalement dans 1a paramétrisation d'un modéle. Nous reviendroms donc sur les rapports entre Wopt et la
taille de maturité lorsque nous disposercns de valeurs chiffrées.

Le coefficient d'allométrie des dépenses métabo-
liques (b) semble assez élevé chez 1les coelentérés plancto-
niques: 1la revue de Larson (1985) fait apparaitre la plupart
des valeurs entre 0.8 et 1. Chez P.noctiluca, quatre estima-
tions par des approches différentes ont fourni respecti-
vement les valeurs: 0.85, 0.90, 0.95 et 1.08 (Morand et al.,
1987 - annexe I). Nous retiendrons 0.90 comme valeur défi-
nitive. Le coefficient allométrique de l'assimilation (a)
sera en conségquence un peu inférieur: 0.86. La qualité
d'allure de la diminution de G/W (croissance spécifique) en
fonction de W (poids) validera a posteriori ce chiffre.

i) modéle complet de l'assimilation:

La combinaison des effets des différentes variables
(température T, concentration de nourriture Z et poids W)
sur l'assimilation sera envisagée de fagon multiplicative.
Ceci représente simplement le caractére "et" de la coordi-
nation des facteurs dans le contrdle d'un phénoméne physio-
logique: pour avoir une assimilation trés forte, il faut que
la température soit favorable et que 1la nourriture soit
abondante et que l'animal soit gros. A 1l'opposé, la non
réalisation d'une seule condition suffit & rendre l'assimi-
lation faible. Une telle spécification est trés réaliste
d'un point de vue biologique. On aura donc:

Ass = Na (T-11) At zZ 0.3 W o.886 (eq.12)

Les valeurs de Na et At ne sont pas considérées comme
connues et ne sont donc pas fixées a priori.

j) modéle complet des dépenses métaboliques:

On adoptera 1la aussi un modeéle multiplicatif,
cependant plus simple puisque la concentration de nourriture
Z, réputée sans effet (cf. p. 4.7), en est absente:

Met = Nb exp (0.11 T) W o.s9

Contrairement a Na, le paramétre Nb de niveau générale des
dépenses métaboliques peut é&tre estimée & partir des mesures
d'excrétion effectuées en 1laboratoire (annexe I, 1987). Il
faut cependant introduire 2 corrections importantes pour
compenser:
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- le fait que <c¢es mesures ne concernaient que 1la

fraction ammoniaquée - et non pas l'azote total. Or, d'aprés
de nombreux travaux (Biggs, 1976 - Rremer, 1977, 1982 -
Purcell et Kremer, 1983 - [Kremer et al, 1986), cette
fraction ne représente que les 2/3 environ de 1'azote
excrétée, et ceci de fagon assez stable, quelque soit 1la

température et 1'état nutritionnel. Un facteur correctif de
X 1.5 doit donc étre appliqué dans un premier temps.

~ le fait que ces mesures ont été effectuées sur des
animaux & jelin et correspondent donc au seul métabolisme

basal. D'apres les résultats disponibles concernant les
coelentérés planctoniques (Kremer, 1982 - FKremer et al.,
1986), le métabolisme basal ne représenterait qu'entre le
tiers et la moitié de l'activité métabolique en état normal
(hors 3jefin). Nous appliquerons donc comme correction un

facteur inverse, c'est-a-dire X2.5.

La combinaison de ces 2 corrections conduit donc a
utiliser wun facteur X3.75 pour transformer 1les taux métabo-
liques spécifiques 1issus de nos mesures en une véritable
dépense azotée d'intérét écologique, qui servira de repeéere

pour fixer Nb.
Pour cette opération, les autres variables doivent

8tre fixées: a 16.5°C, un individu a jeln de 60 mm excréte
journellement sous forme N-NH4+ 1'équivalent de 2.4% de son
poids d'azote (tab. III de 1'annexe I). D'olu une dépense
azoté estimé a (3.75 X 2.4 =) 9% en milieu naturel. Le
poids en azote d'un tel individu étant de 15033 pg (eq. 1
p.39), Nb est solution de 1l'équation:

Nb exp (0.11 x 16.5) 15033 °-9% = (9/100) (15033)
d'ou Nb=0.38
on a donc, de fagon définitive:
Met = 0.038 exp (0.11 x T) Wwo.9 (eq.13)
comme représentation des dépenses azotées par jour.
k) modéle complet de croissance:

En combinant 1les équations (12) et (13) selon le
modéle de Von Bertallanfy (eq. 4), on a:

G = [Na (T-11)At (Z0-8) (wo-86)] - [0.038 exp(0.11 T) wWo.9]
(eq.14)

avec
G: croissance (=dwW/dt), en pgN j-!
T: température (°C)
Z: concentration de nourriture

(unité arbitraire: 100 u.a.= moyenne annuelle régionale)
W: poids (uyg N)
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Ce modéle est donc défini par 8 paramétres: 6 connus
et fixés, et 2 (Na, At) restant & déterminer, en notant
cependant que At doit étre inférieur & 1 (cf. p. 43-44).

Il peut simuler tout 1les comportements, simples ou

complexes, que 1l'on attribue, de fagon trés générale, au
phénoméne croissance <chez 1les poikilothermes aquatiqgues
(vidal, 1980a). Ainsi, en donnant par exemple deux valeurs

arbitraires - mais raisonnables pour Pelagia, nous le

verrons plus loin - & Na (=0.03) et a At (=0.28), l'eq. (14)

conduit aux 5 comportements:

1)
G/W
‘Le taux de croissance
30¢ spécifique c(=G/W) est
o supérieure chez les petits
< opl individus et diminue
progressivement avec la taille
2 (représentée ici par le diam.)
18+t ’
(1) z = 100
% . (2 2 = 200
%] 50 180
Diam(mm) (T = 18" C)
fig. 18a
2)
G/W
2P}
Le taux de croissance est
18t positif & partir d'un certain

“18 TS 1w 158 200

seuil de concentration de
nourriture, au~dessus duquel
il augmente d'abord rapidement
avant de "saturer" progres-
sivement.

(1) diam. = 15 mm
(2) diam. = 60 mm
(T = 18 *'C)

fig. 18b
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3)
G/W
i |
2t | !
I | Le taux de croissance augmente
- I avec la température, passe par
= 19} | : un maximum, puis diminue.
4
o |
]
I , (diam.= 15 mm)
% ! I (2 = 200)
| |
I I
-1l —l fig. 18c
18 15 28 25 7
4)
G/7W

Un petit individu a besoin
d'une température un peu plus
élevée qu'un gros pour
pouvoir atteindre sa vitesse
de croissance maximum (il est
plus "thermophile").

(1) diam.= 5 mm
(2) diam.= 70 mm

(Z = 100)
fig. 18d
5)
G/ La température optimum pour 1la
croissance est d'autant plus
3@ élevée que la concentration de
nourriture est forte.
204 (A 1'opposé, s'il n'y avait
plus du tout de nourriture, la
10t température optimum serait la
plus basse compatible avec 1la
Br survie, réduisant les dépenses
et minimisant ainsi 1la
—IBIB 1'5 2.@ * . "décroissance").
(1) z = 50
(2) Z = 100
(3) z = 200
(diam. = 5 mn)

fig. 18e
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Si les trois premiéres réponses présentées ci-dessus
relévent d'effets "simples", les deux derniéres montrent que
le modéle complet de croissance engendre des interactions
réalistes entre les effets des différentes wvariables. Ceci

est d'autant plus remarquable que chacun des modéles
d'assimilation (eq.12) et de dépenses métaboliques (eq. 13},
considérés séparément, sont de simples modéles multipli-
catifs (ou log—-additifs), sans termes d'interaction.

Par ailleurs, il faut souligner 1la souplesse de
comportement autorisée par un tel modéle: 1les réponses

simulées fig. 18a & 18e ne correspondent en effet qu'a un
jeu de paramétres particulier, certes déja fixé en partie
pour P.noctiluca, mais qui pourrait étre bien différent pour
une autre espéce.

1) condensation paramétrique du modéle de croissance
macroparamétres orthogonaux d'intérét écologique.

Réaliste par les comportements qu'il autorise, riche
de sens et s{ir par sa nature physiologique explicite, 1le
modéle . de production—~croissance individuel tel qu'il wvient
d'étre décrit est cependant beaucoup trop lourd pour pouvoir
étre manipulé aisément au niveau d'intégration supérieur, la

population. D'ailleurs, un examen attentif de 1la structure
de 1'équation (14) permet de penser que certaines paires de
paramétres, agissant de concert ou de fagon antagoniste, se

laisseraient condenser en une seule valeur dés lors que 1l'on
accepterait une approche externe, et non pas physiologique,
du systéme "individu en croissance". C'est le cas, par
exemple, de Na et Nb ( dont la différence contrdle, toutes
choses égales par ailleurs, le niveau générale de la vitesse
de <croissance), de a et b (dont la différence contrdle le
ralentissement de la croissance avec la taille), de At et Bt
{sensibilité de la croissance a la température)...

Ceci conduit &4 s'interroger sur le nombre de dimen-
sions réelles de la variabilité du phénoméne croissance (vue
de 1l'extérieur), et sur le nombre minimum de paramétres
nécessaires pour en rendre compte - dans un modele.

Nous postulerons que ces dimensions sont au nombre de
cing, résumant la gquasi totalité de l'information nécessaire
pour définir 1la croissance d'une espéce en approche
écologique:

- Deux sont des "niveaux" essentiels,
définies in abstracto dans un premier temps:

{1) le "niveau général" ou potentiel de
croissance.

(2) la température "favorable".
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- Les autres sont des sensibilités, des évolutions:

{3) la "largeur"” de la zone de température
favorable, c'est—-a-dire le degré d'eurythermie.

{(4) la sensibilité de la croissance a la
concentration de nourriture.

(5) 1'évolution de la croissance avec la taille.

En revenant a notre modele, nous observons que la

dimension (5) est déja fixée ©par les valeurs des coeff.
d'allométrie a et b. _
En c¢e qui concerne 1la dimensicn (4), c¢'est le

paramétre Az, fixé a4 0.5 et discuté p. 46, qui la contrdle
essentiellement.

La valence thermique, ou eurythermie (3), dépend de
la progressivité d'incurvation des réponses de 1l'assimi-
lation et des dépenses métaboliques a 1la température: en
choisissant un Q10 metabol. modéré de 3 et une température
minimale d'assimilation relativement faible et "non
rencontrée” (Ta = 11°C), on maintient largement ouverte la

zone de température favorable, avec une décroissance trés
progressive de part et d'autre {(cf. fig. 14, 18c¢c,d,e). On
suppose ainsi l'espéce relativement eurytherme, ce qui est
vraisemblable, tant au regard de sa distribution . latitu-
dinale assez large que des migrations verticales amples qui
la caractérisent. Plus généralement, ceci <constitue une
hypothése prudente de modération.

Les dimensions (1) et (2), c'est-a-dire le "potentiel

de <croissance" (que 1'on exprimera en taux de <croissance
spécifique Cmax) et la température optimum Topt, peuvent
étre raisonnablement considérés comme les principaux

parametres de la croissance au niveau écologique. Dans le
cas de P.noctiluca, ils sont mal connus et ne pourront donc
pas étre fixés précisément a priori. Dans le cadre du modeéle
physiologique de <croissance (eq.14), ces 2 parametres
peuvent &tre considérés comme des "macroparametres", inté-
grant 1les rdles de plusieurs paramétres, en particulier Na,
At, Nb et Bt. Comme Nb et Bt sont déja fixés, c'est en
modulant 1les valeurs du dernier couple inconnu (Na, At) dans
l'eq.14 que l'on peut contrbler Cmax et Topt. En pratique,
il s'agit de pouvoir déterminer les wvaleurs (Na, At)
engendrant un couple (Cmax, Topt) voulu. Ces valeurs sont
solution du systéme:

Q

~
=
i

Cmax

(oR
(9]
~
o
e
n

0 , pour T = Topt

G = [Na (T-11)At Z°-3 W0-86] - [0.038 exp(0.11 T) Wo-9]
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Jusqu'ici, Cmax et Topt ont été considérés comme des
parametres 1In abstracto. Il est clair maintenant, au vu du
systéme (15), qu'ils ne peuvent prendre des valeurs précises
que par rapport a des situations particuliéres de Z {(concen-
tration de nourriture) et de poids W. Pour que Cmax prenne
tout son sens, il faut que Z soit fixé & vune valeur élevé,
par exemple le double de la moyenne annuelle (soit Z=200 en
unité arbitraire). Quand a W, nous le fixerons & une valeur
modérée, 140 pg N (diam. correspondant = 15 mm), de fagon a
ce que le Topt engendré ne soit ¢éloigné ni du Topt réel
(plus élevé) des petits individus ni du Topt réel (plus
faible) des gros individus, puisque l'on sait que Topt varie

avec la taille (cf. fig. 184d).

Aprés avoir remplacé Z et W par ces valeurs dans le
systéme (15), on peut obtenir 1la solution (Na, At) par
recherche numérique: on superpose les surfaces calculées
Cmax= f (Na, At) et Topt= f(Na, At) et on choisit le couple
(Na, At) produisant a la fois le Cmax et le Topt recherchés.
La méme démarche peut &tre effectuée pour différentes
valeurs de Cmax et Topt, aboutissant ainsi & une gamme de
correspondance, utilisable ultérieurement:

Tab. 1: Parameétres condensés Topt et Cmax, en fonction des
parametres "internes" Na et At. '

Topt Cmax Na At

("C) (% j-1)

16 15 0.0265 0.260

16 20 0.0330 0.225

16 25 0.0405 0.190

17 15 0.0240 0.320

17 20 0.0300 0.280

17 25 0.0360 0.250

19 15 0.0170 0.495

19 20 0.0230 0.420

19 25 0.0280 0.380

21 15 0.0120 0.655

21 20 0.0155 0.595

21 25 0.0200 0.530
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Ainsi, le modéle de <croissance peut s'écrire comme
1'ensemble des fonctions du type:

G Topt.cmax : (W, 2, T) —-—————- > dw/dt
avec:

G Topt. cmax =[Na (T-11)at Z0-35 Wo0.86] - [0.038 exp(0.11 T) Wo-9]

(eq.16)
ou Na et At prennent, entre autres possibilités, les
valeurs de la table (1) en fonction de Topt et Cmax.
Remarque: la gamme de couples‘(Topt, Cmax) proposés dans

cette table couvre raisonnablement le domaine d'incertitude
de <ces deux parametres, tel qu'il ressort d'un examen des
connais—-sances disponibles: croissances observées en élevage
(cf. fig. 9), revue de Larson (1985) sur 1la croissance
spécifique des <coelentérés planctoniques et distribution
géographique de 1'espece.

* Investissement de la production dans la ponte.
Taille de maturité fonctionnelle. Fécondité.

Parvenus & une certaine taille, les individus
réorientent leur production vers 1la formation de gamétes
destinées & &tre émises dans 1le milieu (reproduction a
fécondation externe). Chez 1les méduses, ce détournement de
la production (du soma vers les gonades puis 1'extérieur)
n'est pas d'emblée total puisque croissance et ponte peuvent
coexister -c.a.d. étre simultanées- chez 1le mé&me individu
({Larson, 1986). En fait, il est vraisemblable que l'inves-
tissement dans la ponte, non nul a partir d'une certaine
taille,n'augmente ensuite que progressivement pour atteindre
finalement 100% de la production. C'est seulement alors que
la croissance somatique est réduite & zéro.

D'autre part, il semble que 1la taille & 1laquelle
intervient <ce transfert, partiel puis total, de "poste
d'investissement"” est trés 1liée & la température. Cette
hypothése s'appuie, en premier lieu, sur des données
d'observations. Ainsi, en grands bacs, a 28°C, Larson (1986)
observe des pontes par des individus de 40 mm seulement
{Porto-Rico). Toujours en bacs mais a Villefranche (en été),
la ponte ne se produit, a 21°C, que chez les individus de 50
mm et plus. A 15°C, la quasi-totalité des individus cessent
de pondre, bien que le phénoméne soit encore observable - 1
fois <chez un individu de 75 mm (obs. pers.). A 13°5 C, il
existe une seule observation (Rottini et al., 1985) pour un
individu de taille non précisé. A cette température, on
n'observe presque Jjamais de jeunes stades dans le milieu
(donnée exceptionnelle: 13°2 C en Adriatique = Malej, 1981)
et 1le temps de développement larvaires*d'ailleurs si long
(cf. eqg. 3) qu'il rend invraisemblable un investissement
important dans une ponte vouée ensuite a 1'échec.
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Ces observations permettent d'envisager un modeéle
empirique décrivant la reproduction en fonction de la tempé-
rature et de la taille. Par souci de parcimonie, nous avons
élaboré un modéle trés simple, prédisant seulement le
diamétre Dpo pour lequel 1l'investissement de reproduction
commence, c'est-a-dire la taille de maturité fonctionnelle,

en fonction de la température T:

180+
80}
> Dpo = S (1/(T-11)) + 35
521-\\\\\\\\\~h-‘~——‘——‘——h— (eq.17)
1
40+ L (1) S = 50
(2) s = 110
24t
12 14 16 18 20 Le paramétre S ne sera pas
T fixé précisément a priori.
fig. 19
Au-dessus, on suppose que la part (Invr) de
production investie dans la reproduction augmente linéaire-
ment avec le poids (W), atteignant finalement 1 (c.a.d.

100%) pour un poids correspondant a un diamétre double du
diamétre Dpo de début de maturité:

alors Invr = 0

si (W < Wpo)
<si (W > 10.34 Wpo) alors Invr = 1 (100%)
si (Wpo < W < 10.34 Wpo) alors Invr= (W - Wpo)/(S95.34 Wpo)

(eqg. 18)

ol Wpo est le poids d'un indiv. de diam. Dpo(cf.eq 17 et 1)

rappel: compte-tenu de la relation taille-poids (eq. 1), le
poids est multiplié par un facteur 10.34 lorsque le

diamétre double.

Avec 3 valeurs du paramétre S (50, 110 et 170), les
diamétres nécessaires pour des allocations ou investis-

sements respectifs de O0+%, 50%, 100% sont ainsi (a 2

températures: 14°, 18"):



58

Tab. 2: diam. {(mm) diam. (mm) diam. (mm)
maturité maximum

investissement: (0%+) 50% 100%

S= 50 T=14°C 52 87 103
T=18°C 42 71 84

S=110 T=14°C 72 120 143
T=18°C 51 85 101

S=170 T=14°'C 92 154 183
T=18"'C 59 99 119

En ce qui concerne les diamétres maximums (colonne de
droite), les poids qui 1leur correspondent doivent &tre
inférieurs, d'un point de vue théorique, aux poids Wopt
calculés & partir du modéle de croissance (c¢cf. eq. 11), au-
dela duquel la croissance somatique n'est plus avantageuse -
tout du moins en premiere approche- en termes de stratégie
de reproduction. C'est pourquoi une comparaison numérique
s'impose. La fonction de <croissance Giz7.20 fournit par
exemple, pour les concentrations de nourriture Z=60 et Z=100
et pour 3 températures différentes, les diamétres maximums
suivants (correspondants aux Wopt théoriques, eq. 11):

Tab. 3: Diamétres maximums théoriques.

Z = 60 Z = 100
T=14"'C 180 mm - {(>1000 mm)
T=16"°C 102 mm 677 mm
T=18°C 40 mm 266 mm

I1 apparait que 1les Wopt théoriques diminuent en
fonction de la température, ce qui tend a montrer le bien
fondé du modéle empirique (Tab.II). Au-dela de cette
constatation, ceci montre, en accord avec Sebens (1982), que
des considérations bioénergétiques individuelles (avec allo-
métries "différentielles" de l'assimilation et des dépenses:
a>b) pourraient expliquer le phénoméne général de maturation
précoce et de réduction de 1la taille maximum aux fortes
températures. Plus modestement, si ces contraintes indivi-
duelles n'étaient pas 1les seules & agir, du moins peut-on
affirmer qu'elles ne sont pas contre-carrées et annulées
lors de l'intégration au niveau démographique.
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u des résultats thécriques {Tab. 3}, 1'abcndance de nourriture &
illa maximum, et cet effet est, de toute évidence, disproportionné

Cependant, toujours ay nive
également wun trés grand effet sur la ¢
par rapport aux faits d'observation. D2as ce cas, l'approche au niveau individuel est sans doute
insuffisantz pour conclure sur la stratégie optimum d'investissement. Il est vrai que le raisonnement en
termes démographiques appelle ici ume soluticn adaptative qui semblent s'opposer & celles prédites par le
a0déle individuel: raccourcir le temps de géndration (en diminuant la taille de maturité) pourrait bien
Btre une fagon efficace de profiter d'une phase d'abondance de nourriturs fercément limitée dans le temps
[voir FRozlowski et Wiegert, 1986}, Il fsudrait aussi s'interroger sur I'échelle temporells pertinente pour
aborder ces questioms, car 1'ampleur et la vitesse de telles réponses adaptatives ne sont pas illimitées.

3
3

Au niveau de chaque individu, on connait, d'une
part, la production G (modéle de production-croissance) et,
d'autre part, la fraction de production investie dans 1la
reproduction. Tout ceci en termes de poids d'azote. Une
simple division par le poids azoté moyen Wo d'un oeuf permet
ensuite d'accéder a la fécondité:

F = (Gropt.cmax X Invr)/ Wo (eq. 19)

La valeur Wo n'est pas Dbien connue: on peut
seulement l'estimer en tenant compte du fait qu'une ephyrule
stade 4 (fin de stade 1larvaire - diam.= 2 mm) contient

environ 0.15 pg d'azote (eq. 1), ce qui implique une valeur
nettement supérieure pour 1l'oeuf, de 1l'ordre de 0.3 g,
1'embryon de méduse ayant des dépenses métaboliques non
négligeables (Schneider et Weisse, 1985). Cette valeur de
0.3 yg N est d'ailleurs cohérente avec la relative grande
taille des oeufs de Pelagia (diam. = 350 pym), en rappelant
que les oeufs d'Aurelia, de diamétre 250 pym (donc d'un
volume 2.75 fois inférieur), ont un poids azoté de 0.08 jg.
En considérant, par exemple, une production globale
déterminée par 1la fonction Gi7,20 et un investissement de
reproduction contrdlé par S=80, on peut représenter 1la
fécondité en fonction de 1la concentration de nourriture
(pour 2 individus de 60 et 90 mm: fig. 20.a) et la fécondité
en fonction du diamétre (4 2 températures et pour une
concentration de nourriture moyenne: fig. 20b):

F F
(w.j-H| T=18C 1spggl 1 T=18°C
1 90mm 2 T=14°C
1@8@@ 2 60mm Z:=100
18808
>89y 5000}
% — : B . .
%] 2080 40 60 80 10O

Diam(mm)

fig. 20a fig. 20b
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D'une facon générale, l1l'allure de ces courbes est
conforme avec les représentations habituelles du détermi-
nisme de 1la fécondité. Plus particuliérement, il apparait
(fig. 20b) que l'interaction des effets taille et tempé-
rature peut-&tre représentée fortement par notre modéle
(mais de fagon vraisemblable: les gros 1individus sont moins
thermophiles que 1les petits). Enfin, d'un point de vue
quantitatif, les fécondités journaliéres moyennes simulées
ne sont pas en désaccord avec l'ordre de variation des rares
dénombrements de ponte disponibles, si 1l'on précise que la
fréquence de <ce phénoméne semble étre de 1 fois tous les
jours ou tous les 2 jours - d'aprés les observations sur les
individus maintenus en grands bacs. Ces chiffres de ponte
varient en effet considérablement, de 10 - 90 (Larson, 1986-
b) & 620, 11650 et 29000 oceufs (3 obs. pers. sur indiv. de
70 & 75 mm). ‘

Taux de mortalité Jjournalieére.

La mortalité est un paramétre démographique essentiel
mais elle est malheureusement trés difficile & quantifier in
situ, du moins chez 1les populations planctoniques. Cepen-
dant, on peut s'appuyer sur le rdle un peu particulier jouer
par 1la mortalité dans une dynamique a 1'équilibre,

puisqu'elle vient en quelque sorte "en balance" des autres
phénoménes, notamment la fécondité (déterminée ici par 1la
production et l'investissement dans la reproduction), pour

permettre la stabilisation de la population. Ainsi, pour un
jeu donné des autres parametres, le niveau de mortalité est
solution d'une certaine "égquation & 1'équilibre", au niveau
démographique. Cette évaluation trés indirecte n'est pas
sans intérét écologique, c'est en tous cas la seule possible
dans notre cas.

Mais, une fois encore, notre démarche consiste a
repousser la question du "niveau" aux phases ultérieures
(simulations) pour mieux s'intéresser dans un premier temps
a la description des "formes" de dépendance du phénoméne
vis-a~vis d'autres phénoménes ou des variables externes.

Dans ce but, il est d'abord nécessaire de s'inter-
roger sur la nature de la mortalité: les causes possibles de
mort d'un individu sont en effet nombreuses. Cependant elles
se regroupent assez naturellement en 2 catégories:

- la mortalité liée a la wvulnérabilité de 1'individu
vis-a-vis des dangers de son environnement, que ce soit la
prédation ou les turbulences, celles-ci pouvant 1l'entrainer
dans des zones défavorables d'un point de vue physique ou
trophique.

- la mortalié 1liée & 1l'évolution biologique propre
de 1'individu (maladie ou senescence).
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On considére généralement que la premiére de ces
catégories est prépondérante au début de la vie (mortalité
"juvénile") et diminue avec 1l'accroissement de la taille,
sans pour autant disparaitre totalement. On admettra que la
seconde intervient essentiellelnent chez 1'adulte, c'est-a-
dire & partir de la reproduction. Les différences de nature
et d'occurrence de ces "deux mortalités" exigent deux

modélisations séparées.
a) mortalité "générale", liée & la taille:

Ce sous-modéle est basé sur une considération
générale qui embrasse beaucoup plus que l= cas Pelagia. En
effet, compte-tenu de la répartition de 1l'ensemble des orga-

nismes pélagiques dans les classes de taille (le "spectre"
de taille), la probabilité de rencontrer un "dix fois plus
grand que soi", c'est-a-dire un prédateur potentiel, diminue

trés rapidement avec la taille (Werner et Gilliam, 1984).
Ceci, ajouté aux causes physiques de mortalité (qui ont le
méme type de sélectivité), engendre certainement une
diminution trés rapide de la mortalité par cause externe en
fonction de la taille, par exemple du type relation inverse.
C'est cette fonction gue nous avons employé, en ajoutant un
terme multiplicatif "niveau g¢général"” Mba, auquel seul les
simulations démographiques complétes a-venir donneront une

valeur.
.8

Mge = Mba x 1/Diam (mm)

(eq. 20)
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(ici, les courbes sont tracées

pour 3 valeurs de Mba: de haut
.4 en bas: 0.8; 0.6; 0.4)

Le réalisme des courbes de

.2 survie simulées confirmera a
posteriori le bien fondé d'une
telle spécification.

% : : l .
B 1@ 28 30 48 50 fig. 21
Diam. (mm)

b) Surmortalité des adultes reproducteurs:

Le "type biologique" de 1l'espéce laisse présager un
lien fort entre reproduction et mortalité: en général,
1’'animal "méduse" constitue seulement un stade pélagique
éphémére 1ié & la reproduction de certains cnidaires benthi-
ques; i1 s'agit en quelque sorte d'une "gonade flottante"
(Goy et al.-sous presse}. Son destin est donc de disparaitre
rapidement aprés avoir permis la reproduction-dissémination
de la population, laissant ensuite les hydraires (issus de
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ses oeufs) en assurer la pérennité, sur le fond, durant les
saisons difficiles. Ce type de répartition des réles entre
les stades hydraires et méduses est dominant chez les
Hydrozoaires/Scyphozoaires; il constitue en quelque sorte un
un schéma de base (originel ?) du cycle bioclogique dans ces
groupes. Malgré leur grande taille, la majorité des Scypho-
méduses (famille a 1laquelle appartient Pelagia) confortent
ce schéma, comme 1l'attestent 1les observations de Mdller
(1980) sur la dégénerescence et la mort rapide des Aurelia
de la Baltique, a 1la fin de 1'été, aprés 1la ponte. Cet
auteur émet 1'hypothése selon laguelle 1la nutrition se
trouverait affectée par les lésions de la paroli stomacale
occasionnées par 1'ouverture (vers l'intérieur) des gonades,
d'odl un lien quasi-direct entre ponte et mort.

Mais si la période d'émission des oeufs correspond
certainement a la fin de la vie d'une méduse, cette phase
n'est pas obligatoirement trés bréve et peut, dans certains
cas, se prolonger durant une semaine au moins, comme le
montrent les observations de Larson (1986a) sur Phialidium
et Aequorea.

Cette prolongation de 1la phase de ponte/fin de vie
devrait s'accentuer chez Pelagia, espéce holoplanctonique,
c'est~a-dire dépourvue de stade £ixé pérennant: on peut
s'attendre alors a ce que la méduse soit un peu plus qu'une
simple "gonade flottante" en attente d'éclatement. En effet,
la durée de vie observée des Pelagia adultes en reproduction
(ponte) est relativement longue, atteignant au moins 7 jours
(Morand, pers. obs.) & 14 jours (Larson, 1986b) en grands
bacs. Affirmer qu'il existe une véritable tendance & 1'ité-
roparité (plusieurs phases de ponte dans la vie d'un
individu, au gré des conditions favorables ...} serait
prématuré, mais une telle hypothése ne peut étre totalement
exclue. C'est pourquoi nous envisagerons, dans un premier
temps, une trés large gamme de valeurs pour exprimer "le
taux de surmortalité journalieére 1ié a la reproduction" Mre:
0.2, 0.04, 0.008, souvent exprimés en inverse (1/Mre): 5-25-
125. Ceci pour un adulte de grande taille, reproducteur &
100%, c'est-a-dire allouant toute sa production dans 1la
ponte.

Au dessous de ce niveau d'investissement, on
supposera que 1le taux de surmortalité est proportionnel a
l'investissement dans la reproduction, Invr, lequel wvarie de
0 & 1 selon la taille et la température (cf. eq. 17,18):

Mre effectif = Mre x Invr (eq.21)
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c¢) Mortalité journaliére "totale" Mor:

Les deux sources de mortalités, supposées indépen-
dantes, peuvent se combiner de fag¢on multiplicative (en
passant par leurs complémentaires ou "taux de survie"):

Mor = (1 - ((1 - Mge) x (1 - Mre effectif))) (eq.22)

[ /

Y

taux de survie résultant

Température journaliére moyenne "vécue”: prise en compte de
la migration verticale nychtémérale.

Les modéles de production-croissance et de fécondité
font, a plusieurs occasions, intervenir la "température"
comme variable explicative. Il s'agit, en toute logique, de
la température de l'environnement immédiat des individus,
puisque l'on suppose des effets physiologiques directs. Mais
les méduses Pelagia font partie du zooplancton & migration
verticale nychtémérale, passant la journée en profondeur et
remontant prés de la surface 1la nuit (Franqueville,
1970a,b). Or, 1la température de 1la mer n'est généralement
pas constante 1le 1long de 1la dimension verticale: les
individus rencontrent donc différentes températures tout au
long d'un c¢ycle de 24 heures. Comme le pas de temps des
simulations a-venir relévera de 1'échelle journaliére et non
pas horaire, la température "T" injectée dans les modeles
pré-cités doit intégrer ces variations "vécues" a court-
terme. Pour ¢éviter une complexification excessive, deux

simplifications seront introduites:

- Nous supposerons gque la température "physio-
logiquement active" est 1la moyenne arithmétique (pondérée)
des températures vécues sur 24 h.- ceci est une approxi-
mation puisque les courbes réponses de la physiologie & 1la
température ne sont pas linéaires.

- L'océan sera supposé constitué de 2 couches
seulement: 1l'une superficielle (de 0 & 40 m) et subissant
fortement le réchauffement estival, 1'autre "profonde" (>40
m), infrathermoclimale. Elles seront caractérisées respecti-
vement par les températures Ta et Tb.

Compte-tenu de ces deux simplifications, il reste a
définir un modéle décrivant les proportions de temps passé
par un individu dans chacune de ces 2 <c¢ouches durant un
cycle journalier. D'apres de nombreuses observations, il
semble que ces proportions soient dépendantes de 1la taille
de 1'individu.
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En effet, les adultes, trés visibles et abondants en
sub-surface (0-10m) durant la nuit, disparaissent compléte-
ment en profondeur durant le jour, hors de portée des coups
de filet 50m-0 (obs. pers.), du moins dans leur milieu
normal qu'est la haute-mer. Comparant des prises de chalut
pélagique et des observations en plongée, Franqueville
(1970, 1971} conclue a une localisation diurne des adultes
dans la couche 150 - 500 (et méme 900!) metres.

A l'opposé, 1les jeunes individus, et particulié-
rement les éphyrules, sont souvent rencontrés en abondance
dans les traits de filets diurnes 50-0 m. D'ailleurs, les
exigences thermiques au niveau du développement larvaire
(eq.3) montrent bien que les jeunes stades de 1'espeéce ne
sont pas adaptés & 1la vie en profondeur sous la thermo-
cline, ol régnent des températures toujours fraiches (<14-
15°C). A ce sujet, il est significatif d'observer que, dans
un petit bac & 15°C, les éphyrules & peine autonomes se
pressent & 1la surface, comme pour échapper & la froideur
({obs. pers.). Enfin, chez la plupart des espéces plancto-
niques, on admet que les migrations verticales nycthémérales
concernent moins les petits individus que 1les grands, ceux-
ci sont en effet plus aptes a effectuer de tels déplace-
ments, et ils sont aussi moins thermophiles (cf. modéle de
croissance, fig. 184 et Vidal, 1980b). Ceci doit aussi étre
resitué dans le cadre de la théorie de Mac Laren (1963) sur
le déterminisme des migrations verticales (amélioration du
bilan individuel de croissance).

On considérera donc que les éphyrules {(diam.<10 mm)
restent en permanence dans 1la couche superficielle (T=Ta)
alors que 1les adultes (diam.>50 mm) alternent selon un
rythme 12h-12h entre les deux couches, subissant une tempé-
rature moyenne T = (Ta + Tb)/2 . La transition (individus
entre 10 et 50 mm) est supposée linéaire. A noter qu'une
étude avec filets fermants de Maso et Castellon (1985) situe
des juvéniles (diam. m = 20 mm) entre 20 et 100 m de
profondeur en milieu de journée. Le modele de température
journaliére moyenne vécue T s'écrit donc:

T = (Ta + k.Tb) / (1+k) (eq.23)

ou (k/(1+k)), proportion de temps passé dans la couche
profonde, s'obtient a partir des équations:

si diam<1O0Omm, k=0
si diam>50mm, k=1
si 10mm < diam <50 nm,

k = [((0.0125 diam.)-0.125)/(1.125-(0.0125 diam.))]
(eq.24)
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I-C : FORMULATION MATHEMATIQUE DU PROCESSUS DEMOGRAPHIQUE.

Le modeéle démographique s.stricto doit engendrer une
dynamique de population a partir des sous-modéles régissant
la vie des individus (cf. I-B). Sa conception est en partie
liée 4 la démarche d'étude envisagée:

En effet, il existe deux approches concurrentes pour
le développement et 1'étude des modeéles dynamiques struc-
turaux, catégorie a laquelle se rattache notre modele
physio-démographique.

La plus ‘"classique", souvent définie en temps
continu, est orientée vers une description de 1la dynamique
asymptotique, a partir de 1l'équation de renouvellement (dite
"de Lotka") du modéle. Cette approche formelle est parti-
culiérement ardue dans le cas des modéles définis en
structure de taille, du fait de la lourdeur de leur éguation
de renouvellement oU apparaissent des dérivées partielles
tant par rapport au temps que par rapport a 1la taille (voir
notamment Vance et al., 1988). A tel point qu'il semble
déraisonnable de tenter d'y intégrer, en plus, une
représentation explicite des effets d'un environnement
variable. De plus, environnement variable signifie, en
général, population hors de 1'état stable (ne serait-ce
qu'en termes de structure). Avouons que ces considérations
n'encourageaient pas une tentative d'élucidation analytique
de la démographie des méduses.

L'approche alternative choisie, qui fait largement
appel aux simulations dynamiques numériques sur ordinateur,
évite les difficultés mathématiques liées & 1la structure du

modéle: celui-ci, une fois construit, est traité comme un
objet expérimental "boite noire"”, l'effort d'étude étant
alors concentré sur les entrées-sorties de simulation,
c'est-a-dire sur la description de "conditions et résultats

d'expériences".

Mais, avant de parvenir a ces phases avancées de
l'exploitation du modéle, il faut en poursuivre la construc-
tion, en définissant tout d'abord sa structure générale.

* Structure mathématique générale du modele, nature du
processus engendré, discrétisation.

Avec Leslie (1945), il est apparu que le formalisme
matriciel était particuliérement bien adapté aux problémes
démographiques spécifiés en classe d'dge. En 1965,Lefkovitch
a généralisé la forme des matrices de transition démogra-
phiques, permettant ainsi le traitement de tous types de
structure de population: par dges, stades ou classes de
taille. En ce qui concerne précisément cette derniére caté-
gorie, c'est Usher qui, s'intéressant aux arbres forestiers,
a fourni la premiére contribution (1966).
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Notre modéle appartient a cette famille et sera donc
défini par une é&gquation de récurrence {(ou "aux différences
finies") du type:

Ets1 = A . Ei (eq. 25)

Dans cette équation, E: est un vecteur (ei1,...,en)
qui contient les effectifs des n classes de taille (i.e. de
poids) au temps t, tandis que A est une matrice carrée nxn
dont chaque élément Ay.x représentent la proportion d'indi-
vidus de 1la <classe X passant dans 1la classe Y durant
l'intervalle de temps (t, t+1).

Si la matrice A est définie indépendamment de E:, on
3 un modéle linéaire, qui réalise notamment:

A . k Et =k Ets1 (k réel)

D'autre part, au regard de ces spécifications, deux
considérations techniques (mais fondamentales) apparaissent
d'emblée:

- le processus temporel engendré est de nature
discréte, <c¢'est-a-dire défini seulement aux instants t, t+l,
t+2 ..., séparés successivement par le méme intervalle At,
dénommé aussi "pas d'itération”.

- la durée de cet intervalle At conditionne
l'amplitude des classes de poids, et donc leur nombre n, si
l'on veut qu'un individu, subissant une croissance pondérale
connue, n'ait pas & changer 2 fois de c¢lasse durant un pas
d'itération.

Le réglement de ces questions (c.a.d. la "discré-
tisation” du temps et de la structure de population) fait
intervenir de fa¢on antagoniste 1la double exigence de
vitesse et de qualité des simulations. En effet, un pas
d'itération trop 1long et/ou des <c¢lasses d'effectifs trop
larges nuisent a 1l'allure des réponses: problémes d'inter-
polation, temps de réponse faussées, cohortes dissymétriques
émettant des "protoplasmes" bien loin en avant du mode...
Pour cette raison, nous avons choisi un pas d'itération
relativement court (pour ce type de modéle): 2 jours. Ce pas
est compatible avec une structure de population subdivisée,
dans un premier temps, en 30 classes de poids, en prenant
soln de définir 1l'amplitude de chaque classe en fonction de
la croissance potentielle des individus qui la composent.

obtenu facilement par une loi de récurrence reliant les peids-limites supériesures Liz v das
K

Lim ger = Lim ¢ (1 + gilie ) {eq. 26)

ob ¢/lin () deit &tre supérieure cu égale au taux de croissance maximum (intégré sur 2 jours) réalisable
par des individus de poids Lim«.

Pour évaluer ce tauz, on a utilisé 1z
"croissance rapide® Gre,pe {cf. tab.l p. 43). Cecd
T=Topti19°C) et Zinourriturs)=200:

a foncrien de croissance avec une paramétrisation
a conduit awx taux de crcissance suivants, i
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Tag. 4 croissance sperif. tauz Ge croissancs

instanranes ¢ -=G/W) intéqré sur t=2 j.
{9 = expic.t} - 1}

d = 5o g4l i 1.7 (+127%)

W= 1.5 pgb

i = 15n 0,25 3t 0.64

i¥= 140y N}

4 = 60an 0.095 it 0.21

9= 15233 pan

Les valeurs de lz seconde colonme sent approximativement prédites par 1'équation:

Log @ = -0.23 Log W + 0.64, soit: 0= 1.9 9 (-0.1)

En remplacant qilim ) par ¢ - multipiié par la constante 1.7 pour plus de sécurité - dans 1'
on obtient une suite de limites supérisures de classes telle qu'aucume craissancs individuell
égaler I'intervalle séparant 2 limizes successives fou "amplitude” de classe):

équation 25,
e ne puisse

Limeer = Lim e [1# 041,91 L.7) (Lia ¢)-0-23)] ¢q.27

I1 suffit ensuite d' initialiser cette suite:

Yu I'eq. 1p. 39, on considérera que la classe 1 [ephyrule stade 4 de diam. 2 mm) est centrée sur ¥ =
0.15 upg N lavec, par exemple, une amplitude allant de 0.08 pg 4 0.22 yg). On a donc Lim = 0.22 pg, Lim =
1,22 pq... I1 faut finalement 30 classes pour couvrir toute la gamme de taille, jusqu'aux individus de 280
mg ¥ {diam.= 143 mm).

Le cadre technigque de discrétisation étant défini,
l'étape suivante concerne la définition des éléments Ay.x de
la matrice de transition, c.a.d. les coefficients du modéle
démographique. Précisons d'emblée que ces valeurs seront
constantes et parfaitement connues pour des conditions
environnementales données (T et Z), ce qui signifie que le
processus engendré sera déterministe.

* Calcul des coefficients de la matrice de transition.

C'est a ce niveau que les sous-modéles (chap. I-B)
doivent &tre traduits et intégrés.

a) coefficients de la premiere ligne A;.x: fécondité.

Ces coefficients s'obtiennent presque directement &
partir de 1'équation 19 (fécondité individuelle journa-
liére). Une multiplication par 2 permet d'obtenir 1la ponte
sur 2 jours, mais une division par 2 est ensuite nécessaire
puisque 1les midles (en proportion supposée de 50%) n'émettent
pas d'oeufs. On obtient ainsi la valeur 4'un coefficient
quelconque de la premiére ligne A;.x.

Ar.x = 1/2 (2.Fx) = Px eq. 29

Remarque: les individus reprcducteurs ayant une preduction spécifique G/¥ relativement faible {du fait de
leur grande taille) et une croissance spécifique ((G(1-Invr))/¥) encore plus faible, leur variation
relative de tailie f{et deme de production) durant un pas de temps est trés faible. Le recours a
1'intégration pour le calcul de Iz productiom-ponte sur 2 jours [eatre t et t+l) n'est done pas
nécessaire: elle est trés bien apprexinés par le doubie de la fécendité journaliére calculée au temps t.
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LLa population étant supposée en phase d'abondance,
donc structurée en essaims denses, aucune correction ne sera
apportée pour le taux de fécondation, qui est donc supposé
constamment égal a 100% . Notons que l'introduction d'une
expression plus riche du taux de fécondation (avec, par
exemple, une chute au-dessous de 100% lorsque les effectifs
ou la densité de reproducteurs deviennent inférieurs a un
certain seuil) pourraient a l'avenir constituer un premier
pas vers un modéle densité-dépendant, susceptible de simuler
des effondrements catastrophiques de la population. Hélas,
il existe actuellement trop peu de connaissances sur les
densités in situ (regionales et locales) de Pelagia pour que
ce type de modélisation puisse &tre envisagé.

b) coefficients au voisinage de la diagonale principale:
croissance et mortalité.

Il s'agit du transfert progressif des individus vers
les <classes "grandes tailles”. Grdce & 1'ajustement de
l'amplitude des classes aux possibilités de croissance (cf.
page 67), on est certain que les individus d'une classe X ne
peuvent évoluer que de quatre fagons durant un pas
d'itération:

- rester dans la méme classe de poids X (sans mourir)
- passer dans la classe supérieure X+1 ( " )
- retourner dans la classe inférieure X-1 ( " )
- mourir.

Si les trois premiers cas sont mutuellement exclu-
sifs au niveau individuel, ils ne le sont plus dans le cas
d'un groupe, celui-ci pouvant se scinder en deux fractions:
l'une restant dans la méme classe, l'autre passant dans une
autre classe, soit supérieure soit inférieure.

C'est l'importance relative de ces deux fractions
(immobile/transférée) que le modéle de croissance contrdle:
en effet, en supposant que des individus sont uniformément
répartis dans une classe de poids X au temps t, la propor-
tion d'individus ayant quitté cette classe pour la c¢lasse
supérieure X+1 au temps t+l1 est définie par le rapport
entre, d'une part, la croissance pondérale (supposée homo-
gane) subie par ces individus durant l'intervalle (t,t+1)
et, d'autre part, l'amplitude de la classe de poids X.

LLa croissance individuelle est supposée égale & la
production-croissance (Gropt.cmax), intégrée sur 2 jours, d'un
individu de poids Wx (centre de la classe X) au temps t. Si
les individus sont en décroissance, le méme raisonnement est
applicable pour le calcul de la proportion transférée vers
la classe inférieure X-1.
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Dans un second temps, et pour tous les cas (crois-
sance ou décroissance), il faut retirer aux fractions immo-
bile et transférée la proportion d'individus morts durant
l'intervalle de temps. Le taux de mortalité est calculé a
partir du diamétre et de l'investissement dans la reproduc-
tion d'un individu de poids <central Wy de la classe
d'origine X (eq. 20, 21 et 22). Croissance-décroissance et
mortalité (ou plutdt survie) seront considérées comme deux
phénoménes indépendants, si bien que 1les proportions combi-
nées {(par exemple: fraction qui survit et qui passe dans la
classe supérieure) s'obtiennent par simple multiplication.
Les individus morts "sortent" de la simulation.

Notons que 1la finesse de discrétisation de 1la
structure de taille-poids est un élément important de 1la
qualité de cette représentation démographique, dans laquelle
on suppose a la fois l'uniformité de la distribution des
individus dans la classe d'origine et 1'homogénéité de leur
croissance et de leur (probabilité de) mortalité.

En résumé&, pour orienter les individus de la classe
X (au temps t) vers une ou d'autres «classes au pas suivant,
on effectue les calculs suivants:

{Limx-1 + Limyx )/2

Wx (poids "“central" de la classe X)

Larxy {(amplitude de la classe X) = (Lim x - Lim x-1)
cx {(taux de croissance instantanée) =(Gropt.cmax (1-Invr)) /Wy
Qx (taux de crois. intégrée sur 2j.) = (exp (2.cx)) -1
si Qx> O:
{Grax (prop. transf. -> classe sup.) = Qx.Wx /{(Larx)
Regx (prop. transf. -> classe inf.) =0
si Qx< O:
{ Grax (prop. transf. -> classe sup.) =0
Regx (prop. transf. -> classe inf.) = IOxI.Wx /(Larx)
eq. 30

{Dans tous les cas, Grax et Regx sont compris entre 0 et 1)

Mor2x {(taux de mortalité sur 2 j.) = 1 ~ (1 - Mory)?
ol Morx, mortalité journaliére, est calculée selon l'eq.(22)

ce qui permet d'obtenir les coefficients au voisinage de la
diagonale principale:

Ax-1.x = (1-Mor2x}) (Regx)
Ax . x = (1-Mor2x) (1 - Grax - Regx)
Ax+1.x = (1-Mor2x) (Grax) eq. 31

Il est clair que 1'un de ces coefficients est forcément nul
{le 1®* ou le 3®me ), D'autre part, il faut noter gque tous les
éléments Ai.j; ainsi définis sont compris entre 0 et 1.
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¢c) traitement particulier du coin supérieur gauche de 1la
matrice: durée du développement larvaire.

La représentation de 1la phase initiale du dévelop-
pement d'une méduse ne releve pas du modeéle de croissance
(qui ne concerne que 1les individus se nourrissant) mais du
modéle de durée de la phase larvaire en fonction de 1la
température (eq. 3). Cette phase constitue en quelque sorte
un temps de délai variable entre 1la ponte et la "petite
éphyrule”, point de départ du modéle de <croissance. On
cherchera simplement & simuler ce délai, sans représentation
explicite des stades 1larvaires intermédiaires. Ceci est
rendu possible” par 1'adjonction, en plus de la premiére
classe "oeufs", de 4 "classes tampons" au début du vecteur
structure, chacune représentant une durée de 2 jours. Selon
les valeurs -—arrondies aux entiers multiples de 2- fournies
par le modele (eq. 3), les coefficients de 1la matrice font
transiter les individus par tout ou partie de ces classes
tampons, retardant plus ou moins leur arrivée dans la classe
"petite ephyrule". Ceci permet une représentation réaliste,
bien qu'un peu grossiére, de la durée de 1la phase larvaire,
celle-ci pouvant prendre les valeurs discrétes 2-4-6-8-10
jours. Par ailleurs, la mortalité journaliére de ces larves
sera supposée conforme au modele générale (eq. 20), en leur
attribuant une taille de 1 mm, proche de la réalité (cf.
photos p. 22). Le taux de survie (complémentaire par rapport
4 1 du taux de mortalité) sur 2 jours est égal au carré du
taux de survie journalier.

L'adjonction de <classes tampons dans le vecteur
structure s'accompagne de l'apparition des lignes corres-
pondantes, immédiatement sous la ligne "fécondité", dans la
matrice de transition A. Voici par exemple, & 3 tempéra-
tures, le coin supérieure gauche de cette matrice:
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T=13-14°C T=15.5-17.5"C T= 18- 22°5
(durée=10 jours) (durée=6 j.) (durée=4 j.)
fig. 22

Tous les coefficients Ai.s non nuls de cette partie de 1la
matrice sont égaux a (1-Mba)? (taux de survie sur 2 j. des
larves - cf.eq. 20—~ si on leur attribue un diametre de 1lmm}.
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d) Schéma d'ensemble de la matrice:

Rassemblant les spécifications précédentes ( § a,b,c), 1la
matrice de transition s'écrit:

6 ¢ 0 0 ¢ 0 ¢ R TR At.a YO TR ERUR YOE PR YR

Lo oo 0 0 0
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fig. 23

Cette matrice A(35x35) n'est pas constante en
général: ses coefficients peuvent (et doivent) &tre recalcu-
lés a chaque pas avec les valeurs successives des variables
forcantes environnementales Z et T, tout du moins si celles-
ci wvarient. Toutefois, la vérification du "fonctionnement
mécanique" du modéle et 1l'étude de ses comportements de base
seront effectuées en conditions forc¢antes stables,donc en
employant des matrices de transition constantes, c¢e qui
permettra 1la référence a certaines définitions et propriétés
puissantes de 1'algebre linéaire. Notons ici que la matrice
A est positive (aucun élément négatif) et irréductible (tous
les états - définis par 1‘'appartenance aux différentes
classes de taille - sont potentiellement communiquants).
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fig. 24: Evolution de la structure de taille d une cohorte
(ne subissant ni mortalité ni reproduction)
10000 oeufs "injectés"” a t=0
caractéritiques de croissance indiv.: Gi7, 20
nourriture: Z=100; température: T=17°C
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I-D: MODELE DEMOGRAPHIQUE: TESTS DE FONCTIONNEMENT,
COMPORTEMENTS DE BASE, SENSIBILITE A L'ETAT STABLE.

% Notation des caractéristiques d'une simulation:

De fac¢on & permettre une discussion claire du modéle
et de ses résultats, il est nécessaire de préciser, pour
chagque simulation présentée, 1la paramétrisation utilisée
ainsi que 1les <conditions environnementales forcantes. En
accord avec 1les spécification du chap. I-B, ces infor-
mations sont entierement contenues dans 7 valeurs:

2 parametres physiologiques de production-croissance:

~ température favorable.................. Topt
- "potentiel"” de croissance.............. Cmax

3 paramétres démographiques:

- diamétre de maturité, contrdlé par..... S
- surmortalité des reproducteurs.......... Mre
- niveau de la "mortalité générale"...... Mba

2 variables environnementales:
- température journaliére moyenne "vécue" T
-~ concentration de nourriture............ Z

Chagque simulation sera accompagnée de ses caractéristiques

présentées de la fag¢on suivante:
GTopt, Cmax
S, 1/Mre, Mba
T, 2

* Evolution d'une cohorte (1): en structure.

La simulation de 1'évolution temporelle de 1la
structure d'une cohorte (individus de méme &ge) constitue 1la
vérification 1la plus élémentaire du fonctionnement "méca-
nique” du modéle. La suppression de la mortalité (Mba=0) et
de la reproduction (S extrémement grand) permet une observa-
tion du comportement du modéle de croissance "isolé", une
fois traduit en coefficients de transfert dans la matrice
de transition: ainsi, pour une spécification de la fonction
de croissance Gi7.20 et en conditions environnementales
fixées (T= 20°C, Z=100) on obtient, de 20 jours en 20 jours,
les effectifs des différentes classes de taille présentés
fig. 24 ci-contre. Méme si 1les valeurs (parametres et
variables externes) utilisées 1ici sont arbitraires, on
constate d'ores-et-déja que l'on peut simuler des <c¢rois-
sances d'allures tout a fait vraisemblables.
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fig. 25: Courbe de survie et ponte d 'une cohorte.

400000 oeufs (dont 50% de %) "injectés” a t=0
caractéristiques de croissance indiv.: Gi7,zo
S= 110; 1/Mre= 70; Mba= 0.8

T= 17°C
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Cependant, malgréd 1'ailure tout 4 fait réaliste de la cohorte sizulée ifig. 24). i1 faut
zdmettre qu'un paramétre important de iz dymamique produite n'est pas vraiment centrdlé: il s'acit de 1z
dispersion, ou "largeur” de la ccherte, dent on aimerait pouvoir dirs qu'elle correspond & la variabilité
interindividuelle de la croissance. Mais il me s'agit en fait que d'une conséquence fortuite de la
discrétisation, contrblée par des caractéres purement techniques, comme le pas de teaps et 1'amplitude des
classes de taille. A la limite, une croissance trés rapide, se traduisant domc par des coefficients de
transfart approchant ! {compte-tenu de la méthode employée pour définir !'amplitude des classes, ¢f, p. 66-
67), produirait ume cohorte extrémement étroite, laissant seulement quelques individus en arriére & chaque
pas. Nous osons difficilement espérer que la variabilité inter-individuelle de la croissance soit, dans la
nature, aussi parfaitement négativement corrélée i la vitesse de cette mdme croissance !

Ce type de probléme., qui pourrait, si l'on n'y prend garde, produire des artefacts trés génants,
est cependant considérablement rédeit par une fine discréetisation de la structure de populatien (voir
Davis, 1984 et Sciandra, 1986), Il n'a cependant pas &té complétement analysé par ces auteurs. De notre
point de vue, il est fondamentalement lié au non respect de 1'hypethése d'uniformité de la distribution des
individes & 1'intérieur de chaque classe: les équatioms 30 sont alors inexactes. Ceci se produit certes
avec une grossidre discrétisation de la structure de population, mais il y a aggravation lorsque 1'on
simule une cohorte isolée. Car 1'allure réelle théorique de 1a distribution des tzilles d'individus est
alors si pentue de part et d'autre du mode qu'elle ne peut-8tre approchée valablement par une structure
discréte. C'est pourquoi, malgré la relative finesse de discrétisation adeptée ici (30 + 5 classes), on
accordera une signification plus qualitative que quantitative aux simulations de cohorte isclée.

* Evolution d'une cohorte (2) : courbe de survie et ponte.

Sans oubljer les remarques précédentes, il nous a
semblé intéressant de vérifier que 1le profil d'évolution
temporelle des effectifs d'une cohorte isolée, expérimentant
cette fois une mortalité et une reproduction, avait wune
allure satisfaisante. On a fait apparaitre également 1la
ponte, c'est-a-dire le nombre d'oeufs émis par cette cohorte
durant chaque pas de temps (2 jours).

En "injectant" 400. 103 oeufs fécondés {(dont 50% de
$) au temps t=0, on obtient les simulations présentées ci-
contre (fig. 25), dans différentes conditions de concentra-
tion de nourriture Z.

Avec l'accroissement de la concentration de nour-
riture, on note une amélioration de la survie, une augmen-
tation de 1la ponte issue de 1la c¢ohorte et un raccour-
cissement du temps de génération (définie par 1la durée
moyenne de l'oeuf & 1l'oeuf c'est-a-dire, grosso modo, par le
délai séparant la naissance de la cohorte (t=0) du moment de
l'intensité maximale de ponte). Ces réponses sont réalistes.

* Evolution d'une cohorte (3): taux de survie & 40 jours.

Une question-clé de la dynamique des populations est
celle de 1la survie des larves et Jjeunes, qui peut
conditionner largement, dans 1le cas des espéces aquatiques
exploitées, 1les effectifs du "recrutement" (cohorte d'indi-
vidus entrant nouvellement dans les classes d'dge ou de
taille visées par la péche). Le modele présenté ici ne fait
pas d'hypothéses ad hoc sur le déterminisme du recrutement,
mais la simple combinaison, d'une part d'une vitesse de
croissance variable {contrélée physiologiquement par
l'environnement Z et T) et, d'autre part, d'un taux de
mortalité diminuant avec 1la taille, produit finalement une
réponse globale trés réaliste. Ainsi, voici par exemple la
réponse du taux de survie (a 1'4ge de 40 jours) & 1la
température et a la concentration de nourriture:



Ln (EFFECTIFS DES CLASSES DE TAILLE)
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tig. 26: Convergence vers une structure de population A noter: la période des derniéres oscillations
stable (4 partir de 3 états initiaux différents). (Jjuste avant stabilisation), égale & 5 mois. Cette
croissance individuelle: Giv,20 valeur - qui est d’'ailleurs voisine du temps de
S = 110; 1/Mre= 70; Mba= 0.8: T= 17°C: Z= 100. génération de la population, simulé dans des

conditions quasi-identiques (fig. 25) - pourrait

constituer la période de résonnance intrinséque du
systéme-population au voisinage de 1°'état stable.

9L
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Ces réponses ne font qu'illuster 1les 1idées de
Cushing et Harris (1973), qui considerent que la variabilité
de 1la croissance (notamment avec les conditions trophiques),
associée 4 la dépendance de la mortalité vis-a-vis de 1la
taille, peut expliquer une grande part de 1la variabilité du
recrutement chez les poissons.

* Dynamique compléte d'une population (1): convergence vers
une structure stable.

La matrice de transition (£fig.23) de notre modeéle
étant quelque peu atypique, nous avons vérifié par simu-
lation la convergence vers un état structurel stable,
propriété théoriquement prédite par le théoréme de Perron-
Frdébenius. Les simulations présentées ci-contre (fig. 26),
menées avec des conditions forgantes identiques, donc avec
la méme matrice de transition, illustrent cette propriété.
Celle-ci est trés importante car elle signifie que, au bout
d'un temps suffisament long, la structure observée ne dépend
plus que du modéle, se 1libérant ainsi de tout 1lien avec la

structure (souvent arbitraire) de départ. La structure de
convergence stable correspond, d'un point de wvue mathé-
matique, au vecteur propre & gauche associé a la wvaleur

propre dominante de la matrice de transition (voir notamment
Legendre et Legendre, 1979).
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* Dynamique compléte d'une population (2): taux de croissance
asymptotique, sensibilité aux parameétres biologiques et aux
variables forcgantes.

Aprés avoir atteint son état structurel stable, la
population simulée poursuit son évolution. Mais il ne s'agit
plus alors que d'une variation en niveau (somme des
effectifs), d'un facteur constant a4 chaque pas de temps: 1la
croissance asymptotique. Cette croissance correspond & 1la
valeur propre dominante Ao de la matrice de transition et
ne dépend donc, elle aussi, que du modéle (et non de
l'histoire de la population simulée). On a:

Et+1 = Ao Et eq. 32

La croissance démographique ainsi définie est plutédt
virtuelle que réelle dans le cas de Pelagia (en Med.N.O.).
En effet, un cycle biologique, méme unique (de 1l'oeuf a
l'ceuf), ne s'y déroule probablement jamais en conditions
environnementales constantes, compte—tenu de sa durée et de
la wvariabilité de 1l'environnement. Il est donc impossible
d'envisager une quelconque approche de 1'état structurel
stable in situ; en termes de modélisation, ceci correspond
aux modifications incessantes de la matrice de transition au
cours du temps. )

Mais d'un point de vue théorique, 1le taux de
croissance asymptotique (véritable "super-paramétre" synthé-
tique) présente un grand intérét. En effet, en étudiant sa
sensibilité aux variations des parametres physiologiques et
biologiques, on met clairement a jour, selon un point de vue
réductionniste, 1le contrdle du niveau d'organisation supé-
rieur (supra-individuel) par le niveau inférieur (individuel
et infra-individuel). Mais en retour, et dans une perspec-
tive évolutionniste, ce type d'étude permet aussi une
interprétation des caractéristiques de la vie individuelle
en termes de stratégie démographique (maintien et croissance
de la population), selon la démarche inaugurée par Caswell
(1978).

Une telle analyse de sensibilité a été réalisée par
le <calcul de la plus grande valeur propre de la matrice de
transition, aprés avoir introduit différentes valeurs de
paramétres ou de variables forgantes dans 1la définition des
coefficients de celle-ci. Ce calcul a été réalisé par "la
méthode de la puissance" (Lefebvre, 1983, p. 62-63), qui est
adaptée aux matrices non symétriques. Notre étude s'est
limitée, en général, a la représentation des "effets
simples”, <c¢'est-a-dire qu'elle a été menée en faisant varier
tour & tour <chacun des paramétres autour d'une valeur
centrale, tandis que les utres restent précisément a leurs
valeurs centrales respectives. Quelques interactions ont
cependant été abordées. Précisons que 1la combinaison des
valeurs centrales des 5 parametres s.stricto est choisie
pour former un cas "moyen" de paramétrisation réaliste. De
facon & rendre les résultats plus expressifs, le facteur
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d'accroissement asymptotique X(>, correspondant au pas de 2
jours, a été extrapolé a 1 mois selon la simple formule:

L = (No)!? eq. 33

La transformation en taux de croissance proprement dit est
ensuite obtenue par différence avec 1:

K = (L-1)
Nous commentons ici les principaux résultats (fig. 29,1-6):
1) Quelque soit la température physiologique favorable Topt
(16°C, 17°C.ou 19°C), le taux de croissance mensuel K de la

population répond a la température environnementale T selon
un déme dont le maximum, & 18°C, correspond en quelque sorte

a une "température optimale démographique" (qui est,
toutefois, non absolue car dépendante de Z, ici égale a
100). Il faut expliquer cette constance par la dépendance

trés forte, mais fixée indépendamment du Topt physiologique,
de la durée du développement larvaire {(donc de la mortalité
larvaire) vis-a-vis de la température. Si bien gque 1le
compromis souhaitable est trés serré: suffisamment de
chaleur pour permettre un développement rapide des larves,
mais pas trop pour ne pas entraver la production des adultes
(notons que la migration verticale permet sans doute a

l'espéce d'échapper partiellement & ce dilemne, mais ce
phénoméne est ici hors de propos). De part et d'autre de ce
maximum, le taux de <croissance de la population chute dans

tous les cas. Toutefois, les hautes températures sont mieux
supportées dans 1le cas Topt=19 alors que les basses
températures favorisent, en comparaison, Topt=17 et surtout
Topt=16, ce qui est logique. A noter que 1le caractére
discret de la représentation de 1la durée du développement
larvaire entraine probablement une réponse 'par sauts", qui

A

nuit peut-&tre a4 l'allure générale de la courbe

2) Le taux de croissance de 1la population répond treés
fortement, de fagon quasiment exponentielle, & des concen-
trations de nourriture Z croissantes. Ceci contraste avec
les formes saturantes des réponses biologiques des individus
vis-a~-vis de cette méme variable (modéles de production-

croissance, de fécondité). De toute évidence, il y a
synergie, au niveau démographique, entre 1les multiples
effets secondaires de 1l'augmentation de la production-
croissance individuelle: accroissement du taux de survie a
un &ge donné, raccourcissement du temps de génération,
hausse de 1la fécondité. Ceci montre a quel point il est

dangereux de concevoir la dynamique d'une population comme
un simple amalgame de bilans physiologiques individuels, en
négligeant une représentation explicite des phénomeénes
d'ordre spécifiquement démographique. Tel est malheureu-
sement la simplification adoptée par les modéles de flux de
matiere, trés utilisés dans les simulations écosystémes.
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3) le taux de <croissance de la population est peu sensible
aux varilations de taille de maturité (contrdlée par S), tout
du moins dans la gammme étudiée. On note cependant, & basse
température (15°C), un 1léger effet favorable de 1l'accrois-
sement de la taille de maturité. Au contraire, & température
plus élevée (18°C), et surtout si la nourriture abondante
(Z=150) permet une croissance démographique fortement
positive, une taille de maturité faible semble préférable.
L'interprétation assez difficile de la (faible) sensibilité
4 ce paramétre est liée a la multiplicité de ses actions:

~ sur la fécondité, dans la mesure ou celle-ci varie

avec la taille.
- sur le temps de génération.

Or, une méme variation de S peut avoir des effets tels sur
ces deux paramétres naturels que les conséquences ultimes
sur 1la croissance de la population soient opposées. Par
exemple, une diminution de S peut entrainer & la fois une

baisse de fécondité (effet négatif sur K) et un rac-
courcissement du temps de génération {(donc un effet généra-
lement positif sur K - cependant, le rdéle du temps de
génération est lui-méme complexe: trés important lorsque 1la
population augmente, il devient nul lorsque la population

est stable).

4) une augmentation du paramétre de production-croissance

physiologique "potentielle" Cmax agit de facgon treés
fortement positive sur le taux de croissance démographique.
Cette réponse peut s'interpréter de la méme maniére que

celle produite par une augmentation de la nourriture Z.

5) une augmentation du paramétre de niveau de la mortalité
générale Mba a bien sir un effet négatif sur 1la croissance

démographique.

6) enfin, 1le taux de croissance démographique répond
positivement, mais de fa¢on saturante, & 1l'inverse de 1la

surmortalité des reproducteurs (1/Mre). Il semble qu'il
existe, pour 1les reproducteurs, une espérance de vie
"minimale"” (ici, ce serait 2 & 3 semaines, en incluant dans

le calcul une mortalité générale Mge contrdlée par Mba= 0.6)
devant étre nécessairement atteinte pour que 1l'espéce puisse
bénéficier de bonne possibilités de croissance démographi-
ques. Au-dela, 1les gains d'espérance de vie des repro-
ducteurs n'ont plus guere d'effet, tout du moins sur le taux
de croissance démographique en conditions stables.
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I-E: DYNAMIQUE SOUMISE A UN CYCLE ENVIRONMNEMENTAL
SAISONNIER "MEDITERRAMEEN".

Lorsque les variables forcantes environnementales
({température T et nourriture Z) évoluent au cours du temps,
la matrice de transition n'est pas constante et 1l'on Dpesut
prévoir des comportements plus complexes que la convergence
vers une structure stable. Cependant, les coefficients
{instables) de 1la matrice peuvent &tre minorés par les
valeurs fixes d'une matrice primitive, si bien que 1l'on peut
quand méme espérer une convergence, non pas, cette fois,
vers une structure stable mais vers une méme évolution de

structure. En d'autres termes, la dynamique observée apreés
un certain temps de simulation est affranchie de 1'état de
départ, et ceci est un élément essentiel pour la significa-

tivité des simulations.

Dans notre <cas, cette dynamique de convergence ne
doit pas étre gquelconque mais représentative, autant que

possible, de la dynamique annuelle d'une population en
place" de Pelagia en Méditerranée. Les coefficients de 1la
matrice de transition subissent donc, au cours d'une année
simulée (183 pas de 2 jours), des changements représentant

1'évolution saisonniere de la croissance et de la fécondité.
Pour ce faire, les intensités de ces phénoménes vitaux sont
re-calculées a chaque pas & partir de la température et de
la concentration de nourriture, lues dans des cycles annuels
forcants. Ces - cycles doivent €tre représentatifs de
saisonnalités '"moyennes", méme quelqgue peu schématiques, en
Méditerranée Nord-Occidentale.

* Cycles saisonniers des variables forgantes.
a) la concentration de nourriture (Z).

Les méduses sont généralement des animaux carnivores
Parmi elles, Pelagia noctiluca est sans doute 1'une des plus
redoutables: nageuse active, trainant ses longs (jusqu'a 2
m) tentacules armés de nématocystes, elle capture des proies
de toutes tailles, souvent grosses: noctiluques, copépodes,

oeufs de poissons, hydroméduses, siphonophores, dolioles
(Malej, 1982), cténophores (Larson, 1986b), salpes (Salpa
fusiformis - Biggs, comm., pers.), euphausiacées
(Meganyctiphanes norvegica -obs. pers.) et ptéropodes (Clio,
Cavolinia - obs. pers.). Méme les jeunes éphyrules (stade 4)
d'élevage font preuve d'une belle voracité en essayant
d'ingurgiter, A& leurs dépens (déchirure stomacale), les gros
nauplii d'Artemia salina ({(obs. pers.). [Elles semblent
préférer, toutefois, les proies plus petites telles que

tintinnides et petits appendiculaires, obs. pers.]
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I1 faut neter que csriains auteurs {Schick, 1973} scutiennent I'hypothése selon laquelle cerczins

cpidaires (notamment le scyphistome d'Awreliz surifs) abscrberaient des substances organiques dissocutes,
telles que les acides aminés. En ce qui concerne Pelagiz, un tel phénoméne ne parait quére en accord avec
le comportement et la morphologie de 1'espéce, visiblement entidresent tournés vers la prédation. De plus,
les rations de "proies fiqurées” observéss en élsvage sont importantes et compatibles avec les valeurs de
dépenses métaboliques et de croissance. Enfin, les expériences de jefn en eau filtrée (mais non pure!) -sur
millipore 2yn- conduisent & des amaigrissements cohérents avec les dépenses métaboliques basales (annexe I)
ce qui tend 4 montrer qu'il o'y a quére d'assimilation de substances dissoutes. Cependant, des expériences
d'incubation avec acides aminés marqués seraient utiles pour rejeter définitivement cette éventualité.

Il peut sembler simpliste de définir une wvariable
forg¢ante unique "concentration de nourriture vécue in situ"
pour une espeéce aussi euryphage, aussi mobile dans 1la
dimension verticale et aussi variable en taille (1'éphyrule
n'a certainement pas le méme spectre de proies que
1l'adulte). Pourtant, c'est Justement le caractére oppor-
tuniste du régime de l'espéce qui permet de considérer
1'abondance du zooplancton dans son ensemble comme un bon
indicateur relatif de 1'abondance de ses proies. Ceci est
d'autant plus justifié que, du fait des liens trophiques a
l'intérieur de 1'écosysteéme pélagique, on peut postuler de
bonnes corrélations a moyenne échelle (spatiale et tempo-
relle) entre les abondances des différentes catégories
(taille/localisation verticale) de zooplancton. Il s'agit
donc, & partir de données observées de densité ou de concen-
tration zooplanctonique, de définir un indice dont les
variations saisonniéres représentent celles de 1la dispo-
nibiliteé de nourriture pour Pelagia. Par facilité Ade
langage, cet indice sera abusivement désigné sous le terme
"concentration de nourriture Z".

Pour obtenir une saisonnalité Nord-Méditerranéenne
"moyenne" de la concentration de zooplancton, nous avons
amalgamé 1les données de plusieurs études de cycle annuel,
provenant de diverses stations (situées en Méditerranée
Nord-Occidentale) et s'appuvant sur différentes variables/
méthodologies. La nécessaire homogénéisation des données en
niveau est aisée si 1l'on se raméne a l'unité arbitraire déja
défini pour Z (moyenne annuelle=100) lors de 1la discussion
de certains paramétres du modele de croissance (cf.p. 49 et
p. 55). Les données de chaque auteur (encadré ci-aprés),
généralement assez bien réparties dans 1'année, ont donc été
normées de facon telle que, dans tous les cas, 1la moyenne
d'une série annuelle soit égale & 100. Pour chaque mois, on
a calculé 1la moyenne des valeurs normées disponibles a
partir des différentes études. Le «cycle annuel "amalgamé"
obtenu a ensuite été lissé par une moyenne mobile de poids
1-2-1 sur 3 mois successifs. Les 12 valeurs issues de ce
léger filtrage sont considérées représentatives des centres
des mois successifs. Les valeurs intermédiaires ont été
obtenues par interpolation avec des splines cubiques. On
obtient ainsi le cycle annuel forcant de Z, utilisé dans les

simulations ultérieures.
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fig. 30: Cycle annuel forgant de 1la concentration de
nourriture Z.

b) la température "vécue" T, issue des températures
hydrologiques Ta et Tb.

Dans les mers, la température évolue selon un cycle
annuel 1ié aux saisons (variations de l'intensité et de la
durée d'irradiation solaire), mais ce <cycle affecte surtout
la couche superficielle, saisonniérement "isolée" du reste
de la colonne d'eau par l'établissement d'un fort gradient
thermique -donc densitométrique- verticale: 1la thermocline.
Du fait de cette Dbarriére (relative) aux mélanges turbu-
lents, le réchauffement profond est a la fois différé et
beaucoup plus faible. Les adultes de Pelagia, qui effectuent
d'amples migrations nychtémérales depuis la surface, sont
trés concernés par une telle différenciation verticale de
1'évolution saisonnieére de la température. C'est pourquoi il
était nécessaire d'utiliser 2 cycles annuels de températures

"hydrologiques" -—1'un suprathermoclinal (Ta), 1l'autre infra-
thermoclinal (Tb) - pour définir 1les cycles annuels de la
température journaliére moyenne "vécue" (T) par les

individus de différentes tailles (cf. eq. 23-24).
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Ces 2 cycles annuels thermiques hydrologiques ont
été obtenues a partir des moyennes mensuslles interannuelles
enregistrées au pcint B (sortie de la Rade de Villefranche-
sur-Mer) de 1957 & 1971. On a pris, pour définition de Ta,
la moyenne des valeurs a 30 m, 20 m, 10 m et en surface.
Pour définition de Tb, on s'est contentéd de la moyenne entre
la température a 75 m {au point B), et une constante, égale
a 13°C, caractéristique des eaux profondes Méditerranéennes,
Ces moyennes, reportées au centre des mols, ont finalement
été reliées par des splines cubigques. On obtiasnt ainsi das
cycles annuels quasi-continus (183 valeurs) pour Ta et Tb,
ce qul permet de déduire les cvcles thermiques "vécus" par
des individus de différentes tailles:

T(C)
22.5;p
:Ta (eau superf.

indiv.<10 mm)
2a.5f

__t indiv. 30 mm

indiv.3y» 50 mm

fig. 31: Cycles annuels forcants des températures
hydrologiques et des températures "vécues" par les méduses.

% Calibration approcheée.

En introduisant les saisonnalités environnementales
forcantes décrites ci-dessus (Z, Ta, Tb) dans les calculs, a
chaque pas, des coefficients de la matrice de transition, on
esp&re pouvoir engendrer un processus représentant le
comportement annuel "moyen" d'une population {(installée et
quasi-stable a moyen-terme) de Pelagia en Méditerranée N.-O.
Toutefols, avant d'envisager ce paralléle entre simulation
et monde réel, nous attendrons que la dynamigue de conver-
gence soit atteinte. En pratique, il s'est avéré que celle-
ci était (toujours) obtenue avant 366 pas, soit 2 ans
simulés. Seule la 3¢ année simulée est donc prise en compte.
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sirulés [apréds 2 ans) correspond & une population vivant sur une "certaime” surface d'océan, Cette su
pourrait 8tre qualifiée "d'unité arbitraire de surface [U.A.5.)7, entidrement relative au niveau numérique
des simclaticns fet denc, en qualque sorts, au medule du vecteur Ei'. Une gamme de valeurs "plausibles” de
catte U.4.8. sera proposée plus loia.

a) principe de la méthode de calibration.

Cing paramétres du modéle sont gquantitativement
indéterminés. Des simulations effectuées & partir des pos-
sibilités gquasi-infinies de combinaisons de valeurs de ces
paramétres produiraient autant de dynamiques différentes.
Mais une multiplication désordonnée de tels résultats serait
difficilement interprétable. Plus intéressant est d'essayer
de définir la combinaison de valeurs de paramétres produi-
sant la dynamique annuelle qui "ressemblent” le plus (selon
un critére a préciser) a celle d'une population de méduses -
démarche de calibration.

Pour éviter la recherche errante d'une solution
parmi 1l'explosion combinatoire des jeux possibles de valeurs
de paramétres, 11 faut disposer d'une méthode. Soulignons
d'emblée gque celle-ci ne peut faire appel aux techniques
analytiques du gradient: le modéle n'étant défini que pas-a-
pas, les valeurs simulées ne s'écrivent pas sous une forme
mathématique commune susceptible de fournir un . critere
dérivable par rapport aux parametres.

Plus appropriée au premier abord, car tirant partie
du caractére linéaire du systéme (Et= A.Et+1), une solution
aurait pu consister 4 estimer les coefficients de la matrice
(A) a4 partir des observations de couples de vecteurs
successifs (Et, Et+:1), 4 1l'aide de régressions multiples
(Lefkovitch, 1965). Mais ce type d'approche, efficace pour
la modélisation empirique des processus homogenes (matrice A
supposée constante dans le temps), n'est pas adaptée ici. En

effet, le modéle est déja connu et décrit pour une trés
large part; de plus, il se caractérise par des coefficients
non constants, dépendants de 1'environnement. Et 1'on

conviendra qu'une identification statistique qui wvoudrait
prendre en compte, sous forme de contraintes, les spécifi-
cations assez complexes du modéle, reléverait de la gageure.
De plus, 1la rareté et la grossiéreté des observations
(vecteurs E) disponibles ne permettraient pas l'estimation
de nombreux coefficients.

C'est pourquoi nous avons utilisé une méthode "de
recherche" totalement dénuée d'exigence vis-a-vis du modéle.
Cette méthode, basée sur une exploration planifiée, par
simulation, de 1'espace des parametres, nécessite cependant
quelques préparatifs pour ne pas conduire a4 des temps de
calculs prohibitifs.
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Tab. 5 mortalité
équilibrante
Topt Cmax 1/Mre S : Mba_s
21 15 5 50 : 0.121
21 15 25 110 : 0.090
21 15 125 170 : 0.051
21 20 5 170 : 0.356
21 20 25 50 0.419
21 20 125 110 0.427
2 25 5 110 0.504
21 25 25 170 0.618
21 25 125 50 0.615
19 15 5 170 0.217
19 15 25 50 0.295
19 15 125 110 0.284
19 2 5 110 .470
19 20 25 170 0.565
19 20 125 50 0.568
19 25 5 50 0.516
19 25 25 110 0.626
19 25 125 170 0.694
16 15 5 110 : 0.387
16 15 25 170 : 0.394
16 15 125 50 : 0.451
16 20 5 50 0.470
16 20 25 110 : 0.572
16 20 125 170 : 0.599
16 25 5 170 : 0.586
16 25 25 50 0.613
16 25 125 110 0.697

fonction polyndmiale de prédiction de 1la mortalité

équilibrante & partir des valeurs des 4 autres parameétres
(obtenue par régression multiple):

nom du parameétre valeur coeff. test t
constante -1.2471

Topt 0.1537 2.44
Cmax 0.0326 1.65
1/Mre 0.0382 3.07
S -0.0011 -0.90
(Topt)? -0.0075 -4.51
{Cmax)? -0.0025 -6.32
(1/Mre}? -2 10-3 -4.57
(S)Z I\-O

Topt .Cmax 0.0048 8.04
Topt. (1l/Mre) -5 10-3 -1.05
Topt.S -3 10-32 -0.61
Cmax. (1/tre) 7 10-¢% ' 3.17
Cmax.S g 10-3 3.61
(1/Mre) .S -1 10-3 -2.42

coeff. détermination multiple 0.99
statistique de Durbin-Watson = 2.12
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Dans ce cadre, nous avons d'abord rechercher un peu
plus de parcimonie, grédce au caractére particulier du
parametre mortalité générale (Mba) dont 1la wvaleur est
imposée par les 4 autres dés lors que l'on postule 1l'état de
stabilité interannuelle. Pour illustrer ceci, une recherche
empirique de la valeur de "Mba stabilisant" (notée Mba_s),
par un algorithme itératif contrélant des simulations
successives, a été effectuée pour de nombreuses combinaisons
des 4 autres parametres (planifiées selon un schéma qui sera
retrouvé et expliqué plus loin). Les résultats, résumés par
une régression polyndmiale (cf. tab.5 ci-contre), confirment
que Mba_s est entiérement 1ié & Topt, Cmax, S et (1/Mre):
rz2=0.99. Si bien que 1l'espace des paramétres se réduit
finalement & ces 4 dimensions.

D'autre part, on peut penser que les effets des
paramétres sur les sorties peuvent é&tre raisonnablement
étudiés & partir de 3 niveaux seulement de chacun d'entre
eux, pourvu que les gammes employées encadrent bien les

valeurs potentielles réelles (hypothéses basse, moyenne et
haute pour chaque parametre). Dans ce contexte, il faudrait
effectuer 34 (=81, nombre de quadruplets possibles) simula-

tions pour explorer le champ des comportements du modéle.

Pour diminuer 1le temps de calcul nécessaire, nous
avons réduit ce nombre grdce a un plan factoriel fractionné.
La configuration employée est telle que chaque . triplet
possible, combinaison des niveaux de 3 des 4 parametres, est
représentée une et une seule fois. Les quadruplets ne sont
donc pas tous représentés, ce qui fait chuter le nombre de

simulations nécessaires a 27. [Par contre, chaque doublet
est représenté 3 fois.] La matrice des corrélations des
conditions expérimentales ainsi définies est nulle: 1le plan

factoriel est "orthogonal”.

Il s'agit ensuite d'effectuer ces 27 simulations et
de calculer, pour chacune d'entre-elles, un critere
d'"ajustement” aux données observées. On résumera la surface
réponse de ce critére dans 1'espace des paramétres par une
fonction polyndmiale quadratique ajustée par régression. On
espére que le point bas de cette surface fournira wune
estimation approchée des paramétres Topt, Cmax, S, 1/Mre.

b} données In situ de référence, critére d'ajustement
Les données de référence sont de deux natures:

~ cycle saisonnier de 1'abondance des éphyrules
(cf. fig. 7) {diam.<10 mm)

- structure de taille du reste de la population (jeunes
et adultes: diam.> 10 mm), & différents moments de 1’année
(périodes de 1.5 mois en général). Avec un niveau de préci-
sion médiocre (cf. encadré ci-derriére).
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Obtention des données de structure de taille, pour les
juvéniles (diam.>10 mm) et adultes (diam>50 mm).

Les techniques actuelles d'échantillonnage du
macroplancton gélatineux sont peu efficaces. Compte-tenu de
la relative faiblesse des concentrations moyennes d'indi-
vidus en haute mer (du moins en ce qui concerne 1les

adultes), 11 faut filtrer de trés grands volumes d'eau, de
préférence la nuit et dans la couche superficielle, pour
récolter des échantillons suffisants, c.a.d. susceptibles de
permettre 1l'étude de structures de taille. En 1984, nous

avons employé régulidrement le filet OMORI, de maille 500 'm
et d'une ouverture de 1.5 m2. Devant la faiblesse des

effectifs n récoltés (0 ¢ n <10 par péches, n = 2-3), nous
avons tenté en 1985 1l'utilisation du chalut pélagique
Isaacs-Kidds, de maille 1 cm et d'ouverture 9 m2. Mais la
"pullulation”" touchait a8 sa fin et les effectifs récoltés

n'ont pas été plus satisfaisants.

C'est pourquoi nous avons aussi pris en compte les
individus récoltés lors de campagnes antérieures (notamment
par J. Sardou et C. de la Bigne), conservés en flacons
formolés & la Station Zoologique de Villefranche-S/Mer. Nous
vy avons adjoint 1les 1individus trouvés dans les ©péches
conservés au Musée Qcéanographique de Monaco, ainsi que les
chiffres publiés par Franqueville (1971). Toutes ces données
sont issues de Méditerranée Nord-Occidentale. Leur amalgame
a conduit au tableau suivant (effectifs par classe de taille
et par période de 1'année):

16 Jan. 16 Avr. 1 Juin 16 Jt 1 Sept 16 Oct. 1 Déc.
15 Av. 30 Mai 15 Jt 31 A. 15 Oct. 30 Nov. 15 Jan.
10~ 114 80 201 203 7 0 0
25 mm (24.3%) (22.5%) (64%) (85.3%) (1.4%) (0%)
25- 98 197 19 4 10 0 1
50 mm | (20.9%) (55.5%) (6%) (1.7%) (2.1%) (0.8%)
50~ 221 72 71 29 462 8 105
90 mm | (47.1%) (20.3%) (22.7%) (12.2%) (94.9%) (85.3%)
+ de 36 6 23 2 8 2 17
90 mm | (7.6%) (1.7%) (7.3%) (0.8%) (1.6%) (13.8%)
469 355 314 238 487 10 123

{total: 1996 individus)
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Dans les deux cas, 1l s'agit de données '"recons-
tituées", amalgamant des observations effectuées différentes
années. Ceci est d'ailleurs en accord avec 1la nature de
cette modélisation.

Dans les deux <cas, nous utiliserons ces données
comme valeurs relatives, indicatrices de variations tempo-

relles ou de rapports d'abondance entre différentes classes
de tailles, sans faire de référence a 1l'abondance absolue.
Mais ceci est suffisant pour un modéle de nature 1linéaire
{pas de densité-dépendances) et dont 1les variables d'état
sont des effectifs (non des concentrations ou densités).

Le c¢critére H, ou 1indice de distance entre la
simulation et les données, comprend deux composantes:

. - hl concerne 1l'ajustement du profil annuel de
variation des éphyrules. Pour les 12 mois i, les abondances
simulées (moyennes mensuelles) As: ont été normées en Asni
{somme des 12 mois égale & 1). De méme les 12 indices
d'abondance observées Aoi ont été normées en Aong {somme
égale & 1). Les deux profils saisonniers sont ainsi quanti-
tativement comparables: hl est la somme, sur 12 mois, des
écarts absolus entre valeurs simulées et observées (toutes

deux normées).

12
hl = £ -, TIAsni - AomI eq. 34

- h2 est un «critere 1logarithmique {(donc plutdt
semi-quantitatif) de la qualité d'ajustement des structures
de taille des Jjuvéniles et adultes, tout au long de 1'année.
Celle-ci est discrétisée pour la cause en 7 périodes. Chaque
période est considérée isolément: les abondances (simulées)
et indices d'abondance {("observées" - cf. encadré) des 4
classes de taille {10-25, 25-50, 50-90,>90mm) sont exprimées
en valeurs relatives {(c.a.d. en %: ps et po) puis subissent
une transformation Log avant d'étre (re)normées en Psn et
Pon -somme des 4 classes égales a 1.

Les deux structures (simulées et observées) sont
ainsi quantitativement comparables et leur dissemblance sera
considérée égale a la somme des écarts absolus, classe par
classe, entre simulation et observation. Pour calculer 1la
dissemblance sur l'ensemble de 1l'année, il faut ajouter les
dissemblances obtenues pour 1les 7 périodes considérées
(celles pour lesquelles il existe des données):

rd 4
h2 = f:k=1 2:1=1 IPsn; - Pony I eq. 35

Le critére globale est obtenue par addition: H = hl + h2
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Tab.6:
paramétres planifiés

Ve TN\
Topt Cnmax 1/Mre S
21 15 5 50
21 15 25 110
21 15 125 170
21 20 5 170
21 20 25 50
21 20 125 110
21 2 5 110
21 25 25 170
21 25 125 50
19 15 5 170
19 15 25 50
19 15 125 110
19 20 5 110
19 20 25 170
19 20 125 50
19 25 ) 50
19 25 25 110
19 25 125 170
16 15 5 110
16 15 25 170
16 15 125 50
16 20 5 50
16 20 25 110
16 20 125 170
16 25 5 170
16 25 25 50
16 25 125 110

fonction polynémiale

nom du paramztre

constante
Topt

Cmax

1/Mre

3

(Topt)?
(Cmax)?
(1/Mre)?
{(S)2
Topt.Cmax
Topt. (1/Hre)
Topt.S

Cmax. (1l/Hre)
Cmax .S
(1/Mre).s

coeff. détermination mutiple:
statistique de

valeur coeff.

10.6232
-0.5672
-0.0877
-0.0142
-0.0106
0.0233
0.0044
7.7 10-°3
2.6 10-3
-0.00387
.0005
.9 10-3
.0005
.0001
.4 10-°

OO e O

[y}

Durbin-Watson:

0.94

{Mba_s) .

(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
(0.
{0.
(0.
(0.

{mortalité
équilibrante)

121)
090)
051)
356)
419)
427)
504)
618)
615)
217)
295)
284)
470)
565)
568)
516)
626)
694)
387)
394)
451)
470)
572)
599)
586)
613)
697)

épousant approximativement la
réponse du critére (obtenue par régression multiple):

test t

(223

o

0o

Jury

O WO N N DN

0o

.70
.84
.14
.63
.63
.10
.72
.74
.75
.11
.13
.64
.83
.34

[~ Y S S S - I - B ]

1= =Y

[ - N VS B - T T~ - S~ Y -~ - S ~ ST~ -

critére
observé

H

.65
.87
.72
.94
.69
.49
.47
.31
.26
.68
.73
.29
.26
.29
.15
.37
.23
.37
.51
.33
.12
.35
.90
.17
.08
.16
.33

surface
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c) résultats: simulations, surface réponse et point
minimum du critére.

Les 27 simulations sont résumées tab. 6 ci-contre,
avec la paramétrisation employée (plan factoriel) et Ile
critére H obtenue pour chacune d'elles.

Une régression multiple, prédisant H en fonction
des paramétres, avec des interactions d'ordre 1 et des
termes simples d'ordre 2 pour rendre compte des non-
linéarités, peut-étre <calculée sur ces chiffres (dans 1le
cadre du "modéle linéaire général" puisque les variables
actives sont planifiées et non pas aléatoires}). La valeur
élevée du coefficient de détermination (r2=0.94) est ici un
simple indice de bonne qualité d'ajustement Hpredit/Hobs .

On peut tenter la minimisation analytique de cette
fonction de prédiction de H par annulation simultanée de ses
dérivées partielles (par rapport & chacun des 4 paramétres);
mais ceci conduit 4 un systéme dont le déterminant est quasi
nul. Cependant, si l'on fixe Topt, le systéme se réduit (3
équations & 3 inconnues) et la matrice correspondante n'est
plus singulére. Pour différentes valeurs de Topt, on obtient
ainsi les solutions qui minimisent le critére Hpredit :

Topt ' 17 18 19

Cmax 20.2 22.3 23.4
1/Mre : 65.2 66.1 67.1
S : 111.1 109.0 106.8

Toutes ces solutions correspondent & un critére Hpredait de
3.83.

Il est <clair que 1l'espace des paramétres contient
non pas une solution unique mais une droite de solution,
orientée dans le sens (faible Topt, faible Cmax - fort Topt,
fort Cmax), alors que les parametres (1/Mre) et S restent
cantonnés dans les zones respectives 65-70 et 105-110.

Pour départager les combinaisons possibles, nous
avons effectué trois nouvelles simulations démographiques
complétes, avec (1/Mre) et S fixés & 70 et 110, tandis que
les couples (Topt,Cmax) sont disposés dans 1la zone
"biologiquement vraisemblable" de 1la "vallée" du critére
Hpredtt: (17,20), (18,22.5) et (19,23.5). Sur la base du
véritable critere Hobs, la premiére de ces simulations est
apparue comme la meilleure (Hobs = 3.79).
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C'est pourquoi nous retiendrons définitivement
comme estimation approchée des parametres, le quadruplet:

Topt=17°"C, Cmax=20% j-!, S=110, 1/Mre=70 j.

(sans oublier la mortalité équilibrante correspondante:
Mba_s = 0.6)

Cependant, il faut préciser que S et 1/Mre (qui
contrdlent, respectivement, la taille & maturité et 1la sur-
mortalité des reproducteurs) sont assez imprécisément
définis, le «critére Hpredit ne répondant que mollement a
leurs variations. D'autre part, bien que 1le critére soit
trés sensible & Topt (température optimum de croissance) et
4 Cmax ("potentiel" de croissance), ces deux paramétres sont
liés dans une méme (relative) incertitude.

 La dynamique "moyenne" approchée: interprétation,discussion

La dynamique simulée correspondant au quadruplet de
paramétres sus-mentionné est représentée fig. 32, 33 et 34.
Elle rend compte, grosso modo, des caractéristiques démogra-
phiques saisonniéres observées:

Pour les trés jeunes stades (éphyrules- diam.<10 mm) (fig.

33):
- pic d'abondance annuel d'avril a juillet.

Pour les individus de plus de 10 mm (fig. 32):

- dominance des "juvéniles" (indiv. de 10 mm & 50
mm) de mi-avril & fin aoft.
- puis dominance des adultes petits et moyens (50-

90 mm) jusqu'en début d'hiver, avec apparition de nombreux
grands individus (>90 mm) a partir de décembre ou janvier.

Une interprétation biologique est possible si 1'on
décompose le cycle annuel en 3 phases:

(1)- 1'une, printaniere, voit pondre et disparaitre:
l'ancienne génération (les "survivants" de 1l'année précé-
dente) tandis qu'émerge la nouvelle, représentée d'abord par
des éphyrules (<10 mm) puis par des individus de plus en
plus grands, les adultes (>50 mm) de 1'année apparaissant en
nombre dés le début de 1'été (fig. 34).

(2)- & partir de fin juin-début juillet,l'évolution
se ralentit, car les embryons et éphyrules issues des pontes
estivales sont de moins en moins nombreux et ne survivent
guere. L'essentiel du mouvement se limite alors au transfert
progressif - et lent, faute de nourriture- de la "queue" de
génération printanieére vers 1les classes de taille supé-
rieures. Mais, au fur-et-a-mesure qu'ils parviennent dans
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celles~ci, 1les 1individus, poussés par 1la température

élevée, orientent toute leur (faible) production vers 1la
ponte et, de <ce fait, meurent en nombre Jjusqu'a fin
septembre (fig. 35a, qui fait penser a la saisonnalité des
échouages d'essaims & la cbte). Cette phase correspond donc
4 un certain “"gaspillage" dans 1la reproduction, qui est
encouragée par 1l'environnement physique tout en étant
réduite & néant par 1les conditions trophiques (cf. théorie
du "match-mismatch", Cushing, 1975).

(3)- fin décembre, 1le refroidissement retarde 1la
maturité ou stoppe 1l'investissement dans la reproduction (et
la surmortalité liée) des individus encore en vie, ce qui
favorise 1leur survie tout au long de 1l'hiver. Durant celui-
ci, 1les individus subissent une croissance d'abord 1lente,
puis de plus en plus rapide (fig. 35b) a 1l'approche du
"bloom" trophique printanier... avant de disparaitre au
cours du printemps dans un ultime effort de reproduction,
cette fois couronnée de succeés.

Fotons que le faible pic automnal d'éphyrules produit par la simulation en début d'automne (fig.3d avec
effectifs en lLog), 1ié & une légére amélioration du bilan individvel des adultes (fig. 35b), est
quantitativement anecdotique dans les conditions forgamtes utilisées (pas de "blooa" automnal
zooplanctonique) et ne conduit pas & 1'apparition d'une génération d'automne. En Méditerranée N.-0.,
1'existence de cette derniére n'est d'ailleurs pas démontrée: le seul indice est constitué par
1'observation d'une trés 1égére recrudescence de 1'abondance des éphyrules & Villeframche [fig. 3d}.
Cependant, i1 est possible que ce pic puisse prendre de 1'importance, notamment en cas de reprise
automnzle de 1a production secondaire - phéncméne parfois observé mais non systématique, c'est-i-dire 3
forte variabilité interannuelle, tout du moins en Ner Ligure (Dallot, comm. pers.).

Ce schéma d'interprétation de 1la dynamique simulé
est étonnant dans la mesure ou il ne fait intervenir qu'une
seule génération "réussie" (c.a.d. ayant un avenir) par an,
ce qui semble faible au regard du potentiel biologique
intrinséque de l'espéce (cf. croissance en élevage p.21).
L'événement~clé de cette distorsion est l'installation de
1'ocligotrophie estivale, qui balaye tout espoir d'une
"vraie” deuxiéme génération annuelle. Finalement, 1‘'avenir
de 1la population repose peut—-étre sur 1les individus non
précoces de la premiére génération, c'est-a-dire ceux qui
atteignent fin juin & une taille suffisante (>30-40 mm ?)
pour résister aux conditions estivales (notamment en
effectuant des nmigrations diurnes sous la thermocline,
source d'économies de dépenses métaboliques) sans toutefois
approcher 1la maturité qui les engagerait dans un processus
phyiologique de fin de vie.

On admettra facilement qu'un scénario aussi schéma-
tique, car inscrit uniquement dans la dimension temporelle
saisonniére, puisse s'enrichir dans la réalité de compo-
santes a échelle plus fine (que ce soit dans le temps ou
l'espace). Ainsi, le destin d'une ponte de juillet bénéfi-
ciant 1localement (par exemple prés d'un front océanique) de
conditions trophiques "printaniéres” prolongées, peut-il
étre sans doute meilleure que celui d'une ponte de mai ayant
subi, ailleurs, une installation précoce des conditions
estivales...
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Mais ces phénoméenes locaux pourraient &tre inter-
prétables, dans une certaine mesure, comme de simples
variantes déphasées du schéma moyen.

Notons enfin qu'une caractéristique d'ensemble du
cycle annuel de Pelagia en Méditerranée est bien reproduite

par la simulation: il s'agit du contraste paradoxal entre,
d'une part, la saisonnalité accusée des trés jeunes stades,
dont 1le "déferlement" est concentrée sur 4 mois (fig.33),

et, d'autre part, la présence permanente et relativement peu
fluctuante (facteur 6 d'amplitude, en simulé) d'adultes
moyens ou grands (50-90 et >90 mm). Ainsi, chez cette
scyphoméduse océanique, tout se passe comme si la pérennité
de 1la population (notamment pendant les périodes défavo-
rables) étalt assurée - en l'absence d'un polype benthique -
par le gros adulte "méduse". Corrélativement, la présence de
méduses adultes ne peut pas étre considérée comme un indice
de reproduction.
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* "Profils" écologiques annuels déduits: biomasse de 1la
population, échanges avec l'environnement.

Outre une représentation du cycle démographique
annuel de l'espéce, les simulations fournissent aussi des
résultats {ou plutdt des tendances) intéressant plus
directement 1'écologie fonctionnelle du milieu pélagique
Méditerranéen. Il s'agit, en particulier, de la saisonnalité
du "poids" global et du réle, ‘en termes d'échanges, d'une
population de Pelagia. Notons bien que ce type d'informa-
tions -~ éléments de base de la construction des modeles
d'écosystémes (réseaux trophiques) - n'est ici que le sous-
produit d'un modéle primordialement cong¢u pour 1la descrip-
tion du niveau d'organisation inférieur, la population.

a) saisonnalité de la biomasse de la population.

La fig. 36 ci-contre fait apparaitre une forte
amplitude annuelle de variation de la biomasse (facteur X6},
le minimum et le maximum absolus étant atteints respec-
tivement en décembre et juillet. Il existe cependant un
maximum secondaire fin mars-début avril, séparé du principal
par un point bas a4 la mi mai. Ce minimum local, étonnant
dans la mesure ou il traduit une (invraisemblable ?) perte
de masse dans le passage d'une génération & l'autre, est
interprétable comme la conségquence d'une ponte massive trop
précoce, & un moment oU la survie des jeunes stades est
encore difficile: température trop fraiche au regard des
exigences thermiques élevées du développement larvaire.

Le sous—-modeéle "investissement dans la ponte” (eq.
17 notamment) est en partie responsable de ce comportement
gqui peut sembler, a priori, aberrant. Des observations et
expérimentations spécifiques seraient nécessaires sur ce
point.

Il est possible également que 1l'invariance de 1la
relation température - durée de développement larvaire (eq.
3) soit & remettre en question: les 1larves des pontes de
début de printemps ont peut-&tre moins d'exigences thermi-
ques que celles des pontes de juillet, sur 1lesquelles a été
calibrée 1la relation. Abou-Debs et Nival (1983} ont montré
l'existence d'un tel phénoméne chez 1le copépode Temora
stylifera.

Enfin, il n'est pas exclu qu'une forte perte
printaniére de masse globale soit le prix "normal" & payer
par une population pour sa reproduction-dissémination, chez
une espéce ou la fécondité est élevée et 1la taille des
jeunes tres faible relativement & celle des adultes
(caractéres démographiques "r"}.

Quoiqu'il en soit, compte-tenu des légers déphasages
inévitables entre les dynamiques des multiples sous-ensem-

bles (certainement mobiles, méme s'ils sont mal individuali-
sables) de la population de Pelagia en Méd. N.O., un déclin
simulé aussi bref de 1la biomasse, si tant est qu'il

corresponde a une réalité, ne doit guére étre observable.
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b) gains et pertes azotés de la population vis-a-vis
de l'environnement.

La saisonnalité de 1la consommation, ou ingestion

journaliére globale (=quantité assimilée X 1.25), suit
l'allure de 1la saisonnalité de 1la biomasse (fig. 36).
Cependant, comme le rapport entre 1les deux, ou ration

spécifique journaliére, varie de 10% en hiver a 14.5% en
juillet (m=11.9%), le maximum estival est ici encore plus
accusé.

La quantité assimilée a évidemment méme saisonnalité
(3 un facteur prés: 0.8) que l'ingestion, tandis que les
dépenses métaboliques ont un cycle sensiblement différent

(fig. 37) avec, grosso modo, un maximum unique et tres
accusé fin juillet. Si bien que la différence entre les deux
courbes, c'est-a-dire 1la production, présente un maximum
printanier (début avril) et se concentre quasi-totalement
entre fin-février et mi-juillet, soit sur a peine plus d'un
tiers de 1l'année. Dans le <cas précis de paramétrisation

employée, il y a méme une période 1légérement déficitaire de
mi-aolt & début octobre, durant laquelle 1la population
fournit autant d'azote (par excrétion) & son environnement
qu'elle n'en préléve. Bien qu'il ne faille pas se laisser
abuser par 1la précision illusoire des résultats d'une
simulation, celle-ci montre simplement ici comment un
phénoméne, contraire aux lois bioénergétiques, est tempo-
rairement et/ou localement possible, avec, probablement, une
probabilité d'occurrence particuliérement forte en fin

d'été. Les méduses pourraient ainsi, grdce & leur grande
taille, jouer un rdle de volant d'inertie et de réserve
(momentanée) d'azote vis-a-vis de 1l'environnement épipé-
lagique (Nival, comm. pers.). La prise en compte de leur
migration verticale devrait affiner et renforcer cette
hypothése ~ excrétion plus forte 1la nuit dans la couche

superficielle chaude.

La production rapportée 4 l'assimilation, ou "rende-
ment de production net", présente une grande amplitude de
fluctuation annuelle (fig. 38), chutant de la valeur 50% fin
mars-début avril & un niveau nul et méme négatif en fin

d'été -~ toute la matiére ingérée et assimilée est alors
exclusivement consacrée a la maintenance. Le cycle annuel
({non représenté) du "rendement de production brut", ou

rapport de la production & 1l'ingestion, doit avoir méme
allure si 1l'on admet une constante de 0.8 comme coefficient
d'assimilation (le pic printanier plafonnerait dans ce cas &
40%). Quelque soit leur niveau de validité, ces fluctuations
simulées illustrent, une fois de plus, 1'inanité du concept
de <constante de transfert (que ce soit 10% ou 20%) entre les
niveaux trophiques, tout du moins a une échelle temporelle
relativement fine (infra-annuelle).
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Pour résumer l'activité trophodynamique "moyenne" de
la population au sein de 1'écosystéme, ces différents
profils (biomasse, assimilation...) peuvent étre intégrés
sur 1l'année, puis comparés. On obtient ainsi 1les coef-
ficients du bilan azoté annuel de la population simulée, qui
peuvent é&tre comparés & ceux obtenus, sur la base de mesures
et d'observations, chez des populations naturelles:

moyenne
Pelagia compilation référence
(simulée) littérature
(poikilothermes
invertébrés)
Ingest./Biom. m. : 45.6
Dep.metab./Biom.m: 27.5
Prod./Biomasse fi.: 9(ou 8*) 3 Phillipson,1973
Prod./Ingest. : 19.7%
Prod./Assim. : 24 .5% 25% Humphreys, 1979
23% Townsend &
Dep.metab./Prod. : 3.1 3.3 Calow,1981

* production somatique seule.

Les chiffres concernant Pelagia ne peuvent bien sfir pas
faire figure de véritables résultats écologiques. On peut
noter cependant le caractére "banal” des valeurs de coef-
ficients de transfert simulés. Par contre, 1la productivité
(P/B) simulée de 1la population de Pelagia est remarqua-
blement élevée. Si 1l'on considére son inverse, on obtient le
temps moyen de renouvellement du compartiment vivant
"méduse", qui est donc de (1/8 x 365 =) 46 jours.

c) impact du prélévement exercé par la population.

L'incorporation, méme partielle, des résultats
simulés dans une perspective écologique plus englobante
({écosysteéeme pélagique) n'est pas aisée. En effet, les
variables d'état du modéle (effectifs des classes de taille)

sont, au départ, dépourvues de référence & une surface
connue, si bien que les simulations ne produisent que des
variations, c'est—-a-dire des "formes" de saisonnalités bien

peu concreétes.

Cependant, grdce & la prise en compte des (rares)
données disponibles sur les densités de méduses (adultes et
éphyrules) observables dans 1le milieu, nous pouvons tenter
de mettre une gamme de valeurs plausibles sur 1'"unité
arbitraire de surface" U.A.S. attribuée & nos simulations.

Il s'agit en quelque sorte d'une calibration "en

niveau", aprés la calibration "en structures et variations"
effectuée précédemment. Les hypothéses sur la wvaleur de
1'U.A.8S., découlant d'une confrontation entre effectifs

simulés et densités in situ, sont résumées sur 1le tableau 7
ci-contre.



104

classe : mois : effectifs: densité: valeurs plausibles
d'individus : : simulés : in situ: déduites pour

(n) : estimée: l'unité arbitraire

(n.m2): de surface U.A.S.

adultes : été ¢ 500 - 900 : 0.1-1 : 500 & 9000 m2
{>50 mm) : : :
éphyrules : juin : 14000 : 5-100 : 140 a 2800 m?
(<10 mm) : : :

{(fourchette retenue: 1 U.A.S. = 500 & 3000 m?2, hypothéses
extrémes notées respectivement A et B)

Tab. 7 : Hypothéses d'unités de surface U.A.S. rendant les
niveaux d'effectifs simulés compatibles avec les ordres de
grandeur des densités 1iIn situ. En ce qui concerne les
adultes, de telles densités moyennes sont observables A
moyenne échelle dans la zone du front de la Mer Ligure (voir
annexe I). Elles sont cohérentes avec les valeurs, exprimées
en concentration, de Franqueville (1970). Pour les éphy-
rules, 1l s'agit de densités couramment rencontrées au point
B (sortie de la Rade de Villefranche S/Mer), ol des péches
quotidiennes sont effectuées depuis de nombreuses années

(cf. fig.7 ).
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fig.39 : Saisonnalités simulées de 1 impact de prédation
d ‘une population de Pelagia sur le stock de proies
(zooplancton). Sous 4 hyp othéses (2 densités de
proies X 2 densités de méduses, voir texte).
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D'autre part, l'évaluation de 1l'impact relatif des
méduses sur le zooplancton nécessite aussi de redonner un
niveau concret a 1'indice forcant de concentration de nour-
riture (fig. 30). Compte-tenu des connaissances actuelles
sur la richesse zooplanctonique épipélagique de la Méditer-
ranée, on considérera que la moyenne annuelle, c'est-a-dire
la valeur 100 de notre indice, se situe, en termes de
densité, dans une fourchette variant de 0.025 & 0.10 g N.m-?2
(notés respectivement « , g ).

Ainsi rapportés a la surface, les profils saison-
niers de consommation journalieére (fig. 36) et de densité de
zooplancton (fig. 30) deviennent confrontables -a condi-
tion, toutefois, de supposer que Pelagia effectue son
prélevement sur l'ensemble du zooplancton. En combinant 2 a
2 1les hypothéses extrémes sur leurs niveaux respectifs, on
obtient 4 profils saisonniers d'impact relatif (fig. 39).

Ces profils, qui ont évidemment méme allure, font
apparaitre une forte amplitude saisonniére de 1'impact
trophique (de l'ordre d'un facteur X7.5), avec un maximum
prolongé de mi-juin & mi-septembre. Si 1l'on exclue 1l'hypo-
thése combinée A, o (invraisemblable par ses implications)
les maximums estivaux des trois autres courbes correspondent
4 des taux de prélévement Jjournalier du méme ordre de
grandeur ou supérieurs (9.5 a 57%) a la productivité
journaliére zooplanctonique. On peut donc envisager une
forte dominance estivale de Pelagia au sein du "comparti-
ment"” carnivore épipélagique. Ceci doit étre mis en
paralléle avec les observations de déplétion de certaines
autres espéces prédatrices durant les années de pullulation
de Pelagia. Ce rapprochement est d'autant plus justifié que
les especes affectées par 1la présence de Pelagia sont,
singuliérement, les espéces a tendance thermophiles, c¢.a.d.
celles susceptibles d'étre abondantes dans la zone
superficielle en saison chaude, comme les cténophores Cestus
veneris et surtout Leucothea multicornis (Morand, D.E.A.
1984 - Morand et Dallot, 1985): fig. 40:

.. Pelagia noctiluca

[\ _

Leucothea multicornis
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% Sensibilité de 1la population a des perturbations dans 1le
cycle annuel de concentration de nourriture.

Bien que toute 1la modélisation de ce chapitre soit
développée dans le cadre de 1l'hypothése de relative stabi-
lité démographique a moyen terme (c.a.d. interannuelle), on
sait que la population régionale de Pelagia peut "sortir" de
cet équilibre dynamique "haut" et s'effondrer rapidement,
tout comme elle peut d'ailleurs ensuite vy revenir, aussi
brutalement et aprés un délai plus ou moins long (cf.p.14).

Pour expliquer comment de tels effets de "bascule"
émergent au niveau (le plus) macroscopique, il faudrait sans
doute invoquer des phénoménes non-linéaires intraspéci-
fiques, peut-étre aussi des interactions locales avec
d'autres espéces, voir des échanges avec d'autres popula-
tions de la méme espéce, mais ceci n'est pas directement a
la portée de notre modéle. Cependant, celui-ci reste utile
pour 1l1'étude du moment initial du changement en fin de
pullulation: A& cet instant, la dynamique est encore para-

linéaire, et c'est la sensibilité-fragilité de cette
dynamique "en place"”, notamment vis-a-vis des perturbations
environnementales, qui autorise (ou non) 1la divergence vers

une autre dynamique - effondrement durant lequel, enfin mais
seulement, les phénomenes densité-dépendants apparaitront
dans toutes leurs conséquences. -

Au regard des grands mouvements saisonniers qui
animent cette population, nous avons pensé que cette
sensibilité-fragilité était avant tout une question de
saisons. Quant & la perturbation susceptible de 1la mettre &
1'épreuve, nous avons pensé qu'elle pouvait é&tre, avant tout
autre possibilité, de nature trophique. Nous avons donc
étudié les effets démographiques d'une anomalie de concen-
tration de nourriture (d'un facteur constant par rapport a
la normale saisonniére), en fonction de son moment d'occur-

rence dans le cycle annuel.
a) méthodes.

L' étude des réponses aux perturbations s'effectue &
partir de la dynamique de convergence oscillatoire (obtenue
apres deux années de simulation) et en condition de
mortalité équilibrante (Mba=Mba_s).

Durant la troisieéme année simulée, une anomalie est
créée sur une portion du cycle de concentration de nour-
riture, en multipliant 1les valeurs habituelles par des
coefficients. On a cependant voulu éviter l'apparition de
discontinuités dans 1la série forcante: autour du maximum
(+20%), centré sur le milieu d'un mois ({(date T), 1les coef-
ficients décroissent progressivement Jjusqu'aux 2 extrémités
du mois ]T-(8x23j.),T+(8x23j) [, ou ils s'annulent. Au total,
15 coefficients non nuls ~-rentrés tels quels dans le
programme- suffisent a décrire 1'anomalie. Sa valeur
moyenne, sur l'ensemble du mois, est de (+)10%
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fig. 41: Forme des anomalies introduites dans le
cycle forgant de concentration de nourriture.

Nous avons pensé que cette étude pouvait se limiter
4 la description des réponses aux seules anomalies posi-

tives. En effet, méme si, wvue dans son ensemble, la sensi-
bilité démographique au facteur trophique a une forme
quasiment exponentielle (cf. notamment fig. 29 p. 80), on

peut admettre localement une linéarité approximative, c'est-
a-dire, par exemple, des réponses trés semblables pour des
anomalies trophiques respectives (-10% ->0%) et (0% ->10%).
Ceci signifie que les conséquences d'une faible anomalie
négative peuvent se déduire (par symétrie) de celles corres-
pondant & une faible anomalie positive, et ne Jjustifient
donc pas un effort d'évaluation spécifique.

Le calcul des effets de 1'anomalie est effectué un
an (183 pas) aprés que la population ait subi son centre. On
compare alors la biomasse de la population 4 une biomasse de
référence, <c¢'est—-a-dire «celle d'une population ayant méme
histoire mais n'ayant pas subl de perturbation (cette
biomasse de référence est aussi obtenue par simulation).
Cette procédure assez lourde est nécessaire pour obtenir des
résultats interprétables, compte-tenu du fait que la
stabilisation interannuelle de la population n'est Jjamais
parfaite (légére imprécision sur Mba_s).

D'autre part, la relative longueur (lan) de 1l'inter-
valle de temps séparant 1la perturbation du calcul de 1la
déviation résultante est nécessaire si 1l'on veut prendre en
compte tous ses effets: dans un premier temps, ceux—-ci
concernent certes le niveau global mais 1ils modifient aussi
la structure de la population, et ces modifications peuvent
induire & leur tour d'autres effets en niveau, retardés.
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Cependant, la durée de cet intervalle ne doit pas faire
illusion sur 1la nature de 1l'étude: puisque le modeéle
ignore toute forme de densité-dépendance, il s'agit exclusi-
vement d'établir un indice de la sensibilité locale (c.a.d.
mensuelle) de la dynamique, a partir de 1'observation des
seuls effets "d'ordre 1" d'une perturbation (dans la mesure
ol la simulation peut 1les abstraire). I1 n'est donc pas
question d'une tentative de prédiction de 1la variation
concréte du niveau de biomasse a terme d'un an.

La répétition de "l'expérience", en déplag¢ant (de
mois en mois) 1la position du <centre de 1'anomalie, permet
d'obtenir 1'évolution saisonniére de cette sensibilité. La
paramétrisation employée est <centrée sur le jeu de valeurs
"plausibles" sélectionnées par la calibration (Topt=17,
Cmax=20, S=110, 1/Mre=70). Mais l'on étudie également Iles
éonséquences d'une variation de Topt (température optimale)
et de 1/Mre {(inverse de la surmortalité des reproducteurs).

b) résultats.

mortalité
5 équilibr.
%o (Mba_s)
60 ,
Topt = 16 —e-—ee—meem (0.60)
50 Topt = 17 ~ (0.61)
Topt = 18 ........ (0.60)
40 Topt = 19 + + + + (0.59)
30
La figure ci-contre fait
1% apparaitre une trés forte
amplitudede variation annuelle
+10 de la sensibilité de la
9 population & une anomalie

JFMAMUJJASOND trophique (+10%) d'une durée
MOIS d'l mois. Quelque soit 1la
valeur de Topt, ce sont les
perturbations de juin qui
fig. 42 agissent le plus sur la

population. Notons que ce pic

de sensibilité est concommitant du pic d'abondance des trés

jeunes stades (cf. fig. 33). De plus, il apparait que cette

sensibilité est d'autant plus strictement concentrée sur les

seuls mois de mai et Juin que Topt est faible: il est

possible que, lorsque Topt (température optimale de pro-

duction des adultes) s'éloigne de 1la température (élevée)
favorable au développement larvaire, la plage temporelle de
reproduction se voit restreinte, concentrant ainsi encore

d'avantage la sensibilité de la dynamique.
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Cette concentration est une source de vulnérabilité, car
elle signifie une dépendance de la population vis-a-vis

des conditions environnementales régnant a une période trés
particuliere de 1'année, et <ces conditions sont d'autant
plus imprévisibles (d'une année & 1l'autre) que cette période
est plus bréve. Plus généralement, et quelque soit la valeur
précise de Topt, il semble apparaitre ici wun élément
structurel essentiel, et peut-&tre lourd de conségquence, de

la dynamique de Pelagia en Méditerranée.

Pour explorer plus avant cette hvpothése, il nous a
semblé intéressant de représenter la saisonnalité de 1la
fonction du "degré de semel-

démographique en

sensibilité

parité" de 1l'espéce. Rappelons que 1la semelparité est

définie par 1l'unicité et 1la brieveté de 1la phase repro-

ductive en fin de vie des individus. Dans notre modéle, ce
la surmortalité Mre des

est donc contrdlé par

(1/Mre) est élevé, plus on s'éloigne de

caracteére
reproducteurs: plus

la semelparité stricte.

mortalité
x équilibr.
\ {Mba_s)

%
125L

(0.61)
(0.61)
(0.59)
(0.52)

1/Mre= 70
1/Mre= 40 .......

f
/
1008} A
} ) \
i 1/Mre=100 + + + +
/
1/Mre= 10 —ccomea—-.

La figure ci-contre montre a

quel point la sensibilité
démographique & une
perturbation s'accroit et se
concentre (sur mai) lorsque
les reproducteurs meurent

_25 —
JFMAMUJ JASOND
MOIS

vite.

fig. 43

La semelparité stricte augmente ainsi considérable-

la dépendance de 1la dynamique vis-a-vis de

ment
restreinte de l'année favorable a la reproduction.
raisons 1invoquées plus haut, ceci est un facteur aggravant

de la vulnérabilité de la population.

la période
Pour les



I-F: APPORTS ET LIMITES DE LA MODELISATION REALISEE

Le résultat essentiel de ce chapitre réside dans la
mise en évidence et la description de la variation saison-
niére de la "tension" d'interconnexion entre la population
et son environnement biologique. Cette interconnexion est
constituée par la double action:

- de 1la population sur 1'écosystéme, avec, en
premier lieu, l'impact de prédation sur le zooplancton (fig.
39), mais aussi 1la fourniture de nutriments NH4* (fig. 37)
par excrétion et de matiére organique particulaire inerte
par egestion et mort.

- de 1l'écosystéme sur 1la population, avec 1l'effet
des variations de concentration de nourriture sur 1le niveau
de la population (fig. 42 et 43).

Si 1'on examine plus particuliérement les interactions
(zooplancton<->Pelagia)l, il apparait 4 phases annuelles:

(1)- de mi-~octobre a avril: l'impact de Pelagia sur
le zooplancton est faible ou modéré (fig. 39) et l'action de
contrdle exercé par le zooplancton sur Pelagia est également
faible ou modéré (fig. 42, 43). L'interaction, que 1l'on peut
schématiser comme le produit des actions réciproques, est
donc faible: 1la dynamique de la population est largement
déconnectée de celle de son environnement trophique. Le lien
qui unit Pelagia au reste de l'écosysteme est "distendu".

(2)- de mai a mi-juin: 1'impact relatif de 1la méduse
sur le zooplancton (encore abondant) reste faible, mais, en
sens inverse, la relation devient forte car c'est 1la pleine
période de reproduction: la population réagit & la moindre
anomalie trophique. La connexion est a sens unique.

(3)- de mi-juin & juillet: le biomasse zooplanctonique
en chute supporte de plus en plus difficilement le
prélévement exercé par les méduses. De leur cété, celles-ci,
en fin de reproduction, sont encore trés sensibles au niveau
de concentration des proies. L'interconnexion est donc & son
maximum. C'est & ce moment que des phénoménes de densité-
dépendance négative (ou effets de surpopulation) peuvent

intervenir et réguler ainsi le niveau de 1'état "haut",
c.a.d. le niveau d'abondance de 1'espéce en état de
pullulation. D'autre part, les compétiteurs sont fortement

affectés (f£ig.40).

(4)- d'aofit a mi-octobre: la période de
reproduction étant terminée, la population de méduses n'est
plus guére sensible aux anomalies trophiques; mais elle

exerce toujours un fort impact de prédation sur le
zooplancton raréfié. En comparaison de la consommation, 1la
fourniture de nutriments azotés a l'environnement est

cependant plus forte que Jjamais (fig. 37), d'ou un soutien
possible de la production primaire puis secondaire.



% somme annuelle

m

La connexion est donc a sens unique (méduse -> proies},
mais de nature quelque peu ambigle. Toutefois, compte-tenu
de l1'efficience, bien inférieure a 100%, des productions
primaires et secondaires, l'effet de consommation est forcé-
ment dominant. L'effet de déplétion sur les compétiteurs
doit donc se poursuivre 3 cette époque.

On peut résumer cette
saisonnalité de l'inter-
connexion (méduses-proies)
par la courbe "produit des

. saisonnalités” d4'impact (fig.
201 39) et de sensiblité (fig.42,
] avec Topt= 17), toutes deux
préalablement normées a 100
10 (somme annuelle).

30

Ty
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fig. 43bis

L'allure générale de cette saisonnalité est sans
doute robuste malgré les incertitudes sur 1les valeurs de
paramétres et sur les cycles for¢ants (voir notamment 1la
relative stabilité des profils fig. 42, 43).

Au travers de ce résultat synthétique, le modéle
fournit une hypothése sur la fenétre temporelle annuelle
critique pour la dynamique de Pelagia en Méditerranée, ce
qui doit permettre une planification ad hoc des études
ultérieures in situ {(campagnes océanographiques).

Ainsi, il semble prioritaire d'orienter les études
en mer sur la description des situations générales (physi-
que, chimique, bioclogique) de début d'été, en privilégiant
peut-&tre une échelle spatiale moyenne (10-100 km), voir
grande (->1000 km). Ces études devraient é&tre menées a 1la
fois hors période de pullulation (actuellement) et durant 1la
prochaine période de pullulation. En ces occasions, on
devrait accorder une grande importance & 1l'examen des
corrélations spatiales simples et partielles entre 1la
profondeur de 1la thermocline, les abondances de phyto-
plancton, de micro et mésozooplancton, de Pelagia et de ses
compétiteurs - en particulier Leucothea multicornis et
Cestus veneris. I1 serait bon de disposer aussi d'indica-
teurs dynamiques instantanés (qu'ils soient physiologiques
ou démographiques, absolus ou relatifs) de productivité
primaire et secondaire. Paradoxalement, des corrélations
ainsi observées dans 1'espace peuvent, a notre avis,
beaucoup apporter pour la validation des hypothéses nées
d4'1n modeéle dévnlové dans le temps.
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Sur la base de tous ces éléments, il devrait é&tre
possible de passer de notre modéle - (trop) exclusivement
dynamique et monospécifique - a un nouveau modéle plus
englobant (incorporant notamment l'espace et 1les structures
physiques, 4 moyenne échelle) et susceptible d'expliquer,
voir de prédire (a moyen-terme: 1 an), 1le maintien ou
l'extinction d'une population présente.

Si 1l'intérét stratégique du modéle physiodéme-
graphique pour 1la suite des recherches sur le "phénomene
méduse" semble se confirmer, sa qualité intrinseéque en tant
qu'image (censée étre relativement fidele) d'une dynamique
de population présente quelques faiblesses:

- la plus évidente consiste bien-slir dans sa nature
strictement linéaire, <c¢.a.d. dans 1l'absence de prise en
compte explicite des densité-dépendances, notamment au
niveau de 1la reproduction ({taux de fécondation) et de la
mortalité. Si cette absence limite la signification "quanti-
tative" de nombreuses simulations, elle était cependant
préférable pour éviter une complexité excessive et le
recours & de trop nombreuses hypothéses. De plus, une telle
lacune, intégrée dés le départ dans la démarche de construc-
tion et d'exploitation du modéle, ne remet pas en cause les
conclusions, dans la mesure ou celles-ci se cantonnent dans
un cadre précis, essentiellement qualitatif et limité a un
modeste horizon temporel.

- plus graves sont sans doute certaines simplifi-
cations, comme le caractére invariant (au cours de 1'année)

de plusieurs sous-modeéles, notamment les réponses de 1la
durée de développement larvaire et de 1la vitesse de
croissance a la température - avec notamment la constance du

paramétre Topt, la température physiologique optimale. Ceci
suppose, de fac¢on assez invraisemblable, qu'il n'y a aucune
adaptation de 1'équipement enzymatique aux changements
saisonniers de température. Mais, 1la encore, les données
d'observation faisaient défaut pour élaborer des représen-
tations plus souples et précises.

- enfin, la structure fondamentale du modéle, qui,
au niveau individuel, n'accorde 1le rang de variable d'état
qu'a la taille (poids ou diametre) et néglige totalement 1la
notion d'age, n'est pas exempte de critiques. Certes, 1la
physiologie supposée essentiellement dépendante de la taille
("size—-dependant"”) des invertébrés primitifs permet, dans
une large mesure, de tolérer une telle simplification. Mais
celle-ci constituera un frein & l'extension de cette forme
de modélisation démographique, en particulier vers les
groupes plus évolués, chez lesquels 1'4ge ne peut é&tre
oublié - un mammifére & jellin maigrit mais ne redevient
malheureusement pas plus "juvénile", & la différence d'une
méduse (Hamner et Jensen, 1974).
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DU CYCLE DEMOGRAPHIQUE ANNUEIL
A
L. " ALLURE DE LA SERIE LONG—TERME:

(REFLEXIONS SUR LA STRATEGIE DEMOGRAPHIQUE DE L ESPECE)



Les résultats du chapitre I ont montrd la saison-
nalité marquée de la sensibilité de 1la population vis-a-vis
de son environnement trophique. Dans un premier temps, ceci
suggére certes d'attribuer a la saison "critique" (corres-
pondant au pic de sensibilité) un rdle majeur dans le déter-
minisme des variations interannuelles. Mais ceci n'explique
pas complétement pourquoi de telles variations prennent
parfois, <chez Pelagia, une ampleur catastrophique, aboutis-
sant & l'apparente extinction (provisoire) de la population
régionale.

En effet, 1l'existence de saison(s) critique(s) dans
le cycle annuel est sans doute un fait général chez les
populations pélagiques; pourtant, 1la plupart d'entre elles
ne présentent que des fluctuations interannuelles modérées,
loin de 1'allure "tout-ou-rien" qui caractérisent celles de
Pelagia (voir par exemple, pour 1les espéces macroplancto-
niques: Morand, D.E.A. 1984- Morand et Dallot, 1985).

Cette énigme est au coeur du "phénoméne méduse".
Pourtant, 1l'état actuel des connaissances ne permet pas,
selon nous, d'y répondre. Nous ne proposerons ici qu'une
piste préliminaire, une hypothése basée sur 1l'observation du
cycle démographique annuel de 1l'espéce en Méditerranée, tel
qu'il apparait a la suite de la modélisation effectuée.

Elle peut se formuler ainsi:

"Dans un environnement saisonnier (mais avec une part d'aléa
non négligeable d'une année a l'autre), n'est-il pas prévi-
sible qu'une population A& génération annuelle unique,
semelpare, et dont 1la reproduction est concentrée sur une
courte saison, soit soumise & un fort risque d'extinction

(provisoire ou définitive)?"

En effet, sans véritable chevauchement temporel des
générations, la pérennité d'une telle population n'est pas
assurée en cas d'échec (méme unique) du recrutement annuel.
En d'autres termes, vue macroscopiquement (c.a.d. au niveau
interannuel, avec un pas d'l an), l'histoire de 1la popula-
tion est un processus d'ordre 1l...seulement. Si, de plus, la
saison de reproduction est courte, alors ce recrutement
annuel est particuliérement peu "sGre", et 1la probabilité,
chaque année, pour que le processus se brise (c.a.d. que la
"chaine" des générations successives se rompe) est élevée.

I1 n'est donc pas surprenant que 1l'aptitude & 1la
stabilité-persistance d'une telle population soit médiocre.
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On peut s'interroger sur l'origine d'une stratégie
démographique aussi risquée. Peut-étre faut-il la rechercher
dans le "type biologique” (l'origine ?) de l'espéce: les
scyphoméduses, comme toutes les méduses, ne sont-elles pas,
avant tout, des "gonades flottantes" (Goy et al., 1988),
plus adaptées & la reproduction-dissémination qu'a la survie
prolongée, plus aptes & 1la (re)conquéte rapide d'espaces
écologiques disponibles qu'a la défense d'un statu quo, méme
favorable. Mais si Pelagia hérite sans doute, dans une
certaine mesure, d'un profil démographique "r", elle est
dépourvue de ce qui en constitus 1le "pendant" compensatoire
chez 1la plupart des autres méduses, c'est-a-dire le stade
benthique - connue pour sa grande longévité et résistance.

Pour situer dans wune perspective plus large les
causes et la nature de la labilité démographique de Pelagia

dans son environnement saisonnier Méditerranéen, il faut
faire appel aux concepts théoriques développées sur les
stratégies adaptatives (voir notamment Barbault et al.,

1980). Plus précisément, au regard des questions spécifiques
soulevées par cette espéce, les travaux de Southwood et al.
(1974), Bulmer (1985) et surtout Strebel (1985) apportent
des éléments intéressants. Ainsi, en reprenant la théorie
proposée par ce dernier auteur, il existerait deux facgons,
pour une espece, de s'adapter & terme (c.a.d. du point de

vue évolutif: "ultimate factors") a une variabilité
environnementale caractérisée par une certaine périodicité
(durée T), tout en comportant une composante aléatoire

imprédictible.

~(1) soit profiter du moment 1le plus favorable "&
l'intérieur" de 1la variation environnementale pour dével-
lopper une population éphémére mais abondante, <ce qui

nécessite un temps de génération trés court (<<T). Lorsque
les <conditions se gdtent, la survie de 1la population est
déléguée & une catégorie d'individus (oeufs ou pré-adultes)
qui se maintisnnent en petit nombre, vivant au ralenti et
souvent cachés en attendant le prochain moment favorable.
("tracking strategies" qui pourraient bien caractériser, par
rapport au cycle environnemental annuel, toutes les petites
especes du bloom zooplanctoniqgue printanier -petits
Copépodes, Appendiculaires, Siphonophores Diphiydae—- mais
aussi certaines espéces de taille moyenne comme les Salpes -

Braconnot et al., 1988).

-{(2) soit "enjamber" la variation environnementale
en atténuant ses effets par 1l'endurance phyvsiologique des
individus, grdce & wune forte taille adulte, 1laquelle
implique un temps de génération long. Cette atténuation met
aussi en Jjeu le niveau démographique, avec la désynchro-
nisation des <cycles de vie des individus: 1'itéroparité
et/ou 1l'allongement du temps de génération (= n.T, avec n>l)
engendrent la multiplication de cohortes contemporaines et
le chevauchement temporel des générations successives.



Ainsi, une perturbation fatale pour certains individus (par

exemple pour les trés jeunes), a peu de chance de 1l'étre
aussi, simultanément, pour tous 1les autres: 1le risque
d'occurrence d'un "scénario catastrophe" est minimisé

("averaging strategies” dont semblent relever par exemple,
toujours du point de vue de la périodicité annuelle T, les
petits poissons pélagiques potentiellement compétiteurs des
méduses: Anchois et Sardines).

Remarque: il est évident que les stratégies qui consistent 2 se soustraire 4 la fluctuation
environnementale reldvent d'un tout autre ordre d'idées, puisqu'elles (re)mettent en cause la niche
écologique méme de 1'espéce. Ainsi, la zome mésopélagique [200- 600/800 =) bépéficie de conditions
physiques quasi-constante et de variastions trophiques probalement attémuées. Les espéces qui y sont
rattachées remontent certes parfois plus prés de 1la surface, généralement durant la nuit et en saisen
froide. C'est le cas notamment de la méduse Solmissus albescens, et de lz plupart des espéces du
macroplancton gélatineux. Mais ces espécas disparaissent totalement de la couche superficielle entre mai-
juin et novembre (Morand et Dallot, 1985}, se mettant ainsi & 1'abri du réchauffement et de l'oligotropliie
estivale, Malheureusement, les exigences thermiques de Pelagia sont bien trop élevées, en particulier au
nivean de la reproduction et du développement des jeunes stades, pour qu'elle puisse se réfugier ainsi
complétement vers les profondeurs: elle subit donc de plein fouet la brutale saisonnalité épipélagique.

Mais, par rapport & cette périodicité dominante
annuelle (T) & affronter, il apparait que Pelagia ne réalise
ni l'une ni l'autre des stratégies (1, 2):

- d'une part, son temps de génération est trop long
pour qu'elle puisse se multiplier vraiment durant la courte
saison qui lui est favorable - 1'été oligotrophe la surprend
a4 l'aube de 1la 2¢me génération annuelle, gqui ne peut donc
réussir. De plus, elle est dépourvue d'un vrai stade de

restance.

- d'autre part, comme 1la plupart des individus
naissent & la méme saison et gue l'espéce est, grosso modo,
semelpare, avec un temps de génération effectif malheu-
reusement "attiré" (par les facteurs immédiats ou "proximate
factors") vers la période environnementale (T), 1'ensemble
des effectifs se retrouvent engagés de fag¢on quasi-synchrone
dans un méme cycle de renouvellement. Ceci rend 1la popula-
tion trés wvulnérable aux imprévus défavorables, surtout,
nous l'avons wvu, si ceux-ci se produisent & un moment
critique du cycle, centré sur juin.

Tous ces éléments suggerent que la stratégie de
Pelagia est tellement risquée... que 1'espéce ne devrait
plus faire partie de la faune Méditerranéenne! Or il est un
fait indéniable que 1l'on peut encore rencontrer des Pelagia
- et en quelle quantité ! - en Méditerrannée (du moins
certaines années).

D'ou 1la deuxiéeme énigme, complémentaire de 1la
premiére, posée par 1la dynamique de cette méduse: si elle
disparait aussi souvent, comment se maintient-elle 3 trés
long-terme ? Ceci revient & s'interroger sur les conditions
qui provoquent, ou du moins qui permettent, sa réapparition,
généralement aprés 4 a 11 ans d'absence (cf. fig. 3 p. 14).
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La répartition cosmopolite de l'espéce (il existe de
nombreux "foyers" de population de par le monde) et ses
moeurs hauturiéres et épipélagiques, qui la soumettent a la
circulation générale océanique (particuliérement rapide dans
la couche superficielle), fournissent peut-&tre des élé-
ments de la réponse. Car ces caractéres incitent & voir,
dans 1les différentes populations régionales de Pelagia,
autant de parties inter-connectées (par émigration~immigra-
tion) d'une métapopulation (voir Blondel, 1986, p.99). Dans
ce cas, la dynamique d'une (sous)population, comme celle de
Méd. N.-O0., ne pourrait étre vraiment expliquée dans tous
ses aspects {(incluant le long-terme) que dans la mesure ou

1l'on élargit 1le domaine spatial d'observation et de
modélisation (Hansky, 1985). Ceci n'était pas envisageable
ici, faute de données susceptibles d'autoriser le dépas-

sement du stade purement spéculatif.

Puisqu'il semble que 1le "pourquoi et le comment"
doivent, en ce qui concerne la dynamique macroscopique, nous
échapper largement, on se tournera plus modestement vers une
approche empirique, avec une grosse "boite noire".

Pour ce faire, on admettra simplement gque le phéno-
méne de (ré-)apparition est partie intégrante du processus
observé de présence/absence régionale inter et pluriannuel.

On peut alors se demander dans quelle mesure un tel
processus est, dans son ensemble, d'apparence stochastique-
homogéne (c.a.d. éventuellement trés pauvre en information)
ou au contraire s'il est reliable, méme de facgon partielle
et lointaine, & un déterminisme externe "lourd", susceptible
de 1'inclure dans une problématique plus générale de
fluctuations en Méditerranée. C'est 1la question que nous
aborderons au chapitre suivant.
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PARTIE IXI:

VARITIATIONS MACROSCOPIQUES
LONG—TERME ET CLITIMAT -
UN MODELE CORRELATIF.

A: POURQUOI ENVISAGER UNE CAUSALITE CLIMATIQUE ?
B: LES DONNEES CLIMATIQUES. STRUCTURE.

C: LE MODELE (CLIMAT -> MEDUSES): CONCEPTION ET
METHODOLOGIE D "ESTIMATION.

D: CALIBRATION, ETUDE DES COEFFICIENTS.

A
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II-A: POURQUOI ENVISAGER UNE COMPOSANTE EXOGENE DE TYPE
CLIMATIQUE DANS LE DETERMINISME DES VARIATIONS A LONG-TERME.

* Le rejet d'un modéle stochastique homogéne.

Quelque soit 1l'origine et les mécanismes mis en
cause dans les variations a long-terme de Pelagia, on peut
admettre une représentation macroscopique "minimale" sous
forme d'un processus d'ordre 1 a deux états, défini ainsi:

A l'année t: - si 1l'état "méduse"(l) est en place, la
probabilité de son maintien a t+l est de P1.: et celle du
passage & 1'état "non méduse" (0) est de Pi.o = (1-P1.:1).

- si 1'état "noh méduse"(0) est en place, 1la
probabilité de son maintien & t+l est de Po.o, et celle du
passage a l'état "méduse"(l) est de Po.1 = (1-Po.o).

Ce qui correspond a la matrice de transition:

Tab. 8 :
t+1 :
t m. (1) n.m. {(0)
_______________________________ |
med. (1) : P1.1 Pi.o
n.med. (0): Po.1: : Po.o

Supposons que ce processus soit stationnaire ou,
plus exactement, homogeéne dans le temps (probabilité Po.. et
P1.1 indépendantes de 1'année t). Est-il concevable que 1la
série binaire observée (années a méduses/sans méduses: fig.
3 p. 14) soit une simple réalisation d'un tel processus ?

Pour répondre a cette question, on peut comparer les
distributions observées de la durée des épisodes & celles,
théoriques, que produit un processus de ce type. Tout
d'abord, on observe que la durée moyenne de persistance de
1'état méduse(l) sur l'ensemble de 1la série (fig. 3 p. 14)
est de 5.3 ans. Dans 1'hypothése décrite, la valeur de P:i.:
s'obtient alors a partir de la formule de 1l'espérance de la

loi géométrique:

Pir.1 / (1- Py.1) =(5.3-1), d'olt P1.1 = 0.811
et Pr.o = (1-Py.1) = 0.189

De méme, compte-tenu d'une persistance moyenne observée de
6.5 ans pour 1'état(0), on peut estimer Po.o a 0.846 et Po.1 a
0.154 . Les probabilités théoriques de persistance pendant X
(et seulement X) années d'un épisode de chaque type
s'écrivent alors:

Pour 1'état 1: proba(X)= (1-Pi.o)¢X-1) (P1.o)

Pour 1'état 0: proba(X)= (1-Po.1)¢*-1) , (Po.1)
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On peut comparer graphiquement ces lois (en grisé «clair)
aux fréquences observées (en sombre):

- 0 1 [
1 2 3 4 5 6 7 8 910 11 12 3zpns 1234567891011123ns

durée des épisodes de durée des phases inter-
pullulation. pullulation.
fig. 44

Malgré le faible nombre de valeurs observées, il est
clair que la série "méduses" n'a pas l'allure d'un processus
stochastique homogéne d'ordre 1.

Un processus homogéne d'ordre supérieur 4 1 reste
cependant envisageable, mais il impliquerait wune. longue
"mémoire" du systéme (> 1 an), peu vraisemblable compte-tenu
des temps biologiques caractéristiques de ses composants
(cf. p. 25). L'autre hypotheése, plus vraisemblable, est
celle d'un processus hétérogene, gouverné par des proba-
bilités de transition dépendantes de 1l'année t. Concreéte-
ment, ceci signifie wune wvariabilité temporelle de 1la
probabilité d'occurrence des perturbations actives sur les
changements d'état. Il est alors naturel d'envisager 1l'exis-
tence d'un forg¢age exogene.

* Intérét et vraisemblance de 1'hypothese d'un forgage
climatique.

Il est réaliste d'envisager une implication des
facteurs <climatiques dans un tel forg¢age. En effet, méme si
les facteurs climatiques sont probablement (trés) externes
par rapport au phénoméne en cause, leurs connexions avec le
fonctionnement de 1l'océan sont fortes et nombreuses, a tel
point que l'on parle souvent de "syteme océan-atmosphére".
On peut donc raisonnablement miser sur 1l'existence d'un
lien, de quelque nature soit-il, entre le climat et 1l'occur-
rence des perturbations déterminantes pour 1l'évolution de la
population de méduses.

D'autre part, 1les variables climatiques (météoro-
logiques) sont 1les seules pour 1lesquelles on dispose de
données sur toute 1la durée correspondant a la série

biologique disponible. (La série hydrologique régionale 1la
plus ancienne - salinité a Monaco- ne débute qu'en 1909).
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Plus précisément, les relations (atmosphére -> vie
ocdanique) peuvent, sur la base des connaissances actuelles,
étre regroupées en 2 catégories:

-{(1) les effets locaux et quasi-immédiats:

Les conditions météorologiques {(température, pluie,

vent) agissent sur 1'état (turbulence et surtout densité -
contrdlée par Ti-c)» et S¢x.») de la couche superficielle et
donc sur la stabilité de celle-ci au sommet de 1la colonne
d'eau. Il en résulte des conséquences rapides sur les mélan-
ges verticaux (Lacombe et al., 1981), l'enrichissement en
sels nutritifs de 1la couche euphotique et, finalement, 1la

. production primaire et secondaire.

D'autre part, l'ensoleillement (la luminosité) et la
température de l'eau ont wune influence directe sur la
physiologie ~donc sur 1la démographie- des organismes épi-
pélagiques végétaux et animaux. La turbulence peut, pour sa
part, causer une surmortalité.

Pour la Méditerranée Occidentale, Fieux (1979) a

montreé l'existence de corrélations entre 1les anomalies
mensuelles de température de surface (SST) et celles des
paramétres atmosphériques (ici: température de 1l'air et

pression atmosphérique):

01.0r
CORRELATION (SST,AP)

CORRELATION (SST, AT)

+1.0- +0.5+-

WA

+0.5 — V
L / significance level 997,

significance tevel 90%

L L L I e T N | R N T N N T R T R TR |
1 2 3 45 8 7 8 & 10 N 12 Months 12 3 4587 8 9 101 12 Months

fig. 45 fig. 46

-(2) Les effets & moyen ou long-terme, au travers du
contrdle de la circulation.

Les apports hydriques (précipitations sur la mer ou
sur les bassins versants) et 1'évaporation (température de
l'air, wvent) déterminent par différence les bilans hydriques
océanigques régionaux, qui contrdlent & leur tour les flux de
la circulation générale, c.a.d. inter-régionale. (Bethoux,
1979, 1980). En premier 1lieu, on rappellera que celle-ci
peut transporter des organismes planctoniques sur de grandes
distances (advection).
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Mais surtout, 11 est probable que la persistance de
certaines structures hydrologiques favorables a la produc-
tion primaire (par ex.: le front de la mer Ligure) est 1ié
aux - figures d'ensemble de cette circulation (Bethoux et
Prieur, 1983). Une anomalie climatique importante est donc
susceptible d'agir durablement, aprés un délai plus ou moins
long, sur les conditions trophiques, et <ceci & 1'échelle
régionale. Notons qu'a ce niveau, les approches "théoriques"
par calculs sont pour 1l'instant incontournables, car il
existe bien peu de moyens d'observation directe des
phénoménes (seules des wvariations de salinité ont pu &tre
observées dans certaines cilrconstances -~ Bethoux et al,
1983).

Il n'existe pas de raisons pour privilégier a priori
l'une ou l'autre de ces catégories d'action (1,2).
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II-B: LES DONNEES CLIMATIQUES.

* Origine et nature.

Depuis le milieu du siécle dernier, 1'Observatoire
Météorologique de Génes enregistre quotidiennement 1les

"parametres” atmosphériques. Les séries complétes de
mesures, Jjusgu'a 1981, ont été publiées par Flocchini et al.
(1983). I1 nous a été permis de recopier les données plus

récentes directement sur les cahiers de 1'Observatoire. La
localisation de la station, sur la céte Nord-Est de la Mer-
Ligure, convient & une utilisation de ces données dans 1la

présente étude.

Nous avons retenu 3 "paramétres": température,
précipitations (pluie, plus rarement neige) et pression
atmosphérique - les données d'intensité et de direction du

vent, difficiles & traiter et a interpréter, ont été omises.
La représentativité régionale d'une série locale. unique de
température est sans doute bonne, compte-tenu des fortes
corrélations inter~stations généralement observées pour ce
paramétre (Bethoux, 1975). En ce qui concerne la pluviosité,
le caractére parfois localisé et violent des précipitations
Méditerranéennes (orages...) ne favorisent pas, a priori,
une si bonne représentativité., C'est pourquoi la prise en
compte de la pression atmosphérique, souvent caractéristique
du "type de temps", était indispensable. Ceci ira de pair
avec une approche résolument multi-dimensionnelle, dans
laguelle 1'accent sera mis sur les anomalies conjointes de
plusieurs paramétres.

L'échelle temporelle de prise en compte des données,
ou amplitude des 1intervalles d'aggrégation des valeurs
journalieres, doit permettre une réduction de la masse
initiale énorme de chiffres (incompatible avec la nécessité
de parcimonie en modélisation) sans toutefois gommer des
événements météorologiques de durée moyenne (été pluvieux,
hiver treés froid...). Finalement, nous avons retenu une
aggrégation bimestrielle: Janvier-Février, Mars—-aAvril...etc.

Les données & traiter se définissent donc finalement ainsi:

- moyennes sur 2 mois des températures (°C) ainsi
que des pressions atmosphériques (mmHg) journaliéres
(moyenne de 2 mesures: 7h et 13h)

- précipitations (mm) cumulées sur 2 mois, puis
divisée par 2 pour obtenir un chiffre plus expressif, avant
de subir une transformation de type Loge (X+1), dont 1le but
est d'atténuer 1l'influence des trés fortes valeurs suspec-
tées d'@tre peu représentatives (il s'est d'ailleurs avéré
que cette transformation rapprochait les distributions de la
normalité).

On dispose donc d'un vecteur de 18 variables (3
types de parametres X 6 pairs de mois) observées durant 112
années (1875-1986).
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% Structure (1): A.C.P. sur les variables météo. initiales.

De fa¢on & réduire le nombre de variables potentiel-
lement actives et a éviter les problémes ultérieurs décou-
lant des co-linéarités probables entre certaines d'entre-
elles, nous avons effectué une analyse en composante princi-
pale sur la matrice des corrélations (18x18, calculées sur
112 ans). Le fait d'utiliser les corrélations (plutdt que 1la
covariance) est dicté par la nature hétérogéne des varia-
bles, qui impose de prendre en compte les anomalies standar-
disées et non pas absolues. Ceci implique, secondairement,
que les variables météorologiques interviennent sous forme
centrée-réduite dans les combinaisons linéaires orthogonales
(composantes principales) issues de ce traitement.

La substitution de ces composantes aux variables
initiales s'accorde bien avec 1la volonté d'appuyer les
développements ultérieurs sur des séries d'anomalies multi-
variées. Celles-ci ont a priori une meilleure significa-
tivité régionale, car 1la part de "bruit" local y est sans
doute inférieure (dans 1la mesure oUu l1l'on suppose que les
bruits respectifs des différentes séries initiales sont
largement indépendants les uns des autres).

Nous avons retenu les 7 premieéres composantes
(celles qui ont des valeurs propres supérieures a 1 - voir
Ibanez, 1972), lesquelles représentent globalement 67% de

l'inertie de la multidistribution des variables météo. ini-
tiales. A noter cependant que ces premieéres valeurs propres
ne sont pas significatives au regard du modéle du "baton
brisé" et de son échelle de cotation de 1la significativité

attribuable aux axes (Frontier, 1976). Ceci montre que 1la
variabilité inter-annuelle du climat Méditerranéen ne se
laisse pas résumer facilement en quelques traits; 1le

contraire efit d'ailleurs été étonnant ! Mais 1l'essentiel est
de disposer maintenant de la majorité de 1'information
condensée en un petit nombre de variables orthogonales.

Les corrélations ("saturations”) des 18 wvariables
météo. initiales avec les 7 premiéres composantes, ainsi que
les pourcentages d'inertie représentés par celles-ci, sont

indiquées fig. 47 ci-contre.

Notons que chacune des composantes semble &tre
"fondée" sur les corrélations d'anomalies observées durant
une ou deux période(s) particuliére(s) de 1l'année, avec une
faible intervention des autres pairs de mois. Ceci signifie
que, globalement, les corrélations intra-saisonniéres entre
pluies, températures et pressions sont plus fortes que les
corrélations inter-saisonnieéres d4'un méme, ou de différents,
parametre(s) météorologique(s). Cette tendance permet de
résumer assez facilement la consistance de chaque composante
en gquelques mots, en rappelant que chaque définition est
également signifiante en "creux" (proposition symétrique):
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fig. 48: Spectres des variations temporelles (1875-1986) des
composantes climatiques issues de 1°ACP.
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Cl: Année fraiche, débutant par 6 mois de temps cyclonique*.
C2: Bel fin de printemps. Eté et début d'automne cycloniques
C3: Beau début de printemps. Eté cyclonique.

C4: Janv.-fevr. cycloniques.

C5: Début d'année froid et plutdt sec. Beau début d'automne.
C6: Fin d'année fortement anticyclonique.

C7: Beav olébut ofe Pfl?\rem‘” - Deuxidne  wohe” of ‘annie seche .

(* temps cyclonique: faible pression - pluie - températures
anormalement fraiches en été, douces ou normales en hiver)

* Structure(2): spectres des composantes climatiques.

Parmi les 7 composantes définies ci-dessus, il nous
a semblé intéressant de déceler celles dont 1les variations
temporelles de 1875 a 1986 paraissaient d'emblée appartenir
(au moins en partie) a 1la méme échelle de temps que le
phénoméne "méduse"”. Dans ce but, les spectres des 7 séries
ont été estimées, avec les précisions méthodologiques

suivantes:

A

- décalage maximum de 25 ans, ce qui permet d'étudier
la bande de fréquence (1/2 a 1/50 cycle.an-1t),
c.a.d4. de rechercher des périodicités de 2 & 50 ans.

- algorithme F.F.T.

- filtre de Tukey-Haming.

La fig. 48 montre 1'allure de ces spectres.

Notons d'abord 1l'importance des basses fréquences
dans la premieére composante Cl (périodes 25-50 ans et
tendance)}. L'examen des valeurs ("scores" de 1'ACP -non
représentés) prises par Cl tout au long de la série montre
en effet des épisodes prolongés a forte dominante négative:
1886 & 1903, puis 1926 a 1943, enfin & partir de 1976. Lues
"en opposé", 1l'allure de cette évolution, autant que 1la
nature (fig. 48) de la composante, correspondent assez bien
4 un phénomeéne climatique décelé dans la plupart des séries

européennes. Ce phénomene se traduit par des groupes
d'années globalement plutdt chaudes, surtout durant le
printemps {précoce et sec), 1l'été (Guiot, 1986) et
1'automne, avec toutefois une pluviosité normale ou
excédentaire a partir de la fin de 1'été (Maddock et Swann -
1977, Gribbin - 1985). Ainsi se caractérise notamment la

"période chaude" du milieu du XXeme sjiécle, qui a culminé en
1940 (Budyko, 1969). Toutefois, la variation de C1l ne décrit
pas une tendance parabolique aussi ample que ce célébre
phénoméne.

Seules les composantes C6 et surtout C5 présentent
des pics de variance nets au niveau de la fréquence 0.08
cycle.an" ! (période: 12.5 ans), celle qui correspond le
mieux au "phénoméne méduse" en Méditerranée (cf.fig.4 p.15).
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II-C: LE MODELE (CLIMAT->MEDUSE):
CONCEPTION ET METHODOLOGIE D'ESTIMATION.

* Quelle représentation possible ?

Pour rester dans le cadre du modéle macroscopique
stochastique d'‘ordre 1 défini antérieurement (p. 119), il
aurait été nécessaire que le modéle développé consiste en la
prévision de 2 probabilités de changements: celle de la fin

d'une pullulation (réciproquement de son maintien) 1lorsque
les méduses sont "en place", celle de leur ré-apparition
(réciproquement de la persistance de leur absence) dans le

cas contraire. Une telle conceptualisation (voir Cox, 1972 -
p. 65-68) était éminemment souhaitable: d'une part parce
qu'elle pouvait prendre en compte la tendance a la stabi-
lité-persistance, caractére fondamental des systemes
vivants, d'autre part parce qu'elle autorisait une non-
symétrie des mécanismes de début et de fin de pullulation,
c.a.d. 1l'existence possible de deux déterminismes, lesquel-
les auraient pu étre représentés par 2 fonctions (du climat)
différentes.

Or une telle représentation n'était pas envisa-

geable avec les données disponibles. Car si l'on connait,
grosso modo, 1la position dans 1le siécle des épisodes de
pullulation, 1les années précises de changements d'état sont

plus difficiles a définir, compte-tenu de 1'existence fré-
quente d'une phase de transition (de 1, voir 2 ans) en début
et fin de pullulation, durant laquelle 1la population est
présente en densité modérée ou faible. Avec 1le mode de
reconstitution de la série séculaire, largement basé sur 1la
compilation de citations dans des travaux de zoologie, ces
années de transition peuvent se trouver tantdt intégrées aux
épisodes de pullulation, tantdt rejetées de ceux-ci. De
plus, 1l existe un certain nombre de données manquantes dans
la série. I1 fallait éviter que ces différentes incertitudes
aient un impact aggravé -par contagion~ sur les traitements.
C'est pourquoi le modeéle devait nécessairement étre d'ordre
0 pour la variable endogéne "méduses" (c.a.d. dépourvu de
mémoire) .

Finalement, il s'agit donc de prévoir la probabilité
pour qu'une variable binaire prenne 1la valeur 1 (récipro-
quement O0) & l1'année t, en se basant seulement sur la con-
naissance du passé (t-1, t-2,...) d'autres variables, dites
"exogénes", qui sont les composantes climatiques.

Cette représentation de type "fonction de transfert”
est assez éloignée de celle, plus habituelle, ou la variable
endogéne, seule ou accompagnée d'autres variables, Jjoue un
réle dans sa propre prévision {(processus AR, ARMA). Deux
autres particularités doivent &tre prises en considération
ici:
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-(1) malgré leur réduction en 7 composantes ortho-
gonales, les données disponibles pour effectuer la prévision
restent en quantité disproportionnée (7 wvariables X n
retards possibles) par rapport a la relative simplicité et

briéveté de la série "méduse”. Le risque d'aboutir & une
bonne prévision apparente au prix d'une sur-paramétrisation
{donc d'une sous-identification) est élevé.

-(2) la variable & prévoir (probabilité d'occurrence
d'une situation) n'est pas de méme nature que les variables
exogenes disponibles pour effectuer la prévision. En parti-
culier, ces derniéres sont quantitatives et ont une distri-
bution unimodale, alors que celle de 1la prévision doit au
contraire @&tre fortement bimodale pour obtenir une réponse
"franche", basculant de la proximité de zéro & celle de 1.

Pour répondre a chacune de ces difficultés, nous
avons utilisé conjointement deux techniques: (1) la spéci-
fication des effets retards de chaque composante climatique
sous forme d'un polyndme déployé dans 1le temps ("polynomial
distributed 1lag model"), puis (2) la transformation logis-
tique de 1la réponse prévisionnelle. Il est important de
décrire les apports, limites et containtes liés & ces spéci-

fications.
% Spécification des effets retards sous forme polynémiale.

La réponse d'une variable endogéne X (a4 prévoir) aux
variations d'une variable exogene (active) Z n'est généra-
lement pas instantanée ni brutale, mais retardée et progres-
sive. La prise en compte de cette remarque dans un modéle
régressif aboutit & une équation du type:

Xt = ki1 2t-2 + k2 Zt-2 + ..... * Kkn-1 Zt-(h-1) + B + et
(erreur aléatoire)
(eq. 37)

Les parametres ki et B de cette équation pourraient
8tre estimées par simple régression multiple, en considérant
(2 chaque temps t) Zt-1, Zi-2... comme autant de variables
différentes. Mais cette démarche souffre de 2 inconvénients:

- les Zt successifs sont généralement trés corrélés,
ce qui engendre de 1l'instabilité dans l'estimation des a;.

- le nombre de termes retards (h-1l) & prendre en
compte est difficile a définir, mais souvent élevé, ce qui
implique alors un grand nombre de parametres kij. Ceci est
également peu favorable a une estimation stable (surtout si
la série est breve).

IJ1 existe une possibilité de réduire le nombre de
paramétres a estimer, en considérant que les ki successifs
sont probablement tres dépendants et que 1leur évolution
entre 0 et (h-1) peut &tre décrite par une fonction f assez
simple:

ki = f£(i), pour les entiers i inclus dans ]0,h-1]
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L'équation (37) s'écrit alors:

Xt = £(1)2t-1 + £(2)Zt-2 + .... + £(h-1)Zt-(n-1) +B + et
(eq. 38)
Almon (1965, 1in Malinvaud, 1981) a proposé d'uti-
liser un polyndme de faible degré pour représenter cette
fonction f. Bien que peu utilisééfécologie ({hormis une
application en halieutique de Orach-Meza et Saila, 1978),
cette méthode est intéressante car elle réduit a un trés
petit nombre les paramétres a estimer: seuls subsistent 1le

retard maximum (h-1) et 1les quelques coefficients du
polynéme. Le choix du degré de ce polyndme se discute en
termes de souplesse nécessaire pour la fonction £. En
1'absence de connaissances a priori sur la forme possible de’
l'effet retard, nous avons pensé souhaitable d'autoriser une
variation non monotone et m&me un changement de signe sur
l'intervalle ]0,h-1]. D'autre part, on peut logiquement
imposer que le poids de 1l'effet retard, calculé par extra-
polation, devienne nul a (h). Enfin, il est réaliste de
supposer que cette annulation est progressive, décrivant une
approche tangentielle de la valeur 0 en h. (Notons que Almon

avait

formulé d'autres contraintes sur f, mais celles-ci

semblent trop restrictives - c¢f. Malinvaud, 1981, p. 643.)

Toutes ces conditions peuvent &tre réalisées par un

polynéme f de degré 3, avec 1les contraintes suivantes sur
les coefficients (a, b, ¢, d) du polyndéme:

1
(@]

f(h) =
£f'(h)= 0
{ah3 +bhz2 +ch+d =0

3 ah2 + 2 bh + ¢ =0

c -3 ah? - 2 bh

{d = 2 ah?® + bh?

On décrit ainsi le poids f(y) de l'effet retard & (t-y):

f(y)

Par
mise
ment:

Xt

= ay? + by? + (-3 ah? - 2 bh)y + (2 ah® + bh2)

(eq. 39)
insertion de ces poids f(y) dans 1l'équation (38), puis
en facteur des paramétres a et b, on obtient finale-

h b,
aly (i® - 3ih?2 + 2h%) Z(t-1)] "‘b[f1 (i -~ h)?2 Z(t-1y] +B +gt
Nl / Lk P

v \

Z't Z'"'t {eq. 40)

Cette équation décrit les effets sur X,des valeurs passées

de

Z

(transformées en Z't et 2''t), et ceci a partir de 3

paramétres seulement:
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- h , la durée de l'effet retard (+1}.
- a et b, qui contrélent, une fois h fixé, 1la

"forme" de l'effet retard.

Selon la valeur de h, a et b, 1l'effet retard peut

prendre des formes variées:

400 a=5 b=-80 h=7 a--4 b=60 h=7

-2ooj'

9

1

400) _ h=5 : a=-12 b=2%8 h

~-200! J
2-3 -4 -5 -6 -7 -1 -2 -3-4 -5 -6 -7 -8 -9

fig. 49

11 apparait que le paramétre h n'exerce pas de contraintes sévéres sur 1'effet retard, dans la mesure ol
il atteint ume valeur suffisante pour permettre & a et b d'adapter le polynbme & la forme voulue. Ainsi,
une forme retard représentable avec uz b donné peut aussi 1'8tre, presque aussi bien ou méme mieux, avec

o h un peu supérieur [fig. 49 c et d).

Dans la perspective de l'estimation des paramétres

de 1l'équation (40) a partir d'un 1lot de données, deux

remarques essentielles s'imposent d'emblée:

- le paramétre entier h n'est pas estimable par voie
analytique. Nous le rechercherons donc par essais succes-
sifs, en balayant 1le champ des valeurs discrétes possibles
dans un intervalle raisonnable (précisément: jusqu’a h=11
ans, ce qui autorise un effet retard non nul de 10 ans).
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- lors de chacun de ces essais, les paramétres a et
b peuvent &tre estimées par simple régression 1linéaire sur

les variables transformées Z' et 2Z''. Mais celles-ci sont
bien-sir trés corrélées, ce qui doit entrainer une forte
covariance d'estimation. Cette <covariance n'est cependant

pas alarmante, car, bien qQque a et b soient 1les paramétres
apparents du modéle, leur intérét n'est que transitoire: les
"vrais" parameétres interprétables sont les poids ou coef-
ficients effectivement appliqués aux valeurs passées de Z,
c.a.d. 1les valeurs f£(i) du polyndme pour tous 1les retards 1
de 1 a4 (h-1). En d'autres termes, dans 1la mesure ou 1l'on
pourra montrer que la forme de 1'effet retard est stable,
peu importe que le couple (a,b) ne le soit pas.

Chacune des 7 composantes climatiques (C: a C7) est
susceptible de jouer le rdle de la variable active 2.

De plus, la forme 1linéaire additive de 1'équation
(40) permet facilement la combinaison (par addition) des
effets retards de plusieurs composantes, en notant bien que
la valeur du paramétre h de retard maximum (+1) peut dif-
férer d'une composante a l'autre. Le modéle peut ainsi se
développer:

X = [am(Cm't) + bm(Cm”t)] +...+ [an(Cn't) + bn(Cn,'t)] + B +et
(eg. 41)

ol m,..,n sont les numéros des composantes prises en compte.

* Transformation logistique dichotomisante.

Dans 1'équation (41) ci-dessus, les valeurs Xt ont
toutes chances d'étre distribuées selon une 1loi quasi-
gaussienne, puisque les variables actives (C's, C"'n,.vc.u.,
C'm, C''n) sont obtenues par sommation pondérée de valeurs
temporelles successives prises par les différentes compo-

santes c¢limatiques Cn...Cm. (De plus, méme prises indivi-
duellement, celles-ci ont déja des distributions continues
et unimodales.) Ceci est incompatible avec 1la nature

dichotomique de la sortie désirée.

D'autre part, il s'agit de prévoir une probabilité,
qui est une grandeur contenue par nature dans l'intervalle

[0,1]. Or, méme si 1l'on dispose d'un jeu de données Xobs
strictement binaires (0/1), une estimation des parametres de
1'équation (41) par une régression linéaire conduira en

général a une prévision trop largement distribuée: certaines
valeurs X prédites seront inférieures a 0, d'autres supé-
rieures a 1, ce qui constitue dans les deux cas un non-sens.
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Pour parer a ces deux problémes (voir aussi Cox, 1972, p.
15-17) on peut considérer que la valeur X: & prévoir dans un
premier temps n'est pas la probabilité Pt d'occurrence d'une
année a méduse mais son logit défini ainsi:

Xt = logit (Pt )= Log Pt (eq. 42)
1 - Pt

Cette formulation est trés intéressante car elle
correspond en fait a une linéarisation des probabilités,
favorable a une procédure d'estimation initiale.

Ainsi, si l'on désire prévoir in fine des valeurs se
rapprochant de P=0.99 (mais jamais supérieures) pour chaque
année "& méduses" et des valeurs se rapprochant de P=0.01
(mais Jjamais inférieures) pour chaque année "sans méduses",
on remplacera d'abord les valeurs (1- 0) de la série méduse
par une approximation des logits correspondants:

4.6 (=Log (0.99/(1-0.99)) ) et -4.6 (=Log (0.01/(1-0.01))

Avec ces nouvelles valeurs @& prévoir, on effectue
d'abord wune estimation par régression des paramétres du
modéle (eq.41). La prévision linéaire du logit Xt peut alors
subir 1la transformation inverse de celle décrite équation
(42), de facon & revenir 3 une probabilité:

Pt - exp(Xxt) 1 ) (eq. 43)

1 + exp (Xt) 1 + exp (=-Xt)

La réponse ainsil transformée a certes 1l1l'allure requise pour
représenter une probabilité: effet de bascule (la constante
B de 1l'équation 41 ajustant 1la position du seuil) et
distribution comprise entre 0 et 1. Mais cette procédure ne
doit pas faire illusion. En effet, l'estimation de X est
effectuée antérieurement & toute transformation et le
vecteur des paramétres estimés n'est donc pas différent, &
un facteur prés, de celui qui aurait résulté d'une simple
régression sur le modele linéaire (eq. 41).

C'est pourquoi une véritable estimation non
linéaire, appliquée directement au modeéle transformée (eq.
43), est nécessaire pour une bonne estimation finale. De
plus, il n'est pas souhaitable d'utiliser, dans cette phase
ultime, un critére des moindres carrés, car celui-ci n'est
pas optimum hors de la normalité, condition bien loin d'étre
réalisée dici. Nous avons utilisé 1'algorithme de Bernt-Hall-
Hall-Hausmman (in Gourieroux, 1984, pp. 17, 25) qui permet
une estimation des paramétres du modéle dans 1le cadre du
maximum de vraisemblance. C'est une "méthode du gradient”
qui a l'avantage de ne faire appel qu'aux dérivées partiel-
les premiéres du logarithme de la vraisemblance. Dans le cas
présent, ce «critére s'écrit (en faisant abstraction du
probléme de la non-indépendance des données Yt successives):

M= IE’[PtY‘.(l - Py}t - Yt)] ,ou Yt =valeur obs. (0 ou 1)
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* Procédure globale d'estimation: incorporation pas-a-pas des
composantes climatiques.

I1 s'agit maintenant de déterminer quelles compo-
santes c¢limatiques €, parmi les 7 disponibles, doivent
entrer en compte dans la constitution de 1la fonction
linéaire définissant Xt. Nous avons élaboré une procédure
pas—-a-pas ascendante: les données Xobs en pseudo-logit (4.6
pour 1 et -4.6 pour 0) étant introduites, on tente 1leur
prévision par régression linéaire (eq. 40) avec chacune des
7 composantes C prises successivement. Dans chaque cas, on
essaie 5 retards maximums (+1): 3, 5, 7, 9, 11 ans - les
séries de composantes transformées C' et C'' correspondantes
ayant été préalablement calculées et stockées. Il y a donc
(7x5) essais de modeéles 1linéaires. Comme le nombre de
parametres (h,a,b) en cause est toujours le méme, on peut se
baser simplement sur le coefficient de détermination r? pour
choisir 1la meilleure combinaison (composante C et retard h).

Cette combinaison, associée au couple de valeurs (a, b)
estimé par régression, constitue ensuite le point de départ
de l'optimisation non linéaire. Apreés convergence, la
vraisemblance Mi obtenue est mémorisée. La composante (avec
son retard associée) est définitivement incorporée au
modéle.

On ré-itére alors la procédure avec les 6 autres
composantes, délaissées au premier pas:

- sélection de la meilleure (composante-retard) par
essais successifs de (6x5) modeles linéaires (meilleure r2).

- optimisation finale sur 1la forme non-linéaire.
calcul de 1la vraisemblance Mz et comparaison avec celle
obtenue & la fin du pas précédent (Mi):

2 Log (Mz/Mi) (eq. 44, voir Anderson, 1982)

Sous l'hypothése nulle, cette quantité est distribuée comme

un X2 avec 2 d.d4.1. (nombre de nouveaux paramétres - 1). Si
ce rapport ne traduit pas une amélioration significative
(p<0.05), on revient au modéle antérieur, c.a.d. celui

défini & 1'issue du pas précédent, qui devient le modéle
définitif. Dans 1le cas opposé, la nouvelle combinaison
(composante-retard) est définitivement dincorporée et 1l'on
tente 1'introduction de 1l'une des 5 autres composantes
etc...

Remsrque: Des composantes quelconques €, et Ca sont par définition orthogonales mais 1'une des
transfornées de 1a premiére (€' n, C''y} psut parfois présenter une faible corrélaticn (trés généralement
inférieure 4 0.15) avec l'ume des trznsformées de la seconde (C'a. C''s}. C'est pourquoi 11 faudrait
autoriser une remise en cause des valeurs de tous les paramétres préalablement estimés & chaque ncuvelle
intoduction de composante. Ceci est automatiquement obtenue dans le cas des paramétres de forme (a.. b,
vvv. @, bu), tant au niveau de 1'estimation linéaire que de 1'optimisation finazle, puisque tous ces
paramétras -anciens ou nouveaux- sont irelcalculés de 1a méme fagon 4 chague pas. Par contre, dans le cas
des paramétres retards f{hs,...ha) une nouvelle recherche par balayage lors ds= chaque adjonction d'une
composante et conduit & des teaps de calculs prohibitifs. Cependant, compte-tenu de la faiblesse générale
des corrélations entre les composantes transformées et de la re-adaptation possible de la forme du retard
grice auz paramétres a et b, nous pensems que le biais introduit est extrément faible, surtout au regard du
caractére grossier de la définition du paramétre h.
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IT-D: CALIBRATION, ETUDE DES COEFFICIENTS.

De facon & autoriser une possibilité de validation
du modéle, nous avons séparé la série "méduses" en 2
portions: 1885-1942 et 1943-1986.

% Calibration sur la partie finale (1943-1986):

Compte—-tenu de leur fiabilité supérieure, les
données de la partie finale de la série ont été choisies
pour la calibration du modéle. Le tableau suivant résume les
résultats intermédiaires successivement obtenus dans la mise
en oeuvre de la procédure d'estimation.

mab, § : Résultacs intermédiaires dans ia precédure d'estimaticn.

n' pas 1°C intred. 2°C imtrod. 3°C introd. 4°C intred. 5°C imtrod. 1t Log K P

5 [h=7)
3 (h=T7) 6 (h=9)

0.C
0.1 -20.2 €0.001
0.4 7

5 (h=7) €6 (h=9) €3 [h=T) 0.6
0.6
0.6

. €0.01
-11.7 €0.05
-8.7 (0.05
-1.6 36.20 )

8 {h=7) €6 (h=9)  C3 (k=7) 1 {h=9)
5 (h=T) Cé {h=91  C3 (h=7) 1 (h=9 7 {h=7)

Y B o DD J— O

Le modele retenu s'appuie donc sur 4 composantes,
puisque 1la 5e¢me introduction n'a pas conduit & une amélio-
ration significative de la vraisemblance. Pour 1le tester
globalement, il faut comparer 1la vraisemblance finale (Log
Ms=-8.7) 4& «celle attendue avec le modeéle nul (aucune
composante introduite: "pas n® 0"). D'aprés Anderson (1982),
l'espérance de celle-ci est de:

Mo = (NO N0 | N1 N1) /N N oll: NO =nombre d'observ."0"= 27
N1 =nombre d'observ."1l"= 17
(eg. 45) N =nombre 4d'observ. = 44
Log Mo = - 29.3

D'oll la comparaison:
2 (LogMs - LogMe) = 2 ( -8.7 -(-29.3))= 41.2

Sous l'hypothése nulle, cette quantité est théoriquement
distribuée comme un X2, avec un nombre de degrés de liberté
égal au nombre de parametres (-1), c.a.d. 12 (=(4x3)+1-1).
Testé de cette fagon, le modele semble apporter un gain
significatif (p<0.001l) de vraisemblance.
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[Cependant, dans le cas présent, ou les données de la série
méduses ne sont pas indépendantes, la vraisemblance devrait,
en toute rigueur, étre seulement considérée comme un indice
4 maximiser et non comme une véritable ‘"statistigque" de

distribution connue.]

Une autre facon d'évaluer 1les résultats consiste a
établir 1les scores de bonne prévision, c.a.d. le tableau de

contingence:
(Tester un tel tableau
P Prédit>o.s 1 15 par un X2 souléve, ici
encore, des objections
P Predit<o.s liées a la non indépen-
26 2 dance des données

0 observe 1 observe successives.)

Tout au moins peut on affirmer que 1lignes et colonnes ne
sont pas indépendantes (X2 = 32.2, p<0.001 a4 1 4.4.1.).

C'est pourquoi la représentation graphique des résul-
tats reste un moyen inégalé d'évaluation du modéle (fig.

50). Sur 1la portion 1943-1986, 1les fluctuations de 1la
prévision s'accordent avec 1les observations d'épisodes
"avec" ou "sans" méduses, en notant toutefois une sous-

estimation et un retard d'un an dans la prévision de 1la
phase de pullulation breve de 1969-1970.

* Application a4 la premieére partie de la série (1885-1942).

L'emploi du modéle sur la premiére partie de 1la série
(1885-1942), qui n'a pas été utilisée dans la calibration,
permet une démarche de validation. Le résultat (fig. 50) est
trés mitigé. L'examen du tableau de contingence corres-
pondant semble pourtant montrer une certaine coincidence,
malgré une sous-—estimation d'ensemble de 1la fréquence des

années a méduses.

P prédit>o.s Xz2= 3,52

2 14 (p<0.07)
1 17

P préditco.s

0 observe 1 observé
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MODELE ESTIME SUR LA 2° MOITIE DE LA SERIE

domaine d‘estimation
N
{ A}
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fig. 50

* Recomposition analytique des coefficients appliqués aux
variables météorologiques initiales ("backward analysis").

L'intérét majeur d'un tel modele n'est pas de pfévoir
la présence ou l'absence de méduses 1l'année suivante. Car de
ce point de vue, la simple connaissance de l1l'état présent,
combinée a 1'examen des distributions observées de 1la durée
des épisodes (fig. 44) fournirait déja une bonne prévision.
I1 s'agit plutdt d'examiner la possibilité d'existence d‘'une
situation climatique précédant réguliérement les "années a
méduses", et donc susceptible d'étre partie prenante dans
leur déterminisme. La mise en évidence de cet éventuel
phénoméne peut se faire & partir des paramétres du modeéle
ajusté, dans la mesure ou l'on peut revenir a une expression

Y

concrete de celui-ci, c.a.d. a une fonction des variables
météorologiques initiales.

La recomposition des coefficients de cette fonction
s'effectue en deux temps: pour chaque année-retard (t-y), on
effectue successivement:

-(1) le re-calcul des poids effectivement appliqués
aux composantes-retards, c¢.a.d. des valeurs fu (y) prises par
les différents polyndmes utilisés pour chaque composante Cu
(ou u, le n° de la composante,prend les valeurs 1,3,5 et 6):

si y<hu:

ful(y)= au ¥y® +bu y® +(-3 auw.hu?2 - 2 bu.hu)y +{(2 au.hu® + bu.hu?)
({eq. 46, cf. eq. 39)

s1 y>hu, alors fu(y)=0
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-(2) les 4 valeurs fu (y) sont ensuite multipliées par
les contributions des variables initiales aux composantes
climatiques (dans le cas d'une ACP effectuée sur 1la matrice
des corrélations, ces contributions sont égales aux
corrélations variables-composantes -fig. 47- divisées par
les racines <carrées des valeurs propres respectives de
chaque composante - voir Tomassone et al., 1983):

coefficients poids appliqués
appliqués sur les composantes
aux variables n° 1, 3, 5 et 6.
initiales (au retard y)
(retard y)

\ y

[Ax.y sy .1 /VT S1.3/VL3 S1,35/VL3 Sl..s/VTé
Az.y s2.1/VL1 sz2.3/VL3 S2.35/VL3 S2.6/Vie
Az.y s3.1/Vr1 s3.3/VL3 s3.s/Vis sa.e/Vie |[£1 (¥)

) ’ ) ) ) £5 (y)
Ag.y [=lse.1/VTT Se.3/Vis Se.5/VLs se.e/Vie ||Es (y)
fs (y)

Ar7.y[ Is17.1/VTT s17.3/Viz s17.3/Vis s17.s8/VLe
lAie,yJ LS1a.1/Vﬁ s18.3/Vis sSi8.5/Vis sSis.s/Viy (eqg. 4

ol si.u« est la corrélation entre la variable i est 1la
composante u (fig. 47), dont la valeur propre est Lu.

Pour les 8 années retards (puisque h ne dépasse jamais
9), on obtient donc une matrice de coefficients A(18,8),
soit 144 wvaleurs qui, bien-sir, sont largement liées par
calcul.

Ces 144 coefficients constituent-ils des estimations non
biaisés de l'effet des variables météo. initiales sur
1'occurrence des méduses ?

La réponse est négative pour deux raisons liées a 1la
structure du modéle et aux procédures d'estimation:

-{1) certaines spécifications imposées, notamment sur 1la
forme des effets-retards, lient les coefficients finaux.

-{2) i1l y a des "pertes" d'information sur les variables
exogenes, d'abord a la suite de 1'A.C.P. (car 1les 7
composantes retenues ne représentent qu'une partie de 1la
variance totale) puilis 1lors de la sélection d'un nombre
réduit (4) de ces composantes.

Mais 1les 144 coefficients n'étaient évidemment pas
estimables directement et indépendament par un modéle a
effets simples: il eit fallu disposer pour cela de quelques
centaines d'années d'observations !

Les coefficients peuvent @étre exprimés en valeurs
relatives, c¢.a.d. en pourcent de la somme de leurs valeurs
absolues:

18 8
A't.3 = 100 [A1,3/ (2 t=1 2_ s=1 IA1.3I)] (eq.

Ils sont représentés fig. 51.

6)

47)
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Stabilité~-variance évaluée par la technique du Jackknife.

Il est intéressant d'évaluer, sinon la précision exacte,
du nmoins la stabilité d'estimation de tels coefficients
bruts (A:i.3) ou relatifs (A'i.3). Il semble peu réaliste de
tenter 1l'évaluation des variances d'estimation associées par
une démarche analytique, c¢.a.d. & partir des wvariances
d'estimation fournies par l'algorithme d'optimisation sur
les paramétres av et bs. Car les opérations sur des variances
non indépendantes sont trop délicates pour supporter les
calculs de recomposition analogues aux équations 45, 46.

C'est pourquoi nous avons adopté une approche empi-

rique, 1le "“Jackknife de Tukey" (voir Sokal et Rohlf, 1981,
p.795). Cette technique peut fournir en toutes circonstances
des informations (tendance centrale et variance) sur des

estimations de type quelconque. Elle consiste a réaliser de
nombreuses (re)estimations des paramétres étudiés & partir
du (presque) méme lot de données: la gamme des valeurs
obtenues permet de définir une valeur centrale, un écart-
type et donc un intervalle de confiance (dans 1l'hypothése de
normalité, généralement admise).

Pour chacun des coefficients A:i.j, 11 faut disposer de:

~ la valeur de Ai,3; obtenue comme indiquée précédemment, sur
le 1lot complet de données (1943-86, soit 44 ans). Elle sera
notée ici "A"M. :

- 44 autres valeurs A-x, obtenues de la méme facon, mais a
partir de 44 calibrations sur des lots légérement incomplets
de données (une année k retirée, a tour de rdle parmi les 44

années).

En correspondance avec chacune de ces 44 valeurs A-x, on
calcule une "pseudo-valeur" L :

Ly = n.A - (n-1)A-x (eqg. 48)
{ou n= nombre de données, ici: 44)

- l'estimation par Jackknife du coefficient A s'écrit
alors comme la moyenne des pseudo-valeurs:

n
4= 2; Lk )/n (eq. 49)

en notant que le résultat differe généralement quelque peu
de 1l'estimation (de A) effectuée directement par une cali-
bration unique sur l'ensemble de 1'échantillon.

- quant a 1l'écart-type (qui, lui, n'était pas dispo-
nible directement), il est estimé par:

N

n
&a = \/( Y (L - 3)2)/ n(n-1) (eq. 50)

k=1
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Dans le cas présent, les (1+44) calibrations se sont en
fait limitées aux phases "d'optimisation finale", en partant
4 chaque reprise de la méme combinaison de composantes-
retards, c.a.d. celle issue de la premiére calibration, déja
effectuée sur le lot complet (p. 136).

Les 45 recompositions successives de la matrice des 144
coefficients de type Ai.j (cf. eq. 45, 46) permettent
d'obtenir tous les éléments pour effectuer les calculs du
Jackknife (valeur centrale et écart-type) sur chacun des 144
A1.j. Compte-tenu de la taille (n=44) de 1'échantillon, 1la
normalité de la distribution théorique de chacune des esti-
mations "Jackknifiées" Ai.j peut étre admise, ce qui permet
de définir des intervalles de confiance (4 90%: + 1. 645 '
de part et d'autre de la valeur centrale.

Les résultats (transformés en coeff. relatifs A'i,y)
sont reportés en tirets horizontaux (-) reliés par une barre
de confiance, sur la méme figure (51) que les estimations
centrales (en o) obtenues préalablement par calibration
immédiate sur le lot complet.

I

% Commentaires sur les coefficients "climatiques" du modéle.

D'une facon générale, il existe au premier abord, et
pour des raisons évidentes, une relation positive entre 1la
valeur absolue des coefficients (immédiats ou jackknifiés)
et 1l'amplitude de leur intervalle de confiance. Par ekemple,
les coefficients tres faibles de l'année (-8) ont aussi les
plus faibles dispersion. Les anomalies par rapport & cette
loi de "moyenne-variance" sont plus intéressantes.

Ainsi,l'année (-1) présente de nombreux coefficients
immédiats assez forts (pression atmosph. printaniére et
température estivale élevées) mais les valeurs jackknifiées
sont plus faibles et,surtout, les intervalles de confiance
sont larges: on en conclue que l'effet de 1'année "méduse (-
1)" est instable. Au contraire, les années (-2) & ' (-4)
présentent des coefficients a la fois forts (aussi bien en
estimations immédiates que jackknifiées) et stables:

~ fraicheur en mars-avril.

~ hautes pressions, chaleur et sécheresse en Mai-Juin.

~ déficit pluviométrique en fin d'automne (Novembre-
Décembre), saison durant laquelle se concentre normalement
une grande partie de la lame d'eau annuelle.

Plus généralement, il semble que toutes les anomalies
caractéristiques d'un temps a dominante anticyclonigue de
Mai a Décembre augmentent 1la probabilité d'occurrence a-
venir des méduses.

L'estimation d'un effet retard relativement long dans la
réponse au climat peut s'interpréter de 2 fag¢ons:
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- (1) ce retard peut traduire un véritable délai
physique ou écologique dans 1le mécanisme déterminant 1les
perturbations auxquelles sont sensibles les méduses.

- (2) ce retard peut &tre une "adaptation" quelque peu
artefactuelle du modéle (qui n'est, somme toute, qu'un
filtre) & la durée moyenne (4-5 ans) des épisodes de pullu-
lation. Ainsi, 1'année qui préceéde immédiatement 1'occur-
rence d'une nouvelle pullulation est située, en moyenne, 3
ans avant une "année méduse” quelconque (c.a.d. indif-
férenciée au sein d'un épisode). C'est pourquoi on peut
considérer que 1les coefficients de 1l'année (~-3) s'appliquent
"en moyenne”" a l'année qui précéde le début de 1'épisode de
pullulation; dans cette hypothése, 1leurs valeurs particu-
liérement élevées s'expliquent aisément.

Il ressort de cette incertitude que le modédle ne permet pas
une véritable estimation du délai de réponse du phénoméne
biologique aux variations climatiques.

¥ Ré-estimation du modéle sur 1l'ensemble de la série (88 ans).

Le modéle a été re—estimé (selon la méme procédure) sur
la série totale disponible. Les résultats ont été publiés et
commentés (annexe II). Il est encourrageant de constater que
les coefficients c¢limatiques "émergeants"” a 1la suite de
cette nouvelle estimation sont ceux qui étaient déja apparus
comme les plus forts et les plus stables 1lors de
l'estimation sur la série partielle (44 ans). Le modéle n'a
donc pas été Dbouleversé par 1l'introduction de nouvelles

données.
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CONCLUSTONS — FPERSPECTIVES.
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% Du moyen-terme au long-terme: vers un 1lien entre les
comportements simulés (I) et observés (II) aux différentes

échelles de temps.

Dans le cadre d 'une étude effectuée dans un contexte
idéal (disponibilité compléte des séries de wvariables
forcantes et "d état”, & toutes les échelles), les résultats
respectifs des parties I (moyen-terme) et II (long-terme) de
cette étude devraient pouvoir étre rapbrochés.

Comme ces conditions ne sont pas réalisées ici,
c’'est de fagcon presque 1inespérée dque 1°on constate une
coincidence entre, d'une part, l=s rhase démographique
critigue centrée sur Jjuin mise en évidence par simulation
et, d "autre part, 1les pondérations mensuelles élevées
appliquées par le modéle corrélatif aux anomalies météorolo-
giques de cette méme période de 1 année.

On objectera a Jjuste titre que les variables actives
respectivement 1impliquées dans chacune des deux approches
différent par leur nature - trophique (I)/ météorologique
(II) - et que les conditions d’ estimation des paramétres du
modéle corrélatif n'autorisent guére leur interprétation 4
un niveau aussi “"fin" (mensuel). Sur ce second point, il
semble donc raisonnable d’examiner plus globalement les
coefficients climatiques du modéle: de toute évidence, les
anomalies anticycloniques de mai & décembre, avec le déficit
pluviométrique associé, ressortent comme le meilleur
“prédiéfeur“ des années & méduses, aussi bien dans 1 estima-
tion partielle (1943-19868) que globale (annexe II) du
modéle. Par quels types de mécanismes ce type de situation
climatique est susceptible de favoriser des conditions
hydrologiques favorables & 1 apparition et/ou au maintien
d ‘une population de Pelagia ? C’est la question qu’'il nous
semble permis de poser aujourd hul aux océanographes, en
leur suggérant que la réponse pourrait bien passer par la
connaissance du déterminisme de la production secondaire
océanique en fin de printemps-début d été, puisque 14 semble

résider le "talon d Achille"” des pullulations.
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* Restrictions sur les conclusions avec la prise en compte de
non-linéarités (phénoménes densité-dépendants).

Cependant, 1l semble nécessaire de faire preuve
d "une grande prudence avant de conclure, par voie de
réciprocité, que les pullulations de méduses sont des
indicateurs biologiques de fluctuations hydro-climatiques et
que leur suivi rejoint ainsi un domaine d'intéré&t beaucoup
plus général, puisque tel était 1'un des espoirs présents en
arriére-plan de cette étude. En effet, il existe des raisons
profondes pour affirmer que la relation (climat régionale ->»
méduse) ne peut avoir qu 'une intensité ténue et qu’elle n’a,
surtout, qu’un caractére de lien statistique. S7°1il en était
autrement, 1la connaissance de la présence/absence de méduses
lors d'une année t donnée permettrait de reconstituer avec
certitude certains caractéres de 1 hydroclimat antérieur,
exprimant ainsi une certaine réversibilité du temps.

Certes, cette réversibilité est mathématiquement
possible dans nos différents modéles; elle va de pair avec
la gquasi-linéarité des équations descriptives (eq. 25 p. BB
et eq. 41-43 p. 132) appliquées & chacun des 2 niveaux
(microscopique/macroscopique) stratégiquement séparés. Mais
de telles hypothéses de linéarités ne sont plus tolérables
dés 1lors que 1°on franchit 1les niveaux d’ observations,
c.a.d. 1lorque 1 on passe d'une échelle temporelle a 1 autre.
Car 1le caractére discontinu du phénoméne, s ' exprimant & la
fois par 1la stabilité-persistance des états et par 1la
brutalité des changements, devient alors incontournable.

On peut développer une hypothése sur 1 origine d’une
telle discontinuité en introduisant quelques phénoménes de
densité-dépendance. Ceux-~ci peuvent engendrer une relation
entre les effectifs globaux des générations annuelles
successives (notés Nt, Nt+i1) de type sigmoide - et non pas
linéaire comme 1 implique "naivement"” le modéle démogra-
phique (partie I). [De tels modéles phénoménologiques ont
été développés dés 1954 par Ricker pour déecrire la relation

stock-recrutement chez les populations de poissons.]
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Ces courbes montrent 1 existence de deux points d équilibre
non nul, respectivement pour Nt = N1 et Nt = N2. Mais si le
premier est instable (tout écart se trouve accentué aun pas
suivant), le second est au contraire trés stable, avec un

large domaine d attraction incluant toute la zone (Nt>N1).



Il existe en fait un troisiéme point d égquilibre, 1le point
nul (Nt = 0), gui est stable et étend son attraction sur les
états (Nt<N1). Si 1l'on effectue une simulation en calculant
les valeurs Nt successives (& to, ti, tz ...), on observers
une convergence de Nt soit vers 0, soit vers N2, selon que

Nteo est inférieur ou supérieur a N1 (point de bifurcation).

La courbe (fig.52a) est exactement décrite par 1 égquation:

Nt+1 = K (1 - exp (-0.08 Nt) )io (eq. 51)

On peut y introduire des wvariables de perturbation
(stochastiques ou non) décrivant:

- la wvariabilité interranuelle de 1l environnement,
avec un terme multiplicatif Env, qui peut représenter, par
exemple, les anomalies (centrées sur 1) d abondance de
nourriture et le taux de réussite de la reproduction induit.

- l'immigration d individus (terme additif Immig).

- 1l’émigration d’ individus, grice A& un terme
multiplicatif (1- Emig), o0 Emig est la fraction annuelle
évacuée, que nous supposerons constante et faible.

On écrira ainsi:

Nt+1 = [ K (1l-exp (-0.068 Nt x Env))10 | (1- Emig)] + Imm
(eq. 352)

Il peut alors apparaitre des phénoménes nouvesaux:

- (1) la situation de présence abondante (Nt>N1l) n’est

pas forcément absorbante (c.a.d. définitivement acgquise):

Le point (Nt = N2Z2) est certes toujours attracteur,
mais si la perturbation Env prend, lors d'une année donnée
t, une valeur particuliérement faible (<<1), 1la population
peut chuter 1 année suivante au-dessous du point de
bifurcation (Nt+i1 < N1). Le risque d’extinction devient

alors élevé.
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[Sauf si une immigration Imm particuliérement importante ou
un environnement Env trés favorable (>>1) permettent &4 la

population de recouvrer rapidement un niveau supérieur a

N1.]

(2) - de méme, la situation d’extinction cesse d étre
absorbante:
Le point nul est certes toujours attracteur, mais

une immigration particuliérement forte une certaine année t,
combinée éventuellement & un environnement particuliérement
favorable (Enve >> 1), peut conduire la population au-dessus
du point de bifurcation 1 année suivante (Nt+1i > N1), c.a.d.

dans le domaine d attraction du point N2 (état d abondance).

Malgré ces possibilités de changements, les états
successifs N du systéme sont généralement autocorrélés
(puisqu’il existe une dépendance de Nt+1i vis-a-vis de Nt),
avec des séjours prolongés dans le domaine d attraction de
N2, puis dans celui du point nul etec...[Par contré, N ne
peut guére séjourner dans la zone 1intermédiaire iﬁstable.]
La durée moyenne de ces séjours (ou "épisodes" ) dépend de
l amplitude des perturbations - ici: Env (environnement) et
Imm (immigration) - comme 1°ont notamment observé Southwood

et Comins (18768) en étudiant un modéle de ce type.

Un tel systéme-population transmet de facon trés
infidéle (en sortie observable: N) les perturbations envi-
ronnementales Env recues "en entrée”. Car la plupart de ces
perturbations sont absorbées et gommées tandis que guelques-
unes sont au contraire amplifiées au point de résulter dans
un saut qualitatif de 1 état du syséme.

En d 'autres termes, la nature du transfert (environ-
nement -> population) n’'est pas linéaire: il ne s agit pas
d’un "bon" filtre passe-bas, méme si la frégquence du signal
de sortie peut #&tre considérablement plus basse que celle

des perturbations recgues.
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Dans le cas de Pelagia, 1l 'allure de ses variations a
long~-terme comme ses caractéristiques démographiques (une
seule génération annuelle, semelparité) incitent fortement a
faire appel a4 de telles représentations. On mesure alors les
limites de 1 approche corrélative "fonction de transfert”
développée partie II. Il semble notamment impossible
d‘utiliser un tel modéle prévisionnel pour “"reconstituer" le
climat & partir de la connaissance des épisodes de méduses
(déconvolution 1linéaire), & 1 exemple de ce gqui a pu @&tre
réalisé en dendroclimatologie (Guiot, 1986).

Ainsi, méme si les variations de cette espéce en
Méditerranée ont 1l avantage d’ &tre drastiques, et, par 1la
méme, aisément décelables, 1leur intérét en tant qu indica-
teur de fluctuations hydroclimatiques a long-terme doit &tre

examiné avec la plus grande prudence.

Cependant, il est clair que 1°effondrement de 1la
population peut tout de méme révéler, en 1 amplifiant,
1l impact récent d’'une perturbation défavorable. C’est & ce
niveau que 1 approche réductionniste développée dans la
partie I (modéle démographigue) prend tout son sens; en tant
qu analyse “fine” mais strictement locale - c¢.da.d. au
voisinage de N2 - de la sensibilité du systéme-population.
En particulier, cette approche a montré que les anomalies
trophiques susceptibles d écarter efficacement 1 effectif N
du point d équilibre "haut" N2, notamment dans la direction
du point de bifurcation N1, sont celles qui se produisent

durant une période bien précise de 1 année.

Enfin, on doit aussi rappeler que ces perturbations
agissantes (celles qui induisent effectivement un change-
ment) ne sont pas réparties de facon aléatoire dans le
siécle - cf. périodogramme fig. 4 et distribution de 1la
durée des épisodes fig. 44. L hypothése d un forcage "basse-
fréquence” lointain (cycle d’activité solaire, climat ?),
loin d’é&tre repoussée, garde donc tout son intérét, méme si

les mécanismes en cause restent mystérieux.
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* Nécessité de la prise en compte de la structure spatiale.

Méme avec une relation sigmoidale pour décrire 1la
dépendance de niveau d 'effectifs d une génération a4 1l autre,
certains aspects du phénoméne restent mal décrits. Ainsi,
selon le modéle théorique (eq. 52), un "coup de pouce"
environnemental favorable serait suffisant pour ramener une
population en voie d effondrement dans 1le domaine d attrac-
tion supérieure (N2), et relanrer ainsi la pullulation avant
que l’extinctipn soit totale. Or, ce type de réversion
semble rare ou inexistant dans la nature, si 1°on en juge
par les profils de variations observés lors des épisodes les
mieux connus: quand un effondrement débute, la fin de 1la
pullulation est en général irrémédiable a court-terme. 11
semble donc gqu 'un effondrement ne se définit pas simplement
comme phénoméne symétrique d’ 'une explosion. Une telle
dissymétrie peut trouver son origine dans 1la structure
spatiale de 1la population, qui n'a pas été considérée
jusqu’a présent, par manque de données (hormis celleé—issues
de PROLIG II, cf. carte p. 8). L hypothése développée 1ici
passe d abord par une définition plus précise du concept de
densité et de densité-dépendance, en établissant la

distinction suivante:

- La densité-dépendance négative - dominante aux
fortes densités (fig. 52 b) - est essentiellement 1liée & la
surexploitation des ressources du milieu, cause de compéti-

tion intraspécifique. Elle contrdle 1e niveau d abondance
supérieure d’‘une population (ici, 1'intensité de la pullula-
tion : point N2). Elle implique surtout la densité "moyenne"
régionale de la population, dans 1la mesure ou un consom-
mateur mobille répartit son prélévement sur les différents
points qu’il parcourt, c.a.d. sur une région assez vaste.

- Au contraire, 1la densité-dépendance positive,
dominante aux faibles densité (fig. 52b), fait surtout
référence & la densité locale "vécue” & chagque instant par
les individus, notamment lors de la reproduction, laquelle

nécessite une certaine proximité inter-individuelle.



152

Si le

la densité

type de structure

change, locale et 1la

pas en rapport constant, et un

qui ne les distingue pas

devient 1inadapté. Ainsi, une

petit noysu d immigrants,

dans une vaste région, puis

cette région, voit son rapport

régionale) changer de facon telle que

sorte de cycle d hystérésis conduisant

des deux types de changements (explosion

{4 imaiaratinn d'un escalm dense.
{ce phénoméne peut 8tre passif:
advection)

{perturbation
envirennsaentale)

{3} pleine phase de pullulation,

- gensité récionale forte:
cantrile Egr effets de
surpopulatien,

- densités locales fortes:
reproduction faverisde.

-~y equilibre

spatiale de la

densité régionale ne

(tel que 1l'eq.

population qui,

s ‘effondre en

(densité

population

sont

modéle de densité-dépendance

52 - fig.

issue

52a,b)

d un

se développe ensuite en s étendant

de

locale/densité

tous points

peut apparajtre

une
a4 1l irréversibilité

et effondrement):

{2) développesent de 1'essaia
initial, fractisnnement.
(phase d'explasion}

- densité ré?ionale faible:
pas d'effet de
surpepulation,

- densités locales fories:
reproduction faverisee.

(#) effondresent “sur place®.

- densité régionaie faible:
suppression des effets de
surpopulation.

- depsités locales faibles:

reproduction trés dévaforisée,

voir impossible,

--) extinction régionale.



153

Dans ce schéma hypothétique d'évolution d’ un cycle
de pullulation, la phase (4) différe qualitativement de la
phase (2), malgré une densité régionale similaire. La
possibilité d’un tel scénario dans le cas de Pelagia devrait
étre étudiée a 1 avenir. Pour ce faire, il serait bon de
réaliser, 1lors du prochain épisode de pullulation, un suivi
de 1la structure spatiale de 1la population. On examinera
particuliérement 1 évolution du ratio (variance/moyenne) des
échantillons, qui peut constituer un indice d’ aggrégation

des individus (Frontier, 1873).

Ce type d ' étude nécessiterait cependant la mise au
point préalable de moyens d échantillonnage mieux adaptés &
cette grosse espéce, tels que des engins d observation in

situ (caméra, soucoupe).

Corrélativement, il faudrait alors s intéresser & la
mobilité du milieu physique (courants) et & sa représenta-
tion mathématique, lagquelle nécessiterait probablement une

discrétisation de 1 °espace.

Ces pré-requis étant réalisés, le développement d un
modéle dynamique spatial - par exemple sur la base d’ un
modéle physiodémographique (type I), complété par des effets
de densité-dépendance finement décrits - pourrait alors
constituer le prochain pas vers une meilleure compréhension

des cycles d explosion-effondrement des méduses Pelagia de

Méditerranée. .
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Abstract. Laboratory experiments were carried out on the holoplanktonic scyphomedusa Pelagia noctiluca,
which exhibits population explosions some years in the Mediterranean Sea. Feeding experiments performed
on small, laboratory-reared medusae showed specific daily rations of 13 and 35% at 5 and 20 Artemia nauplii
prey 1! respectively, while basal NH excretion reached 3.9% (specific elemental metabolic rate) for adults
at 22°C. These values appear to be consistent with those previously observed by several authors for other
planktonic coelenterates. Assuming that such laboratory physiological rates are indicative of food requirements
in natural environments, and given the high abundance of P. noctiluca observed regionally, we conclude
that P. noctiluca can have a strong predatory impact in the Ligurian Sea (north-west Mediterranean), par-
ticularly during the summer and early fall. '

Introduction

Pelagic Cnidaria and Ctenophora, representing a diverse group of carnivorous gelatinous
zooplankton, are often abundant in planktonic ecosystems (Longhurst, 1985), and some
species have been reported to reach high densities over both time and space. For example,
seasonal aggregations of ctenophores of the genera Mnemiopsis and Pleurobrachia
(Fraser, 1970; Hirota, 1974; Reeve and Baker, 1975; Kremer and Nixon, 1976), siph-
onophores of the genera Nanomia and Rhizophysa (Rogers et al., 1978; Purcell, 1981),
hydromedusae of the genera Tiaropsis, Rathkea and Phialidium (Zelickman et al., 1969;
Huntley and Hobson, 1978) and scyphomedusae of the genera Aurelia and Chrysaora
(Moller, 1980; Feigenbaum and Kelly, 1984) are well documented in the literature.

In the Ligurian Sea region of the north-west Mediterranean, the scyphomedusa Pelagia
noctiluca (Forskal, 1775) frequently reaches very. high numerical abundance. During
the last three decades, for example, it was especially common during the years 1957 —
1959, 1969 —1970 and 1982 —1984. Moreover, the historical record documents popu-
lation explosions dating back 100 years or more (Goy, 1984). When such ‘infestations’
are advected onshore by local winds or currents, they may severely impact local fisheries,
and drive bathers from the water (UNEP, 1984).

Whereas the holoplanktonic life cycle of this semaeostome is well known (e.g. Krohn,
1855; Delap, 1907; see also Russell, 1970; Rottini-Sandrini and Avian, 1983), quan-
titative physio-ecological studies of P. noctiluca have not been carried out.

The present report gives laboratory data on size —weight relationships of medusae,
as well as estimates of individual daily rations and metabolic levels. From these lab-
oratory data, we estimate and discuss the predatory impact of P. noctiluca in the Ligurian
Sea, using data on predator —prey standing stocks collected in late summer and early
fall 1984.

© IRL Press Limited, Oxford, England 651
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Materials and methods

Laboratory rearing

Adult medusae 4 —10 cm in diameter were collected with a dip net in the Bay of Ville-
franche and offshore in the Ligurian Sea (43°N, 7°30'W) between June and December
of 1984 and 1985. The medusae were maintained in the laboratory for periods ranging
from a few hours to a few days, in a normal light—dark cycle and without aeration,
either in small groups in 25-1 flasks at a controlled temperature of 15°C, or en masse
in 700-1 tubs at uncontrolled room temperature varying from 21 to 25°C. These medusae
were then used for laboratory studies of metabolism, starvation, hatching and larval
development.

In addition, 60 ephyrae averaging 6 mm in diameter were collected on 19 —20 June
1985 in the Bay of Villefranche, with a 680-xm mesh plankton net. These were reared
at first in 5-1 beakers, at densities of ~3 individuals 17!, Temperature was controll-
ed, remaining at 18—21°C, and the contents of each beaker were continually stirred
at 10 revolutions min~"'. These ephyrae were fed twice a day with stage 1 and stage
2 Artemia nauplii hatched from commercially dried eggs from San Francisco Bay,
California, with concentrations of nauplii reaching 100— 150 individuals 1~'. In addi-
tion, natural populations of small size zooplankton collected by plankton tows in the
Bay of Villefranche were added once or twice each week. Moribund plankters and other
debris were removed every day, and every third day the ephyrae were transferred with
a large-bore pipette to 5-1 beakers containing clean water. Throughout the period of
laboratory maintenance some healthy individual ephyrae were withdrawn from this rear-
ing stock for analysis of C, H, N content, and for metabolism and feeding experiments.
When the largest individuals had reached a diameter of 20 mm, the remaining specimens
were transferred to a 25-1 flask and fed until they reached a subadult diameter of
30—35 mm.

Size, volume and weight measurements

All measurements correspond to the largest diameter of.each medusa, including lappets.
For small individuals (<35 mm), this measurement is easily obtained, since the lappets
generally flatten when individuals are placed into a shallow Petri dish with a little water.
While the lappets of larger individuals must be hand spread, we observed that a highly
predictive relationship existed between the largest diameter measurement (D;) and
‘routine’ diameter measurements (D,) which were performed rapidly and without
taking care to spread the lappets: D; = (1.20 = 0.03)D, (n = 19).

Small specimens were indirectly measured from lifesize photograms (Braconnot, 1985)
to the nearest millimeter. Large individuals were placed on a ruler and measured alive,
to the nearest 0.5 cm. For volume displacement measurements, live individuals were
placed on blotting paper and then transferred to a graduated cylinder of the appropriate
diameter.

To determine dry weight/carbon/nitrogen relationships (measured for small individuals
only), specimens were fixed for a few seconds in Bouin’s solution, rinsed three times
in distilled water to remove surface salt, then dried for 1 week at 60°C, weighed and
analyzed with a Perkin—Elmer model 240 CHN Analyzer.
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Feeding experiments

Unbiased estimates of the daily ration and of the volume swept clear by macroplanktonic
cnidaria are difficult to obtain from laboratory experiments because laboratory confine-
ment of such large animals can modify their predatory behavior. Scyphomedusae with
long tentacles are especially damaged by close confinement. Our observations indicate
that container diameter must equal at least the maximum length of the tentacles, for
only under such conditions will P. noctiluca swim actively around the walls of the
aquarium with tentacles extended. We have found that 5-1 beakers are quite convenient
for specimens until they reach a size of ~22 mm diameter, and 25-1 beakers seem
adequate for individuals until they reach 30 —35 mm.

Feeding of the experimental animals took place with moderate densities of prey (5 —60
prey 171), because we believe that medusae in the Ligurian Sea rarely encounter prey
densities exceeding 10—100 prey 1~! (see Discussion). For small medusae (12—21
mm), experiments were run for 12 h (£2 h) with one individual per 5-1 beaker filled
with ‘Millipore GF/A’ (2—3 um) filtered seawater.

Temperature was held constant at 21°C and the beakers were stirred slowly. Feeding
rates are reported as the difference between the initial (25, 50, 100, 200 or 300) and
remaining numbers of Artemia nauplii, divided by the duration of the experiment. The
corresponding temporal mean density of prey was estimated as the geometric mean
of initial and final density, where the final density never fell to <25% of the initial
value. Such a calculation leads to a suitable estimation of the experiment temporal mean
density of prey if we assume that predatory rate diminishes proportionally to the dimin-
ution of prey density during each experiment. Experiments were performed repetitively
on the same individuals exposed to the same food concentrations. Photograms of the
medusae were made every 4 —7 days, and intermediate sizes were interpolated assum-
ing linear growth for the period between two successive measurements.

For medium-size medusae (22—32 mm), four feeding experiments were run for
4—6 hin 25-1 containers. Three individuals were used for each experiment. The resulting
data were processed as described for small-size groups and were then integrated into
the general feeding rate equation.

Measurement of metabolism

Measurements were performed on medusae caught in the Ligurian Sea or Bay of Ville-
franche and subsequently starved for 8 h—6 days. Such conditions do not apparently
affect health and behavior of large jellyfish — well-known for their great capacity to
be kept unfed for a long time without damage, except degrowth (Hamner and Jenssen,
1974). Nevertheless, starvation times were recorded to check for a possible effect on
metabolic rate.

For simultaneous measurements of oxygen consumption and ammonium excretion,
13 medusae were transferred from holding tanks (700 1, 21°C) to 1-1, screw-cap glass
jars filled with unfiltered seawater collected at the mouth of the bay. These were then
incubated individually at the same temperature for 1 —2 h after enclosure. Oxygen con-
sumption and ammonium excretion were estimated by difference from a control jar
without medusae, which never exhibited significant changes in O, and NH; concen-
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tration. The concentration of dissolved oxygen was measured with a polarographic
oxygen electrode (Orbisphere model 2604), while ammonium was measured spectro-
photometrically by a modified phenolhypochlorite method (Solérzano, 1969; see also
Biggs, 1977).

Ammonium excretion was also monitored as a function of time, to confirm linearity.
For these measurements, one, two or three medusae of roughly the same size were
kept for 3—5 h in 2 —5-1 parafilm-covered beakers filled with unfiltered seawater taken
from the bay. Aliquots of 10 ml were withdrawn every 30 min for NH; analysis by
a Technicon II autoanalyzer and were corrected for any absorption of NH; from lab-
oratory air by concurrent measurement from a control beaker. Since the slope of the
regression line of ammonium concentration as a function of time (the mean excretion
rate) was in all cases quite linear, we have combined our endpoint and time-course
data to calculate excretion as a function of biovolume and temperature.

Time-course analysis of NH; excretion was also carried out on ephyrae from our
laboratory rearing stock. These ephyrae were starved for 12 h and then placed in 200-ml
beakers for 3—5 h at a density of 14—18 medusae per beaker.

Results
Diameter —biomass relationships

For nine ephyrae and small medusae, relationships between size and dry weight (DW),
carbon (C) and nitrogen (N) weights are described by functional log —log regressions
as found in Ricker (1973): '

In DW (ug) = 3.55In D; (mm) — 1.0 n=9 r?=0.98 (1)
InC (ug) =2.96ln D, (mm) — 1.96 n =9 r*=0.93 )
InN (zg) =2.9InD, (mm) —34 n=9 r2=094 (3)

Figure 1 presents data and adjusted relationships.

The mean C:DW, N:DW and C:N ratios equal 11.4% (SD = 2.5%),2.9% (SD =
0.7%) and 4 (SD = 0.7) respectively.

For medium size and large specimens (33—120 mm, n = 19), wet volume is pro-
portional to the largest diameter (D,) cubed:

In vol (cm®) = 3.02 In D, (mm) — 9.4 r =0.95 4)

Nitrogen content as a function of size in these medium size and large specimens was
estimated indirectly, assuming a N:DW ratio of 2.9%, as measured for the small ones
and a DW:WW ratio of 4% (literature values for Scyphomedusae include 4.1% for
Pelagia, in Curl, 1962; 3.4—4.4% for non-Baltic Aurelia, in Russell, 1970; 3.62%
for Chrysaora, in Shenker, 1985; 3.3 —4.2% for three species, in Larson, 1985). The
product of these two values leads to a direct ratio of 1.16 mg N cm™, which is quite
close to the value of 0.94 mg N cm™> computed from P. noctiluca protein data given
by Bidigare and Biggs (1980), assuming a N/protein ratio of 0.16 (Ikeda, 1972).

Our direct and indirect estimates of nitrogen content of small and large specimens,
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Figs. 1 and 2. Diameter —weight relationships. (1) Dry weight, C, H, N measurements data and adjusted
functional logarithmic regressions for ephyrae —small medusae. (2) General (though approximate) diameter —
nitrogen relationship, based both on small individuals nitrogen measurements data (+) and on wet volume
measurements of adults, assdming a nitrogen content of 1.16 mg em 3 (O) (see text).

respectively, are summarized in Figure 2. The general relationship between nitrogen
content and diameter so defined is:

In N (ug) = 3.53In D, (mm) — 4.5 n=28 =099 - (5

Feeding activity

The data from 153 feeding runs, relatively long-term experiments (4 — 14 h, most of
them 10—14 h) carried out at 21°C using 20 medusae of size 12 —~32 mm, were pro-
cessed by logarithmic multiple regression to yield feeding rate as a function of medusa
size and the geometric mean density of the Artemia nauplii prey. The log transformed
equation is:

In f (prey h™!) = 2.16In D, (mm) + 0.691In C (prey I™!) — 6 (6a)
n = 153 r? = 0.81 Fisher F-test = 325 (P < 0.1%)

Such a logarithmic function corresponds to the more meaningful power function:
f=125x10"* -D>'¢ . 0¥ (6b)

Data of two different size groups of small medusae (15 £+ 1 mm, 20 + 2 mm) are
plotted as Figure 3A,B. We recognize that local negative correlations between feeding
rate and food density may arise as a consequence of the way mean food density was
computed for the duration of an experiment. For example, if two experiments which
began at a density of 40 prey 17! fell respectively to 10 and 22 prey 1=}, the first will
have a computed geometric mean density of 20 prey 1=, while the latter will compute
to 28 prey 17!, Thus, for a same initial density, the greater predation rate will decep-

655



170

P.Morand, C.Carré and D.C.Biggs

Small medusae Small medusae -
(8 : 15+ 1 mm) (G:ZOmem)’// .
P

Feeding rate (n.h~ ')

Geometric mean Geometric meon
prey density (n.1"1) prey density (n.1™h)

Fig. 3. Feeding rate of small medusae, diameter class (A, 15 £ 1 mm) and (B, 20 % 2 mm). Other data
are not presented. Continuous curves correspond to projection of the power form of the overall adjusted
model (equation 6b) for the corresponding particular diameters (rsepectively 15 and 20 mm). Hand-fitted
dotted lines join the three upper and lower points of each set of data.

tively correspond to the smaller geometric mean density. However, this drawback does
not affect the display of a functional response pattern nor the model fitting overall data,
though it probably increases residual variance. We think this way of expressing the
average prey density is better than would result from standardizing predation rate by
initial density, which leads to a systematic overestimation of the actual density and,
therefore, an underestimation of the functional response.

Feeding activity can also be described in terms of clearance rate CR, which was in-
directly computed from the general feeding rate equation (6a,b):

CR (1 day™") = [f(prey h™")/C (prey 1™")] x 24

Since feeding rate is not linked linearly to prey density, clearance rate slowly decreases
with increasing prey density. For example, clearance rate of a 14-mm medusae results
in calculated values of 10.8 1 day ™' at 5 prey 17! and 6.2 1 day ™! at 30 prey 1~!. The
first one seems ecologically more likely, since it is representative of a high searching
effort in a relatively poor environment, as would be the case in oceanic areas.

Metabolism

The oxygen consumption and ammonium excretion rates at 21°C for 13 medium size
medusae (9 —28 cm?) that were starved for 5 days can be represented by the following
equations:

InO, (mlh™") = 0.95In vol. (cm®) + 2.41 r% = 0.71 7
In NH (ug-at NH} h™') = 0.90In vol. (cm®) — 1.87 r? = 0.77 (8)
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Fig. 4. Specific ammonium excretion rates of adult medusae at different temperatures. In brackets: number
of experiments performed at each temperature. Curve corresponds to equation (10).

Computation of the average ratio of oxygen atoms (O) consumed to ammonium
nitrogen atoms (N) excreted (see Harris, 1959) yields 7.5 = 0.9, which indicates a
protein-dominant catabolism (Ikeda, 1972). Assuming a respiratory coefficient of 0.8,
this O:N ratio translates to a C:N ratio, by weight, of 2.55. -

The NH; excretion of 21 other P. noctiluca medusae ranging in volume from 10
to 118 cm® that were starved for 8 h—6 days after capture was measured both at
16.5°C and at 22 —24°C. Pooling these data with that for the 13 medusae above yielded
the following general multiple regression:

In NHY (ug-at h™!) = 1.08In vol. (cm® + 0.1337(°C) — 5.08 ©)]
r’ =0.93 n=734 Fisher F-test = 221 (P < 0.1%)
Correlation of multiple regression residuals wtih time after capture is low (r = —0.27)

and not significant (even for P = 10%). Thus, specific NH seems to be nearly con-
stant for times ranging from a few hours to a few days of starvation.

Since the biovolume allometric coefficient (1.08) is not significantly different from
1.0 among these adult medusae (even for P = 10%, -test), it is instructive to compute
the mean specific excretion rate and then examine this as a function of temperature
(Figure 4). This yielded the following empirical predictive relationship, using a non-
linear least-squares algorithm (Glass, 1967):

NH? (ug-at NHY h™'ecm™3) = 4.8 x 1077 (7-13)>% + 0.08 (10)
This equation predicts a 0,y of 3.8 for NH} excretion between 15 and 25°C.
One can independently estimate basal metabolic rates by measuring the individual

volume decrease during starvation. Three specimens of volumes 45, 55 and 80 cm?,
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Table 1. Element-specific daily rations.on laboratory experiments for some planktonic carnivores.

Genus T Predator  Prey density Element-specific ~ Authors
(°C) size (Type of prey) rations (% day ")
Mnemiopsis 26  Every size 5 (Acartia tonsa) 10 C Reeve et al. (1978)
26 Every size 20 (Acartia tonsa) 40 C Reeve et al. (1978)
Pelagia 21 14 mm S (Artemia nauplii) 13 N Present work
21 89 ug N 20 (Artemia nauplii) 35 N Present work
Sagitta 21 9-—-17 mm S (Acartia tonsa) 02-1 C Reeve (1980)
21 9—17 mm 20 (Acartia tonsa) 2-10 C Reeve (1980)
Sphaeronectes 13 44.5 ug N 5 (Copepods) 17 N Purcell and Kremer (1983)
13 44.5 ug N 20 (Copepods) 47 N Purcell and Kremer (1983)

Values from Reeve er al. (1978) and Reeve (1980) are reported from their curves. For the ‘theoretical’ small
Pelagia, both diameter and corresponding nitrogen weight (from equation 3) are indicated.

that were captured in December 1985, were maintained for 10 days in ‘Millipore GF/A’
(2—3 pm) filtered seawater at a temperature of 15°C. They shrank an average of 4.6 %
daily (SD = 0.2%) over this period. The corresponding daily loss of nitrogen by am-
monium excretion, computed from equations (5) and (10), predicted a volume decrease
of 2.4% day~!. The two estimates would agree more closely if we assume that ad-
ditional nitrogen excretion may be contributed by organic nitrogen compounds not
measured here.

The limited number of excretion experiments carried out with groups of ephyrae of
5—9 mm (n = 3) yielded excretion rates ranging from 1.8 x 1073 to 7.1 x 1073
pg-at NH% h~! individual =" at 22°C. Using the ephyrae diameters and equation (3),
we estimated the total nitrogen for the medusae in each experiment and computed the
nitrogen-specific excretion to be 384 X 1073 pg-at NH} h™! gN~! (SD = 100), cor-
responding to a 12.9% (SD = 3.3%) daily nitrogen turnover. By comparison, at this
same temperature, equation (10) predicts that daily NHZ excretion in adult medusae
will average only 3.9% of the nitrogen content. Such a 3-fold difference fora 1 -2 X
10°-fold increase in nitrogen body weight would correspond to a specific metabolic
rate allometric coefficient close to 0.85 over the entire range of size.

Discussion
Estimation of daily ration and clearance rate

It is generally acknowledged that estimates of the feeding rates of almost all oceanic
zooplankton vary with and reflect experimental methodology, and may be consistently
underestimated by experiments carried out under laboratory conditions (Reeve, 1980).
Nevertheless, we assume that experiments of relatively long-term duration which yield
estimates of feeding rate which vary <2-fold at any given prey density, such as those
illustrated in Figure 3A,B, may be adequate for the purpose of describing the general
functional response.

Since there is no evidence for a minimum feeding threshold over the range of prey
density investigated (Figure 3A,B), functional response was simply described by a
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Table II. Clearance rate estimations from laboratory experiments for pelagic coelenterates.

Genus

Predator size
(mm)

Prey density (ind. 17')
(Type of prey)

Clearance rate
(1 day")

Authors

Mnemiopsis

Eurhamphaea
Phiallela

Aurelia

Pelagia

Chrysaora

Larval
Adult

40
8

12—14

8 (extrapol.)
14

40 (D, extrapol.)

40 (D, 7)

5 (Acartia tonsa)
5 (Acartia tonsa)

11—-16 (Copepods)
Artemia sp.
nauplii
5 (fish larvae)
5 (Artemia nauplii)
5 (Artemia nauplii)
S (Artemia nauplii)

Artemia sp.

1.2
11

12-36

1
6.7

3.2
10.8
165

240

Reeve et al. (1978)
Kremer et al. (1986)

Fulton and Wewar (1985)
Bailey and Batty (1983)

Present work
Present work
Present work

Felgenbaum and Kelly (1984)

Data from Bailey and Batty (1983) are calculated from their killing rate fitted curve. Existing and extrapolated diameters for Pelagia are chosen to allow comparisons
with other species values. D, (routine diameter, see text) is used for comparison with Chrysaora value of Felgenbaum and Kelly (1984), who give no description

of the corresponding measurement method.

panpoou viSvjag Jo wisyoqeldw pue 3ulpIdy

€Ll



099

Table III. Nitrogen-specific ammonium excretion rates for pelagic coelenterates.

Genus T Mean experimental values Authors Weight Excretion

(°C) (mg prot~' h™Y) conversion* (N-NH,% N day~")
Pelagia 16.5 Equation (10) Present work 2 2.4

21 Equation (10) Present work 2 33

24 Equation (10) Present work 2 6.7
Pelagia 26 3 1.1 pg NH, Biggs (1977) 1 12.8
Agalma 26 3 0.7 ug NH, Biggs (1976) 1 8.4
Sphacronectes 13 b Purcel) and Kremer (1983) b 3.5
Mnemiopsis 21.8 b Kremer (1977) b 8.4
Diverse tropical Ctenophores 25 b Kremer et al. (1986) b 4—10
“Weight conversion: 1, 1 mg protein = 0.16 mg N (lkeda, 1974); 2, | cm’® wet displacement volume — 1.16 mg N (see text).

"Daily turnover calculated directly by authors.
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logarithmic (or power) function, which allow various curve forms. Fitting such a mathe-
matical model to our data (equation 6a) exhibited a coefficient of 0.69 for the log prey —
concentration effect. This value is significantly less than 1.0 (s-test: <0.1%) and so
predicts progressive feeding satiation. Such a result has already been observed for Aurelia
and may be characteristic of active predators (Bailey and Batty, 1983).

In other respects, a value of 2.16 for the log diameter effect, when divided by the
general size —weight allometric coefficient (~3—3.5, equations 1-5), yields a ratio
(~0.7-0.6) <1, which reflects the dependence of specific ration on predator weight.
This appears to be in agreement with the general concept of progressive reduction of
both specific metabolic rate and growth rate with increasing size. However, we cannot
exclude the possibility that predatory behavior was more restricted by experimental
conditions in the large size individuals we investigated. Consequently, feeding rates
predicted by equation (6a,b) for small size medusae may be more consistent than those
for the largest ones.

From the feeding rate model (equation 6a,b), we can then estimate the specific nitrogen
daily ration of a ‘theoretical’ small medusae (e.g. 14 mm in diameter), assuming a mean
individual nitrogen weight of 0.218 ug for'San Francisco Bay stages 1 —2 Artemia nauplii
(Oppenheimer and Moreira, 1980). Values calculated for two prey densities (S and
20 prey 17!) seem fairly representative of those estimated by other authors for various
gelatinous carnivorous zooplankton of similar size (Table I), despite the differences
between the prey used.

For small P. noctiluca (ephyrae and juvenile medusae <15 mm in diameter), we
note that a comparison of daily ration and metabolic nitrogen expenditures at 21 -22°C
suggests an equilibrium or weakly positive nitrogen budget at a food concentration of
S Artemia nauplii 1-!. However, that Artemia are not natural prey for P. noctiluca
precludes any direct extrapolation to a field situation.

Clearance rates computed at low prey density (5 prey 17!) for different sizes of
medusae are of the same order of magnitude as those found in the literature for predators
of similar sizes (Table II). However, the overall data indicate that clearance rate steeply
increased with increasing size and would probably be better scaled in terms of weight.
Unfortunately, such data were not always furnished in previous studies.

General metabolism and daily nitrogen turnover

Several authors have characterized scyphomedusae as predators with relatively active
metabolism (Kruger, 1968; Biggs, 1977). Our present data now allow such metabolism
to be evaluated comparatively with that of other pelagic Cnidaria, in terms of mean
daily rate of turnover of body nitrogen (Table III).

Although neither the methodological nor the biological conditions (e.g. nutritional
state) were identical in these studies, these diverse pelagic Cnidaria and Ctenophora
show a remarkably limited variability in daily nitrogen turnover rate. Clearly, the vari-
ability is even less when nitrogen turnover rate estimates are compared at a common
temperature.

In other respects, the high estimated Q)¢ value (3.8) confirms the great sensitivity
of metabolic rate to temperature among planktonic coelenterates, as reviewed by Larson
(1985).
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Prey availability and daily ration in the Ligurian Sea

In the Ligurian Sea, data gathered in surface waters by a high-speed continuous tub-
Hai recorder, using 500-um mesh nets, document a mean concentration of 1.5 copepods
17" in June (from Appendix 1 of Boucher er al., 1987), the month generally coincident
with the annual abundance peak of the closely epipelagic young stages of P. noctiluca.
The mean nitrogen weight of those copepods, mainly Clausocalanus spp. Oithona spp.,
Centropages spp. copepodites IV —V and adults, would be close to 0.4—1 ug nitrogen.
On the other hand, one can suppose that a value of 10.8 1 day™' given for 14-mm
young medusae in Table II would indicate an actual in situ clearance rate range of
5—151day~!. Combining these values yields a daily nitrogen specific ration range
of 3.3-25% for such a small P. noctiluca. These estimations, multiplying by a digestive
efficiency of 0.8 (see review in Larson, 1985), should more or less allow maintenance,
assuming a daily nitrogen usage of 10—~15%. However, it is also well documented that
a great deal of spatial heterogeneity exists, producing local concentrations of copepods
one or more orders of magnitude greater than the regional average. Clearly, populations
of small medusae located within such local aggregations of prey should be well fed
and may show rapid growth.

In order to follow up these studies of near-surface distributions and to integrate them
over the upper 200 m, we have sampled a transect of 12 stations running 2—54 km
seaward into the Ligurian Sea from Cap Ferrat at the entrance of the Bay of Ville-
franche. One night each month in 1984 — 1985, oblique trawls 200 —0 m were fished
with an Omori net, while P. noctiluca density at the surface was estimated concur-
rently by direct observation. The greatest abundances of large P. noctiluca occurred
in late summer to early fall. For example, on the night of 3 September 1984, a mean
concentration of 5 adult medusae per 1500 m® were taken in the Omori net hauls, while
7 medusae per 100 m? were seen at the surface, at six successive stations 21 —45 km
off the southern French coast. Since the former density translates to ~ 0.6 individuals
m~2 in the upper 200 m, we estimate that ~10% of the P. noctiluca population was
visible at the surface at night.

Given that the average P. noctiluca medusa had a volume of 56 cm® (SD = 23; n
= 54) on the same date, these field data suggest a P. noctiluca population biomass
of ~35 cm® m™2. From equation (10), this translates to an average daily excretion
of 79 ug-at NH} m™2, assuming that these large P. noctiluca migrate vertically (Fran-
queville, 1970) and so spend about half their time below the thermocline at a temperature
of 14°C, and half above it, at 21°C. If we now multiply this value by 1.5 (since non-
ammonia nitrogen probably represents at least 30% of total nitrogen excretion by pelagic
coelenterates — (see Biggs, 1976; Kremer, 1977, 1982; Purcell and Kremer, 1983)
and by 1.25 (for non-assimilated food), we conclude that this population needed to ingest
at least 2.1 mg nitrogen day™! m™2 for maintenance.

Mesoplankton (>200 xm) biomass collected by vertical hauls, 200—0 m (daytime
31 August 1984) at four stations 23—43 km from the coast along the same radial
averaged 297 mg ash-free dry weight m~2 (FRONTAL program, Durand, 1985).
Applying a transform coefficient of 0.107 (Margalef and Vives, 1967) suggests that
mesoplanktonic biomass averaged ~ 32 mg nitrogen m ™2, Thus, the daily nitrogen re-
quirement of this late summer —early fall P. noctiluca population probably corresponds
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to ~6—7% of the regional average epipelagic mesoplankton biomass. While such
calculations at first glance may imply that the mesoplankton ought to exhibit a rather
high production/biomass ratio in order to support a P. noctiluca population, we recognize
that the medusae may also exert direct predation on large micronekton (e.g. the euph-
ausiid Meganyctiphanes norvegica — G.Castello, personal communication; P.Morand,
unpublished data), as well as on vertically migrating fauna. Moreover, that similar
(x2-fold) population densities of P. noctiluca persisted for at least 2 months was con-
firmed by previous (July 1984) and subsequent (October 1984) surveys along this transect
line.

In conclusion, because of its relative abundance and large size, P. noctiluca appears
to be an important predator in the Ligurian Sea planktonic system, similar to scypho-
medusae Aurelia, Cyanea and Chysaora in neritic waters of the Baltic, Atlantic and
North Sea (Moller, 1980; Lindahl and Hernroth, 1983; Feigenbaum and Kelly, 1984,
Van der Veer and Oorthuysen, 1985). However, in contrast to the latter three species,
P. noctiluca is an holoplanktonic form whose adult stage can be encountered throughout
the year in the open sea. For this reason it should be a particularly key predator; it
seems to displace (during population explosion years) other species of macroplanktonic
carnivores, including the ctenophores Leucothea multicornis and Cestum veneris and
the siphonophore Hippopodius hippopus (Morand and Dallot, 1985).

We suggest that a better understanding of the dynamics of such population explosions
will hinge upon the clarification of two factors: (i) P. noctiluca generation time and
reproduction as a function of temperature and (ii) P. noctiluca population fluctuations
related to pluri-annual climatic and hydrological cycles. Some data are now beginning
to be collected on the first point (Rottini-Sandrini et al., 1985), and some hypotheses
have been raised about the second one (Goy, 1984). However, the general scarcity
of long-term quantitative population data requires that most insights will have to be
made indirectly.
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Abstract—The archives of the Station Zoologique at Villefranche-sur-Mer contain records of
“years with Pelagia noctiluca” and “‘years without Pelagia”. These records, plus additional data,
indicate that over the past 200 years (1785-1985) outbursts of Pelagia have occurred about every
12 years. Using a forecasting model, climatic variables, notably temperature, rainfall and
atmospheric pressure, appear to predict “years with Pelagia”.

INTRODUCTION

PoruLATION densities of marine planktonic species are known to fluctuate with time and
place. Although at first annual variations monopolized the attention of biologists,
interest currently is focused on longer term variations, generally within the context of
hydrology and climatology: e.g. the Russell cycle (CusHING and DicksoN, 1976), El Nifio
(QuinN et al., 1978), and upwellings on the western coasts of continents (CusHING, 1971).

We are concerned here with fluctuations in the population of the Scyphomedusa
Pelagia noctiluca (Forsskal, 1775). Pelagia noctiluca can reach a diameter of 12 cm; with
a carnivorous level. In contrast to the other Scyphomedusae, it completes its life-cycle
without any fixed stage.

In the western Mediterranean Sea, the records of the Station Zoologique at Ville-
franche-sur-Mer (France), from 1898 to 1916 (Goy, 1984; MoranD and DatrLoT, 1985)
give evidence of the occurrence of “years with Pelagia noctiluca” and ‘“‘years without
Pelagia”. During the years with medusae, the Pelagia can be so abundant that the
phenomenon is referred to as a “bloom”.

Many earlier authors have noted swarms of individuals, sometimes described as “a
soup of medusae” (UNEP, 1984). During periods of bloom, swarms of individuals,
pushed by winds and local currents, reach the coast and cause trouble to fisheries and
tourism.

The sudden and local aspects of Pelagia infestations have led many specialists in
Mediterranean marine biology (UNEP, 1984) to conclude that “presence—absence”
characterizes the annual variation of this species. We used this behaviour to establish a
pelagic biological series of binary nature, over a very long period. This series, dealing
with one species and for more than two centuries, is a new approach to research in the

* Muséum National d’Histoire Naturelle, 43 rue Cuvier, 75231 Paris Cedex 05, France.

t Station Zoologique, 06230 Villefranche-sur-Mer, France.

1 Unité INSERM de Recherches Biomathématiques et Biostatistiques, Université de Paris VII, 75231 Paris
Cedex 05, France.
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field of plankton studies. A temporal scale of the Pelagia bloom phenomenon was then
correlated to climatic patterns. This type of analysis can reveal major oceanic and
biological fluctuations in the western Mediterranean Sea, although on a less spectacular
scale.

METHODS AND RESULTS

Chronological data of Pelagia noctiluca in the Mediterranean

In order to deduce a chronological record of the dates of observations and sites of
collections of Pelagia, we first extract and then analyse 55 published data sources
(Table 1) as well as collections from the British Museum (Natural History), the Musée
Océanographique at Monaco, the Muséum National d’Histoire Naturelle in Paris, the
archives of the Station Zoologique at Villefranche-sur-Mer and from various other
sources, all listed in the Appendix. '

Examining Table 1, three major points appear: (1) The Pelagia blooms have been
noted for more than 200 years. (2) The groups of “‘years with Pelagia” seem to occur with
a certain pattern of regularity. (3) During the blooms that have been described with the
most accuracy (1908-1913 and 1982-1985), the entire western basin of the Mediterranean
Sea seemed to be invaded at once. Thus we suggest that any observation of an
occurrence, however isolated, may indicate a Pelagia bloom in the whole western basin.
[We note that the Adriatic Sea seems to have been infested only five times during the
past two centuries; that is the reason that it is excluded from our analysis. Perhaps its
occurrence in the Adriatic does not have the same explanation (BeENovic et al., 1987).]

In order to obtain a single valid series for the whole western basin from Table 1, any
single or multiple observation is taken to define a “year with Pelagia”. On the other
hand, years without recorded observations are considered to be either “years without
Pelagia”, if they fall during periods of regular monitoring and scientific observations by
the Marine Stations at Naples and Villefranche, or as missing data if no observations
were recorded. To minimize this latter problem in our statistical treatment, only data for
the years 1875-1986 have been used. ‘

Periodicity in the Pelagia series by the contingency periodogram method

The periodicity of ‘“‘years with Pelagia” has been studied using the contingency
periodogram method (LEGENDRE et al., 1981), which allows for the existence of missing
data. This data treatment, carried out for the 112 years between 1875 and 1986, with 93
data points (53 occurrences, 40 known absences and 19 cases of a lack of information)
shows a periodicity (significant at the P = 0.01 level) of about 12 years, as well as
harmonics at 24, 36 and 47 years and other secondary periodicity under the level of
significance (Fig. 1).

Forecasting ‘‘Pelagia-years” by means of climatic variables

The most complete long-term meteorological series obtained from the Meteorological
Observatory of Genoa in Italy (FLoccHm et al., 1983) was selected for our analysis. The
method used to build the forecasting model was conceived to reduce the number of
estimated parameters required. The principal component analysis, based on 112 years of
observations (1875-1986), was performed on a correlation matrix of 18 meteorological
variables: temperature, log rainfall and atmospheric pressure, for six pairs of successive
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CONTINGENCY PERIODOGRAM
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Fig. 1. Contingency periodogram calculated for the Pelagia series for 112 years (1875-1986),
showing a periodicity of about 12 years in the western Mediterranean Sea (significant at the 1%
level in broken line). .

months. The first seven principal components were retained. The forecasting model was
then used to attempt to correlate principal climatic components (as input) to the
probability of occurrences of a ““Pelagia-year” (as output). Three stages were needed to
construct this forecasting model: '

(1) A cubic polynomial distributed lag model (MaLiNvauD, 1978) was used to describe
the lag effects of each climatic component. This model provides a curve of various time-
lag effects, which can include a combination of successive positive and negative effects.
Assuming the time-lag effect curve and its first derivative both reach zero value for the
(maximum lag +1) A, a climatic component C lag effect at year ¢ can be rewritten as

h h
zp=a [2 (P-3ih> +2 h3)c,_,-] +b [2 (h - i)zc',_,.], (1)
=1 i=]
where h, a and b remain the only three parameters to be estimated. This specification is
far better than a simple regression when values from more than 3 years are taken into

account.
(2) Lag effects of several climatic components are combined and added.

(3) Finally, combined lag effects act on the probability P () of a “Pelagia-year”
occurrence, by a logistic transformation characterized by a more or less marked threshold

effect, controlled by an additional parameter by:

}?0 ==1/€ + e [—bo'— ﬁé ZKO:I) (2)

J=1

where n climatic components are taken into account. [Z (¢) is described by equation (1).]



Table1. Chronological data of Pelagia noctiluca in the western basin of the Mediterranean and the Adriatic Seas (the numbers correspond to the 55 mentions in the Appendix)
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1775 1 1865
1780 1866
1785 2 1867
1790 1868
1830 3 4 1869 .
1831 1870 11
1871
1832
. 1872
1833
1873
1834
1835 1874
1836 1875 12
1837 1876 13 12 13
1877 14 12,15 16
1838
1878
1839 5
1879 17
1840
1880
1841
1842 4 6 1881
1882 18
1843 7
1844 1883 4
1884
1845
1885 20
1846
1847 1886
1887 4
1848
1888 21
1849 8
1850 1889
1851 1890 2
1891 23, 24
1852 9
1892
1853 9
1893
1854 10
1894
1855
‘ 1895 25
1856
1896
1857
1897
1858
1898 26
1859 .
1860 1899 26
1861 o 1900 26
1901 26 4
1862
1863 1902 26
1903 26 4

1864

781



1904

1945
1905 1946 t
1906 1947 t
1907 1948
1908 26 27 28 1949 2
1909 29 26 30 28 1950
1910 26 25 28 1951
1911 26, 31 25 1952
1912 26 1953
1913 15 1954
1914 32 1955
1915 33 1956
1916 1957 44, 45 41, 42 43 46
1917 1958 47 43
1918 1959 T48
1919 1960 49
1920 1961
1921 1962
1922 1963
1923 34 1964
1924 36 1965
1925 t 1966
1926 1967
1927 38 1968 50
1928 39 1969 51 52
1929 1970 52
1930 1971
1931 1972
1932 1973
1933 1974
1934 1975
1935 1976
1936 1977 53
1937 t 1978 53
1938 t 1979 53
1939 40 1980 53
1940 1981 53
1941 40 1982 53 53
1942 t 1983 54 53
1943 t 1984 54 53
1944 t 1985 55

Fifty-five publications and ¢ = answers to inquiries.
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Parameters were estimated by fitting the model (equation 2) to the Pelagia-year time
series (1884-1986). This includes 88 cases of known data, the 15 missing ones simply
being omitted. A preliminary least-squares estimation was obtained on the linear form of
equation (2) (Cox, 1972), then final optimization was realized on the logistic form using
the Berndt-Hall-Hall-Hausman iterative algorithm (Gourieroux, 1984) based on log-
likelihood maximization.

A step-by-step upward procedure was used to choose and progressively introduce new
climatic components into the model. At each step, the more active component was
retained and its particular new contribution was tested by comparing the new log-
likelihood criterion with the preceding one (ANDERsON, 1982). The procedure was
stopped when the criterion increase was not significant (at the P < 0.05 level). This
method retained a model based on four climatic components, corresponding to 12
(4 x 3) parameters added to the threshold parameter by.

Figure 2 shows the ‘“‘years with Pelagia” and their probability of occurrence as
predicted by the model. The long-term probability fluctuations are seen to agree well
with recorded observations of Pelagia, except for the 1935-1941 period where the model
fails completely to predict the occurrence of the medusae.

The quality of the model was evaluated by the log-likelihood ratio:

2In (Mf/MO) ’

where In (M) is the log-likelihood finally obtained (= —42.2) and In (M,) the log-
likelihood of the null hypothesis (= —60.6), computed as in ANDERsON (1982). The value
obtained (=36.8) is significant at the P < 0.001 level in the chi-square distribution, with
12 degrees of freedom. However, we recognize that such a level of significance must be
accepted with caution, because the successive data in the Pelagia time-series are
obviously not independent. '

From the 12 above-estimated parameters, the coefficients directly applied to original
meteorological variables can be reconstituted, since we know the weights of these in
principal components. This type of computation yields a great number of non-indepen-
dent coefficients, represented by the figure for six pairs of months during the eight
preceding years, for each type of climatic variable (Fig. 3). (Further details on the model
will be described in a future publication.)

Lears with
Pelagia

Years without
Pelagia

Predicted probability of
“years with Pelagia" occurrency
é.
:
:
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-
:
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:

lSlSr
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1910}
1920
1925{
1930
1935
1940
1945
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1958
1960
1965
1870
1975
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ISGS(

Fig. 2. Pelagia-years 1885-1986 (solid circles indicate years with Pelagia, open circles indicate
years known to be without Pelagia) and the predicted probability of their occurrence as estimated
by the model (solid line).
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Fig. 3. -Relative weight (as a percentage of the sum of the absolute values of weights in the

model) applied to the different variables: temperature, rainfall and atmospheric pressure, for the

eight years taken into account in the forecast, since a value of eight has been estimated for the lag
parameter by the iterative fitting procedure based on log-likelihood maximization.

DISCUSSION

A basis for discussion of the model in physical terms is provided in Fig. 3. A general
lack of rainfall, associated with high temperature and atmospheric pressure from May to
August, appears to be the best predictor of a Pelagia-year occurrence. These combined
anomalies can be interpreted in the Mediterranean climatic area as an excess of
anticyclonic meteorological situations (high pressure), mainly during the late spring-
early summer. Several different hypotheses may be drawn from this result:

(1) First, it is of some interest to note that the reproductive period of Pelagia noctiluca
in the Mediterranean Sea corresponds to the May-November season (UNEP, 1984).
Fine weather during this period no doubt has a favourable effect on reproduction, either
by decreasing larval mortality caused by vertical mixing or by some unknown inter-
mediate trophic processes such as an increase in microzooplankton production, the
major food at the ephyrae larval stage.

(2) However, the lag effects estimated for a considerable period, for all three
meteorological variables—temperature, rainfall and atmospheric pressure—(Fig. 3),
make a very indirect link more likely, due to an impact of the climate on the western
Mediterranean hydrodynamics in general. Indeed, BETHoux and Prieur (1983) showed
that large-scale superficial circulation in the Mediterranean Sea is controlled by regional
water inflow. Moreover, it is known that certain pelagic physical structures, such as an
oceanic front, often are associated with circulation (BOUCHER et al., 1987). Hence, a
longer causal chain possibly exists, correlating climate to oceanic circulation, physical



188

276 J. Goy et al.

structure, pelagic production and, finally, the appearance and maintenance of a Pelagia
population.

This discussion, however, should not be considered as a definitive causal explanation,
owing to the atmospheric nature of explicative variables and the structure of the model.
Nevertheless there is a logistic transformation (which provides a realistic threshold
effect) though it does not take into account the autocorrelative structure of the Pelagia
time series and so neglects ecological stability. Unfortunately, the relatively small
amount of “real” information (eight periods with Pelagia separated by seven periods
without Pelagia) prevented the construction of a greater and more sophisticated model.

The above results, combined with other recent studies (MoraND and DALLoOT, 1985;
LAvaL et al., 1989), indicate that certain major components of the Mediterranean pelagic
ecosystem exhibit relatively regular pluriannual fluctuations (the appearance—extinction
cycles), compared with some other species at the same trophic level, for example,
herbivorous salps could alternate with appendicularians and carnivorous P. noctiluca
with ctenophores. On a large spatial scale, the fluctuations of P. noctiluca could be
correlated, at least partly, to certain climatic patterns. Further verification of causal
events for these faunal fluctuations awaits future investigation of other inter- and
pluriannual physical and biological events occurring in the Mediterranean, this suppo-
sedly well-known sea.
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