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Abstract

Atlempt to use specific diversity in the analysis of planktonic
copepod communities in the New Caledonian lagoon

During a one-year survey of the south-western part of the
New Caledonian lagoon (February 1978-April 1979),
zooplankton was sampled at eight stations representing
different biotopes. This paper attempts to explain the
regional dynamics of the copepod community by means of
specific diversity (H) and its components: number of
species (S) and evenness (H:H.). For each station,
cumulative samples were computed by progressively
summing the successive samples. The diversities of these
cumulative samples form a temporal-diversity spectrum.
This spectrum is characteristic of the stability or variability
of the population at each station. It appeared to be closely
related to the date of the starting point of the cumulation.
Therefore, a mean annual spectrum was calculated for
each station, by averaging all the spectra obtained from
different starting points. This mean annual-diversity spec-
trum offset seasonal variations, and seemed to be charac-
teristic of the station’s taxocoenose. It tended asymptoti-
cally towards the diversity of the yearly cumulated sample
(composite sample made up of all samples collected
during a year at the same station). In most cases, the
spectrum tended towards this asymptote at lower values.
However, at some stations, where a single species greatly
outnumbered the others, the diversity of the yearly compo-
site sample was lower than that of each individual sample.
Thus, for these latter stations, the curve of the spectrum
tended towards its asymptote at upper values. Rank-
frequency curves were also used to reveal the distribution
of individuals among species in the yearly cumulated
samples, and proved to be very characteristic of the
different stations. Accordlng to Legendre and Legendre,

the number of species is a function of the stablhty of the
environment and the evenness of .the species’ distribution
is mversely proportional to the biological activity of the
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environment. A pattern of regional variations is proposed
from the interpretation of the yearly averaged or cumu-
lated indexes (H, S, H/H.x) at the different stations.
Open-sea and mid-lagoon populations have almost equiva-
lent diversities, but these diversities are not attained in the
same manner. The open-sea population benefits from a
stable (highly predictable) environment and has a great
number of species; high interspecific competition, due to
the scarcity of food, leads to a moderate evenness. In the
less stable environment of the mid-lagoon, the number of

_ available niches is lower, resulting in less species, but the

greater abundance of food induces less interspecific
competition and, consequently, high occupation rates of

" the niches available, i.e., high evenness. At the boundaries

of its biotope, the mid-lagoon population suffers two kinds
of stress: terrestrial run-off near the cost and turbulence
from breakers, and predation by plankton-feeders around
the barrier reef. These stresses decrease both species
richness and evenness. Elimination of most species results
in the dominance of Acartia amboinensis in a deep, fjord-
like river mouth, and of A. australis in the reef areas. The
mixing of lagoon and open-sea plankton in the vicinity of
the channel is reflected by an inflection point in the
frequency-rank curves. The outcome of these exchanges is
probably an exportation of plankton from the lagoon
towards the open sea. This may be viewed as an exploita-
tion of the lagoon ecosystem by the open-sea ecosystem,
inhibiting a full maturation of the former.

Introduction

L’écologiste, confronté 4 une matrice (descripteurs—obser-
vations) de dimensions importantes, recourt souvent aux
méthodes d’analyses multivariables pour en extraire
Iinertie essentielle, interprétable. Ces méthodes peuvent
étre elles-mémes complétées par des techniques de classi-
fication. Le résultat est une image synthétique de la
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Fig. 1. Situation des stations. SV: Saint-Vincent; DB: Dumbéa; IM: llot Maitre; RF: Récif; PA: Phare Amédée; LA: Large; PI: Prony

interne; PE: Prony externe

avoir défini pour chaque station un intervalle de 12 mo
pendant lesquels elle a été convenablement échantil-
lonnée, on cumule pour chaque espéce les effectifs m™
des récolies successives. Puis on calcule, pour chaque
récolte composite j, la diversité correspondante. On ob-
tient une série de diversités cumulees (Hc;) pour les
cumuls des récoltes 1, puis 1 et 2, 1+2+3, etc jusqu’d
1+2+43+ ... +n On appellera «spectre chronologique de
la diversité» I'ensemble de ces diversités cumulées. On
observe aisément (Fig.6) que lallure de ces spectres
différe considérablement selon le point de départ du
cumul, ce qui traduit la non-isotropie de I'axe temporel.
En effet, les variations saisonniéres sont vraisemblable-
ment autre chose qu’un bruit de fond. Mais dans la
mesure ol un écosystéme est le si¢ge de nombreuses inter-
actions a court et a long terme, on peut décider d’éliminer
les variations saisonniéres et de ne sintéresser qu’aux
phénoménes de régulation qui agissent & Péchelle de
Pannée.

Aussi, dans la mesure ou Pensemble des observations
représente une image du cycle annuel conceptuel et non
seulement une succession de récoltes, on calcule un spectre
& partir de chacune des récoltes en y intégrant progressive-
ment toutes les autres. Ainsi, le cumul commengant a la
premiére récolte se termine 4 la derniére, le cumul com-
mengant & la seconde récolte se termine par la premidre et

le cumul commencant & la 7™ récolte se termine i la
(n-)*™ Enfin, on calcule une série de diversités cumulées
moyennes (He,), moyennes des Hc; obtenues par le cumul
de une, puis deux puis trois récoltes et ainsi de sunite. On
appellera 'ensemble «spectre annuel moyen de diversité».

Composantes de la diversité

Odum (1969) remarque que la formule de Shannon-
Wiener combine les composantes de variété (nombre
d’especes) et d’équitabilité (répartition des individus entre
les espéces) et risque d’obscurcir le comportement de ces
deux aspects différents de la diversité. En effet, on montre
que Findice de diversité tend vers une limite supérieure:

Hpax=log, S ‘ (2

atteinte lorsque toutes les espéces présentes ont le méme
effectif. Aussi, il parait intéressant de mesurer par une
diversité relative:

H
R= , 3
Hmax ( )

le degré de diversité atteint par le peuplement, pour le
nombre d’espéces S qu’il posséde. C’est I’ «evenness» de
Pielou (1966), terme que Legendre et Legendre (1979)
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Tableau 1. Moyennes de quelques éléments de la diversité spécifique et coefficient de variation des
effectifs (o/N). H: diversité de Shannon-Wiener (bits individu™); S: nombre d’espéces: R=H:Hmax:
régularite; N: effectifs de copépodes par m%; n: nombre de récoltes effectuées pendant les 12mo con-

sidérés

Phare Large  Récif Baiede  Ilot

Baie de Prony Prony

Amédée St Vincent Maitre Dumbéa interne externe
H 2.99 3.34 2.16 3.25 3.15 3.08 1.35 271
S 36 50 21 25 27 24 15 19
R 0.58 0.59 0.49 071 0.66 0.68 0.34 0.63
N 180 170 172 204 296 217 107 149
o/N 0.89 1.46 1.94 0.66 1.08 0.72 1.01 1.12
n 24° 10® 22° 10° 24° 10® 8* 9¢

* leére récolte le 15 février 1978, derniére récolte le 16 janvier 1979
b lere récolte le 4 avril 1978, derniére récolte le 27 mars 1979

traduisent par «régularité». Il existe d’autres formulations
de ces concepts, nous nous en tiendrons 4 celles-la en
remarquant qu’elles sont liées par 'équation:

H=Rlog, S )

montrant que la diversité spécifique est fonction du
nombre d’espéces et de la régularité de leur distribution.
Une méme diversité peut donc étre atteinte par une
régularité élevée et un faible nombre d’espéces, ou
Iinverse.

Legendre (1973) puis Legendre et Legendre (1979)
donnent, des deux composantes de la diversité, l'interpré-
tation écologique suivante: «(1) le nombre d’espéces
présentes serait fonction de la stabilité du milieu: en effet
la stabilité du milieu entraine un degré plus élevé d’or-
ganisation ... Un environnement plus stable contiendra
plus de niches donc davantage d’espéces. Le nombre
d’especes est évidemment proportionnel au nombre de
niches car la niche est ’ensemble des conditions du milieu
que cette espéce ne -partage avec aucune autre espéce
sympatrique ... (2) La régularité de la distribution des
especes serait inversement proportionnelle & Pactivité bio-
logique dans le milieu (production, cycles vitaux, passage
de Iénergie d’un niveau trophique 4 un autre, etc .. .)».
Par ailleurs, «dans un milieu ol la compétition inter-
spécifique est réduite (régularité élevée) la diminution
saisonniére des ressources, ou une plus grande rigueur du
climat, peuvent augmenter la compétition et diminuer la
regularité . . . Il en est de méme dans les cas de pollution».

L'indice de diversité H est calculé & partir d’une
fraction aliquote. Le nombre d’espéce S ainsi que Hyay
sont estimés 4 partir de 'examen étendu de la récolte.

Courbes rang-fréquence

Les divers modeles de distribution spécifique sont.basés
sur différents modéles de partition des ressources entre
especes. D’aprés Frontier (1985), aucun modele n’est par-
faitement représenté dans la nature, mais les communau-
tés naturelles utilisent différentes ‘stratégies. Aussi, nous

présentons les diagrammes rang-fréquence des distribu-
tions spécifiques en coordonnées semi-logarithmiques, non
pas parce que le modele de Motomura (Inagaki, 1967)
semble meilleur que d’autres, mais par commodité. En
effet, la distribution théorique de Motomura se traduit par
un alignement des points espeéces et il est plus facile de

comparer une courbe quelconque a une droite qu’a une
autre courbe.

Résultats
Variations saisonniéres

« Deffectif de ensemble des copépodes ne présente pas de
variations saisonniéres trés nettes (Fig. 2). Les stations du

- milieu du lagon: Saint Vincent, Ilot Maitre et Dumbéa
sont en moyenne plus riches que celles du large, des
passes, du Récif et méme du fond de la baie du Prony
(Tableau I). La variabilité des effectifs est beaucoup plus
forte aux stations du récif et du large, comme le montre le
coefficient de variation. ,

La diversité spécifique H varie relativement peu aux
stations du milieu du lagon, et trés fortement partout
ailleurs (Fig.3). De la cote vers le large on observe
plusieurs exceptions au schéma classique de diversité
croissante:

La station Récif, 3 un mille des eaux océaniques,
comporte parfois des espéces hauturiéres (amenées par
déferlement au-dessus du Récif), mais présente surtout des
caractéres trés cotiers (diversité souvent faible, variant
rapidement), comme la station Prony interne. ‘

— la station du Large, les stations trés ouvertes aux
influences externes (Phare Amédée, Prony externe) n’ont
pas, systématiquement, une diversité supérieure a celles
du milieu du lagon.

Les fluctuations de la diversité sont, en général, peu
claires. Les événements les plus marquants sont (Fig. 3):

— le maximum de début juillet, au fond de la baie du
Prony, '

— le minimum d’octobre—novembre aux stations du
large, proches du large, des passes ou du récif.
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Fig. 6. Exemples de spectres temporels de diversité cumulée (He; en ordonnée) obtenus par cumul des récoltes pendant un cycle annuel &
partir de la 1ére, 9¢me et 17&me récolte aux stations Phare, Récif et Ilot Maitre. En abscisse: le nombre de récoltes cumulées

Les composantes de la diversité, nombre d’espéces (5)
et régularité (R), suivent approximativement les mémes
variations. L’examen des Figs.4 et 5 montre leur role
respectif dans les fluctuations de H. L’accroissement de la
diversité le long du gradient cote-laige est dil essentielle-
ment 4 'augmentation du nombre d’espéces, tandis que la
régularité parait peu sensible A ce gradient. La variation
saisonniére est, elle aussi, plus nette pour le nombre
d’espéces que pour la régularité: maximum au début de
juillet, diminution pendant la saison fraiche (juillet a
octobre) avec un minimum en octobre, accroissement
pendant la saison chaude (novembre A mars). Les fluctua-
tions de régularité au cours de I'année paraissent relative-
ment faibles, sauf aux stations proches du large, des passes
ou du récif (dominance d’Acartia australis), ot une chute
brutale a lieu en octobre. Les stations du milieu du lagon

sont peu touchées par cet événement. A la station Prony
interne, au contraire des précédentes, la régularité varie _
trés fortement: maximum au début de la saison fraiche et
séche (juillet), minimum pendant la saison chaude de
novembre & mars.

Cumuls progressifs ou spectres temporels

L’allure des spectres de diversité cumulée depend dans
une large mesure du point de départ du cumul. En
général He angmente assez rapidement puis se stabilise sur
un palier dés que Pon atteint la moitié des récoltes du
cycle annuel. Ce qu'on observe aux stations médio-lago-
naires ol les variations'saisonniéres de diversité ne sont pas
trés fortes (Fig. 6). Au contraire, aux stations ou la diver-
sité varie rapidement (station Récif par exemple), le cumul
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nentraine pas nécéssairement une augmentation de diver-
sité, mais bien souvent une dlmmutxon En effet, la domi-
nance d'Acartia australis vis a vis des autres especes, est
de plus en plus marquée au fur et & mesure que l'on
additionne les récoltes.

Ceest ce que montrent, avec des courbes plus lissées, les
spectres annuels moyens de diversité (Fig. 7). L’influence
du point de départ du cumul est supprimée, ainsi que
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Panisotropie de Paxe temporel. On efface ce qui est
imputable aux variations saisonniéres et on intégre la
dimension spatiale du trait de plancton. La moyenne des
diversités cumulées tend asymptotiquement vers la di-
versité de la récolte composite annuelle. Dans la plupart
des cas la courbe tend vers une asymptote supérieure. Aux
stations du milieu du lagon (Saint Vincent, Dumbéa, Ilot
Maitre) et méme & la station Phare, les spectres ont des
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Tableau 2. Paramétres de structure des peuplements composites obtenus en cumulant toutes les ré-
coltes effectuées durant les 12 mo considérés. Hc: indice de diversité cumulée; Se¢: nombre total
d'espéces. S;: nombre d'espéces du premier segment de la courbe rang-fréquence; Re: indice de régu-
larité cumulée: m: pente de la courbe (entre la premiére et la derniére espéce considérée) = constante
de Motomura; m;: pente du premier segment; m,: pente du second segment

Phare Large Récif Baie de Ilot Baie de Prony Prony
Ameédée St Vincent Maitre Dumbéa interne externe
He 3.90 274 1.72 3.57 4.11 3.65 2.49 351
Sc 129 117 87 63 89 67 37 50
Si 7 3 5 20
Re 0.56 0.40 0.27 0.60 0.63 0.60 048 0.62
m 0.92 0.80 0.82 0.79 0.88 0.82 0.69 0.81
m 062 0.04 0.29 0.83
nia 0.94 0.94 0.89 0.89

allures et des gammes de variation voisines (3 < Hc
< 4 bits individu™): Pasymptote semble atteinte 4 la fin
du cycle annuel. Cela est moins évident aux stations de la
baie du Prony ou la gamme des diversités cumulées est
inférieure: 1.3 < Hc < 2.5 pour Prony interne et 2.7 <
Hc < 3.5 4 Prony externe (cf. premiére ligne des Tableaux
1 et 2 dans lesquels: H=premiére valeur, Hc=derniére
valeur du spectre). Aux deux stations Large et Récif on
observe Pinverse: le spectre annuel moyen tend vers une
asymptote inférieure. En effet, & ces deux stations la domi-
nance d’Acartia australis peut devenir écrasante, elle y
atteint respectivement 25.7 et 73.4% des effectifs cumulés.

Dans ces conditions. I'augmentation du nombre d'espéces

au cours du cumul, ne peut compenser la diminution de
régularité. La gamme de variations 4 la station Large
(3.3 > He > 2.7 bits/individu) se situe trés au dessus de
celle de la station Récif (2.0 > He > 1.6).

Courbes rang-fréquence

Sur une courbe rang-fréquence en ordonnées semi-loga-
rithmique, 'alignement de points montre un peuplement
dont les espéces suivent la loi de Motomura. La pente de
cet alignement (m) est directement liée & la dominance et
donc inversement a la diversité. La présence de points
d'inflexion. considérée comme signe de mélange de
peuplements, est d'observation courante dans le milieu
marin (Inagaki, 1967; Binet et Dessier, 1972; Castel et
Courties, 1982, etc.).

Les courbes rang-fréquence des récoltes, prises indi-
viduellement, présentent souvent un bon alignement. sauf
si la taille de I'échantillon est trop petite ou s'il existe
manifestement un mélange de peuplement. En général. on
améliore la linéarité en regroupant plusicurs récoltes.
comme si. en accroissant la dimension temporelle de
I'échantillon, on se rapprochait du modéle de Motomura
(Fig. 8). Parfois, au contraire, I'adjonction d'une récolte
issue d'un peuplement différent fait apparaitre des points
d'inflexion sur la courbe. C'est le cas de la station de la
baie de Saint-Vincent. En effet. cette station est située
dans un canal reliant une partie peu profonde et semi-
close de la baie, & une partie plus profonde et plus ouverte

du lagon. juste en face de la passe vers le large. Les récoltes
y ont donc toutes les chances de nes pas provenir d'un
peuplement homogéne. C'est aussi le cas des stations du
proche large et du Phare Amédée, soumises — selon les
courants — aux influences lagonaires ou océaniques.

Selon les stations. la courbe tend & s’ajuster 4 une ou
deux droites. En premiére analyse, le diagramme des sta-
tions médio-lagonaires tend vers une droite de pente
modérée. tandis qu'aux stations du récif, de la passe ou du
large, la courbe rang-fréquence accuse un point d’inflexion
dés les premiers rangs (S;, Tableau2 et 3; Fig. 8). Les
espéces correspondant aux premiers segments: Acartia
australis, Paracalanus parvus, Canthocalanus pauper,
Centropages orsinii, etc. sont typiquement lagonaires,
tandis que dans la suite de la distribution on rencontre des
éspéces océaniques (A. negligens, Pleuromamma piseki,
Calanus minor). Ces points d'inflexion paraissent bien
caractéristiques des peuplements mélangés. En ces sta-
tions., le nombre total d'espéces est élevé, mais non la
diversité cumulée; la régularité est en effet assez faible
(Tableau 2).

En seconde analyse on s’apercoit que, méme aux
stations médio-lagonaires (chenal de I'llot Maitre notam-
ment), la courbe présente un second segment linéaire pour
des rangs supérieurs 4 20. Un certain nombre d'espéces
océaniques tolérantes apparaissent dans cette seconde
partie. Enfin, pour les espéces les plus rares, I'échantillon-
nage ne permet vraisemblablement pas de déterminer leur
rang et leur fréquence avec une précision significative et
on s’écarte du schéma de distribution théorique (Frontier,
1985).

Discussion
Echantillonnage

Il est bien évident que la notion d’écosysteme reste une
abstraction dont tout échantillonnage ne restitue qu'une
image biaisée et partielle. En effet, un écosystéme est un
systéme d’interactions a diverses échelles d'espace et de
temps et toute observation doit étre replacée dans le
contexte spatio-temporel de I’échantillonnage. Les récol-
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Tableau 3. Liste des principales espéces de chaque station, accompagnées de leur fréquence (%) dans les récoltes composites annuelles

Phare Amédée Large Récif

A cariia australis 257 Acartia australis 64.8 Acartia australis 73.4

Paracalanus parvus 15.8 Centropages orsinii 53 Paracalanus parvus 8.4
Canthocalanus pauper 13.6 Calanidae juvéniles 1.9 Centropages orsinii 5.8

Centropages orsinii 10.5 Canthocalanus pauper 17 Canthocalanus pauper 33

Acartia amboinensis 5.6 Paracalanus parvus 1.7 -Ditrichocorycaeus lubbocki 1.8

Oncaea venusta 2.8 Acartia negligens 1.7 _ Onychocorycaeus pumilus 1.2

Ditrichocorycaeus lubbocki 2.3 Farranula concinna 1.4 Acartia amboinensis 11
Mecynocera clausi 1.7 Clausocalanus spp. juvéniles 14 Tortanus gracilis 1.0
Centropages furcatus 17 Acartia amboinensis 13 Centropages furcatus 0.7
Calanopia minor 1.7 Ditrichocorycaeus lubbocki 1.2 Temora turbinata 0.5
Paracalanus aculeatus 1.6 Clausocalanus furcatus 1.2 Ditrichocorycaeus andrewsi 04
Qithona plumifera 1.3 Pleuromamma piseki 1.2 Calanopia elliptica 0.3
Onychocarycaeus pumilus 1.2 Oithona plumifera 1.0 Paracalanus aculeatus 0.3
Calanopia elliptica 1.0 Paracalanus aculeatus 0.8 Oncaea venusta 0.3

Acartia negligens 1.0 Oncaea venusta 0.8 Calanopia minor 0.2
Undinula vulgaris 1.0 Mecynocera clausi 0.8 Oithona plumifera 0.2
Calanus minor 0.7 Acrocalanus gracilis 0.8 Onychocorycaeus catus 0.1

Acartia danae 0.7 Ditrichocorycaeus andrewsi 0.7 Labidocera laevidentata 0.1
Clausocalanus farrani 0.6 Calanus minor 0.7 Calanopia spp. 0.1
Clausocalanus furcatus 0.6 Calanopia minor 0.6 Undinula darwinii 0.1
Baie de Saint-Vincent Tlot Maitre Baie de Dumbéa

Canthocalanus pauper 24.9 Canthocalanus pauper 15.8 Canthocalanus pauper- 179
Paracalanus parvus 13.0 Temora turbinata 11.9 Acartia amboinensis < 15.5
{cartia bispinosa 9.7 Paracalanus parvus 11.2 Centropages orsinii 14.0
Centropages orsinii 8.9 Acartia amboinensis 104 Paracalanus parvus 12.6
Bestiola sp. 87 Ditrichocorycaeus lubbocki 7.5 Temora turbinata - 11.0

-{cartia amboinensis 7.4 Centropages orsinii 6.2 Ditrichocorycaeus lubbocki 57
Temora turbinata 5.1 Bestiola sp. 5.2 Tortanus gracilis 4.1
Calanopia elliptica 4.1 Calanopia elliptica 5.0 Calanopia elliptica 37
Tortanus gracilis 3.7 Acartia australis 42 Bestiola sp. 34
Acartia australis 35 Dirrichocorycaeus andrewsi 3.5 Centropages furcatus 1.8
Ditrichocorycaeus lubbocki 35 Tortanus gracilis 33 Acartia bispinosa 1.1
Centropages furcatus 1.9 Calanopia minor 2.2 Onychocorycaeus pumilus 1.1
Labidocera pavo 1.2 Onychocorycaeus pumilus 1.9 Acartia australis 1.0
Ditrichocorycaeus andrewsi 0.6 Centropages furcatus 1.9 Ditrichocorycaeus andrewsi 1.0
Oncaea venusta 04 Oithona plumifera 1.5 Calanopia minor 0.9
Eucalanus subcrassus 0.3 Indéterminés 1.1 Oithona plumifera 0.7
Calanopia minor 0.2 Corycaeidae juvéniles 0.8 Labidocera minuta 0.5
Macrosetella gracilis 0.2 Acartia bispinosa 0.7 Oncaea venusta 0.4
Corycaeidae juvéniles 0.2 Oncaea venusta 0.6 Paracalanus aculeatus 0.4
Clausocalanus furcatus 0.2 Paracalanus aculeatus 0.6 Labidocera pavo 0.4
Prony interne Prony externe

Acartia amboinensis 67.3 Acartia australis 264

Paracalanus parvus 78 Centropages orsinii 15.5

Lucalanus subcrassus 50 Canthocalanus pauper 12.7

Ditrichocorycaeus andrewsi 40 Acartia amboinensis 9.6

Canthocalanus pauper 30 Paracalanus parvus 6.8

Centropages furcatus 2.8 Ditrichocorycaeus lubbocki 6.8

Ditrichocorycaeus lubbocki 2.0 Ditrichocorycaeus andrewsi 5.7

Centropages orsinii 20 Calanopia elliptica 2.6

Bestiola sp. 1.7 Onychocorycaeus pumilus 1.9

Acartia australis 1.0 Tortanus gracilis 14

Tortanus gracilis 0.8 Bestiola sp. 12

Onychoco;ycaeus pumilus 0.5 FEucalanus subcrassus 1.2

Acartia negligens 04 Acartia negligens 1.1

Oithona plumifera 0.3 Labidocera minuta i.1

Clausocalanus sp. juvéniles 0.2 Oithona plumifera 0.8

Temora discaudaia 0.2 Oncaea venusta 0.8

Labidocera minuta 0.2 Clausocalanus furcatus 06

Labidacera loevidentata 0.2 Paracalanus aculeatus 0.5

Undinula vulgaris 0.2 Temora turbinata 0.5

Temora turbinata 0.2 Calanopia minor 0.4
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tes effectuées pendant une année sont un échantillonnage
du cycle annuel conceptuel. échantillonnage biaisé, car
chaque année est unique (ne serait-ce que par $es carac-
téristiques météorologiques).

Un échantillonnage idéal devrait représenter la «com-
munauté fonctionnelle» (Goodman. 1975). Il est mal-
heureusement bien difficile de lui assigner des limites. En
effet. les caractéristiques des diverses espéces d'une
communauté font que les échelles spatiales ne sont pas les
mémes pour un prédateur et pour un filtreur de particules,
Frontier (1977. 1983) justifie le calcul de la diversité sur un
seul taxon car la taille et le type de biologie conditionnent
la perception du biotope par la population. On devrait
donc remplacer la notion d'écosystéme par celle de taxo-
coenose.

On peut étendre cette exigence a I"échelle de temps:
quelle doit étre la durée de I'échantillonnage pour rendre
compte des mécanismes de régulation de ['¢cosystéme
(May. 1973)? Selon la périodicité du phénoméne étudié
(migration nycthémérale, cycle biologique. etc.) Péchantil-
lonnage devra intégrer les différentes phases de 1'¢co-
systeme au cours d'une période plus ou moins longue.
Legendre (1973) estime que les deux composantes de la
diversité fluctuent sur des rythmes différents. Le nombre
d’especes subit des fluctuations 4 moyen ou long terme
(saisons). tandis que la régularité refléte les variations a
court terme, de nourriture disponible. de compétition. etc.
Le spectre annuel moyen de diversité pourrait effectuer
cette intégration. En étudiant les indices cumulés sur un
an on n’accorde d'attention qu'au bilan annuel de la
taxocoenose. en effagant les variations saisonniéres, C’est,
precisément. I'échelle de temps couramment admise pour
I'étude macroscopique des écosystémes.

La précision des mesures de diversité dépend évidem-
ment de la qualit¢ de I'échantillonnage et du sous-
¢chantillonnage. D'aprés le travail de Dessier (1979). dont
la méthode est voisine de Ja ndtre. Frontier (1983) estime
qu'une variation de I'indice de 0.5 bits individu™ n’est pas
significative; en effet. les espéces rares. qui sont les plus
mal échantillonnées. ont une contribution importante a la
diversité totale.

Comparaison avec d'autres milieux

La diversité des copépodes du lagon de Noumea est
beaucoup plus élevée que celle d'un bassin semi-fermé en
région tempérée: dans le bassin d"Arcachon H=0.6 & 1.6
(Castel et Courties. 1982). Elle semble également trés
supérieure a celle de nombreux atolls des Tuamotu: Rose
(1953). Michel (1969). Michel er al (1971). Renon (1977)
ne calculent pas d'indice. mais. en ne signalant que quatre
4 six especes de copépodes. ils montrent clairement la
faiblesse de cette diversité. Nos observations se rap-
prochent de celles de Gerber (1981). qui observe une
diversité moyenne de 3.9 dans un atolll des iles Marshall.
Ces observations refletent-elles des différences faunis-
tiques entre le centre et l'ouest du Pacifique tropical
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(Dessier. 1982). ou montrent-elles des différences de struc-
ture et de fonctionnement entre plusieurs types déco-
systémes semi-clos? En moyenne, la diversit¢ du lagon
néo-calédonien est a peine inférieure & celle du proche
large. mais elle est due a une régularité plus élevée, le
nombre d'espéces du lagon étant tres inférieur 4 celui du
large (Tableau 2). Dans I'atoll d’Eniwetak (Gerber. 1981),
le nombre moyen d'espéces de copépodes (64) est beau-
coup plus élevé que dans le lagon de Nouvelle-Calédonie,
mais la régularité moyenne (calculée d'apres les données
de Gerber) est du méme ordre de grandeur: 0.64.

Essai d'interprétation dynamique

Daprés Legendre et Legendre (1979) le nombre d’espéces.
reflet du nombre de niches. serait fonction de la stabilité
du milieu et de la diversité des ressources alimentaires. La
régularité serait inversement proportionnelle a Tactivité
biologique (flux trophique. productivité) et 4 la compéti-
tion interspécifique. En effet. si les ressources alimentaires
sont suffisantes pour ne pas susciter de compétition.
chaque espéce tendra a occuper le plus possible sa niche,
d'ou une régularité élevée.

Les indices (H, S, R, m, cf. Tableaux 1 et 2) in-
stantanés, moyens ou cumulés, s’accordent pour montrer
le caractere relativement stable du peuplement de Copé-
podes pélagiques au milieu du lagon. opposé & une forte
instabilité ou 4 un mélange des peuplements des zones de
récif. du proche large ou au contraire des fonds de baie.

" D'autre part, le milieu lagonaire offre moins de niches

écologiques que J'océan. A I'intérieur de celles-ci la nour-
riture serait bien répartie et la compétition s’exercerait
peu. Un moins grand nombre d’espéces. plus tolérantes.
une plus grande régularité seraient liées a une bonne
stabilité et 4 une biomasse élevée.

Apports terrigénes. alternance de peuplements
au fond des baies

Lamplitude de la variation thermique annuelle est
légérement plus élevée 4 la cOte qu'au récif ou au large
{Rougerie, en préparation): les eaux cotiéres sont les plus
chaudes en été. les plus froides en hiver. Les variations
d'apport en éléments terrigénes représentent vraisembla-
blement un facteur écologique beaucoup plus important
dans la genése du gradient cote-large. La principale saison
des pluies dure de janvier & mai: en juillet une petite
saison séche s'installe, suivie d'une petite saison humide
(aolt-septembre). puis d'une grande saison seéche
(octobre—~novembre). Les apports terrigénes (eaux douces,
matieres solubles, matiéres en suspensiony se diluent &
partir des embouchures, d’autant moins rapidement que la
configuration de la cdte ralentit la diffusion. Clest le cas
du fond de la baie du Prony qui évoque un ria. Au fond
de fa baie (station Prony interne), tous les indices associés
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a la diversit¢ sont minimaux pendant les périodes plu-
vieuses et culminent au moment des saisons séches.
L’influence océanique est alors la plus forte, les peuple-
ments sont plus diversifiés, plus «miirs». Acartia am-
boinensis, 'espéce dominante de cette station, représente
59 4 95% des effectifs de copépodes, sauf au début juillet,
ou elle ne constitue que 25% de la récolte. Pendant la
saison des pluies, A. amboinensis se répand jusqu'a la
station Prony externe, avec cependant une moindre domi-
nance (21 a 54%). A. australis est, aussi, abondante i la
station externe, elle y devient méme plus abondante qu'4.
amboinensis pendant les périodes plus séches (juillet &
novembre) elle peut alors coloniser la baie jusqu’a la
station de 'amont (Prony interne). L’alternance de peuple-
ments néritiques internes a faible diversité, dominés par
A. amboinensis et de peuplements néritiques externes, i
diversité plus forte, dominés par A. australis, Centropages
orsinii et Canthocalanus pauper correspond donc & I'alter-
nance de saison humide et séche. D’aprés Rougerie (en
préparation) il peut exister une circulation de type
estuaire, & deux couches. Selon les circonstances (précipi-
tations, vent, etc.), Pévacuation superficielle ou Pintrusion
subsuperficielle d’eau océanique prédomine et le peuple-
ment & A, amboinensis ou a A. australis 'emporte.

Stress et rajeunissement prés du récif

A Pautre extrémité du milieu lagonaire, juste & 'intérieur
du récif barriére, on observe de trés fortes variations du

peuplement planctonique, dues aux alternances d’apports -

océaniques et d’évacuation d’eau lagonaire par les passes,

a la faveur des courants de marées (Jarrige et al, 1975), oun -

au dessus du récif, par déferlement de la houle du large.
On trouve ainsi, prés du Phare Amédée, quelques in-
dividus d’espéces hauturiéres (Pleuromamma piseki, etc.);
4 la suite d’'une migration nocturne vers la surface, ils ont
ét¢ piéges dans le lagon quand le courant y portait.
Inversement, Acartia australis caractéristique du milieu
corallien, peut se trouver en grand nombre 3 la station du
large (800 individus m™), mélangé & un peuplement
hauturier. Etant donné la fréquence des alizés de sud-est
et leur role sur la circulation du lagon, c’est probablement
Pexportation d’eau et de plancton, du lagon vers le large,
qui prédomine (cf. Fig. 1).

Le récif lni-mé&me constitue un facteur de perturbation
en créant turbulence et prédation (Tranter et George,
1972; Glynn, 1973; Johannes et Gerber, 1974; Porter,
1974), mais aussi en libérant du mucus (Hamner et
Carleton, 1979) et des zooxanthelles (Fankboner et Reid,
1981) qui peuvent servir d’éléments nutritifs au zoo-
plancton. L’intensité de ce stress est variable, fonction de
I'agitation des eaux. Le transit du zooplancton dans une
zone de récif entraine probablement une mortalité élevée
qui aboutirait & la sélection d’Acartia australis, 1 faut
ecarter .ici le modéle de Peterson (1977) selon lequel une
mortalité aléatoirement répartie entre les espéces entraine
une réduction de la diversité. En effet, les deux espéces
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d’Acartia échappent 4 cette mortalité, ou la compensent
par une stratégie démographique de type r (croissance
rapide, fécundité élevée, etc.).

La répartition en essaims, plus marquée que dans le
reste du lagon (cf. Fig.1 et Tableau 1: coefficient -de
variation) est couramment observée en milieu corallien
(Rose, 1953; Emery, 1968). Elle est vraisemblablement
favorisée par lirrégularité des rejets de mucus ou de
zooxanthelles et par I’hydrodynamisme local. En effet des
essaims d’Acartia spp. sont souvent signalés dans les
régions coralliennes: A. australis dans le sillage d’flots de
la Grande Barriére australienne (Hamner et Carleton,
1970), A. amboinensis sur le plateau continental malgache
(Binet et Dessier, 1968). Alldredge et Hamner (1980)
observent dans la Grande Barri¢re des densités de planc-
ton atteignant 40 fois celle des eaux avoisinantes, dans le
sillage d’une pointe s’avancant dans un fort courant de
marée.

L’explosion numérique d’Acartia australis qui se
produit en octobre, de part et d’autre du récif est précédée
par une baisse de diversité (S et R) sensible dés fin juillet
aux stations externes. Les stations du milieu du lagon sont
peu touchées. On peut relier ceci 4 augmentation de la
chlorophylle de surface qui se produit au large pendant la
saison froide, grice 4 la remontée de la nutricline sous
Pinfluence du mélange convectif (Dandonneau et Gohin,
1984). A Tintérieur du lagon on observe un maximum de
chlorophylle 4 la méme époque (données personnelles,
non publiées). On peut donc supposer-que la poussée
hivernale du phytoplancton favorise ‘le développement
d’une espéce opportuniste, A. australis. Lorsque les alizés
reprennent avec force en octobre (Binet, 1984), 4. australis
serait entrainé vers le large par la dérive des eaux du
lagon. '

La faible diversité des peuplements de copépodes
planctoniques péri-récifaux s’explique par I'ensemble de
ces facteurs de perturbation. Le milieu est caractérisé par
une totale absence de stabilité (S faible) et une forte
activité biologique (prédation, compétition, production)
qui correspond 4 une régularité faible.

Absence de compétition et richesse au centre du lagon

Inversement, au milien du lagon, & égale distance des
embouchures de rivitres, des passes et du récif, 'environ-
nement est plus constant. Les influences terrigenes, ré-
cifales et océaniques y sont diluées; le vent homogénéise
la colonne d’eau, pratiquement toute Pannée et sans
entrainer de chocs sur des coraux. Ainsi s’expliquent
probablement les diversités moyennes élevées dans le
chenal de I'flot Maitre, les baies de Saint-Vincent et
Dumbeéa. Ces diversités, acquises avec un nombre modéré
d’especes sont dues & une régularité plus élevée qu’ailleurs
(Tableau 1). Les effectifs y sont aussi plus forts.

Le nombre de niches serait beaucoup moins élevé dans
le lagon quau large (63 4 89 espdces contre 117, cf.
Tableau 2), mais elles seraient toutes bien occupées
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(régularité de 0.60 a 0.63 contre 0.40). Ce que confirment
les diagrammes rang-fréquence cumulés (Fig. 8).

Par ailleurs. on constate sur les moyennes des diverses
stations (Tableau 1). une corrélation entre les effectifs
totaux de copépodes et la régularité (r=0.69) alors qu'il y
a indépendance entre effectifs et nombre d’espéces
(r=0.18).

Donc, la diminution de profondeur (passage de 2 000 a
30 m) et ses conséquences, absence de stratification par
brassage de toute la colonne d'eau et pénétration de la
lumiére jusquau fond, diminuent considérablement le
nombre de niches quand on passe de 'océan au lagon. A
Iintérieur de celui-ci une nourriture abondante permettrait
a un nombre modéré d’espéces d'occuper largement leur
niche et d'atteindre des effectifs élevés. avec peu de
compétition.

Schéma de fonctionnement

On vient d'admettre, qu'un milieu stable entrainait une
diversité élevée. D aprés Goodman (1975), la réciproque
n'est pas fondée: une diversité élevée ne confére pas a un
écosystéeme d’aptitude particuliére 4 I'homéostasie. con-
trairement 4 l'idée répandue. Zaret (1982) en voit une
illustration dans des exemples d’introduction artificielle de
nouvelles espéces. Les peuplements dont I'environment est
stable ont davantage d’espéces que ceux dont I'environne-
ment est moins stable, mais ils résistent moins bien &
I'introduction artificielle de nouvelles espéces. En réalité, il
faut distinguer les fluctuations du milieu réguliéres ou
prévisibles (variations saisonniéres. nycthémérales), des
perturbations  accidentelles  (pollution.  introduction
d’espéces). D'aprés Frontier (1977). les premiéres peuvent
étre «mémorisées» dans la structure de |'écosysteme, mur,
hautement diversifié, et &tre compensées par des méca-
nismes homéostatiques adaptés: les secondes, non inscrites
dans la structure de I’écosystéme. le bouleversent. Mais,
face & une perturbation imprévisible, un écosysteme
simple. peu diversifi¢, bien que mal régulé. sera le seul 4
subsister parce que constitué d’especes robustes.

Cette distinction. entre fluctuations prévisibles et
accidents imprévisibles, permet d'avancer le schéma
suivant pour le lagon: une population hauturiére épi-
planctonique, subit des variations saisonniéres (thermi-
ques. trophiques). d’amplitude modérée et des variations
nycthémérales brutales. (irruption des espéces profondes).
Le systtme est hautement diversifié. 1l existe de nom-
breuses niches (S élevé) mais il s'exerce une forte compé-
tition entre les espéces & cause de la limitation des
ressources alimentaires (R faible). Cet écosystéme est
parfaitement régulé vis-a-vis de ces événements réguliers.
prévisibles. La traversée d'un lagon représente au con-
traire un évenement peu probable (imprévisible). auquel
la plupart des espéces hauturiéres sont inaduptées. Malgré
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une nourriture relativement abondante. le nombre de
niches est beaucoup plus faible. L'écosysteme océanique
fait place & un écosysteéme lagonaire. Dans un environne-
ment un peu moins stable et prévisible, il acquiert des
structures diversifiées qui le régulent néanmoins. vis-a-vis
des variations saisonniéres (plus faibles au centre du lagon
que sur ses bords). Mais. aux limites de son habitat. la
population lagonaire est soumise & divers stress, sans
doute trop fluctuants pour étre prévisibles. Ce sont: (1) les
apports fluviatiles au fond des baies, (2) le contact avec le
récif et les hauts-fonds coralliens de la barriére, (3) I'ex-
portation vers le large. et (4) le mélange avec les eaux
océaniques dans les passes. Les stress (1) et (2) entrainent
toujours une réduction drastique de la diversité par
diminution du nombre d’especes. de I'effectif total et de la
régularité. Ils aboutissent & la dominance d'Acartia am-
boinensis (1) ou d’4. australis (2).

Draprés Rougerie (en préparation), I'eau du lagon
serait en moyenne renouvelée en 10 jours. Ce flux (3)
représente une exploitation permanente de P'écosystéme
I'empéchant d’accéder a un niveau de maturité supérieure
et provoque un rajeunissement permanent (Frontier,
1977). L'événement (4) n’entraine pas de grand change-
ment de diversité. car si le nombre d’espéces augmente par
apport océanique, la régularité de la distribution diminue
sous I'effet de Ia compétition.

Conclusion

On a choisi. dans cet article, d'ignorer les variations
saisonniéres et de ne sattacher qu'au bilan annuel. Ce
parti pris. inacceptable dans les cas ou des écosystémes
différents se succédent manifestement au cours des saisons
(régions d'upwellings saisonniers par exemple). nous a
semblé justifi¢ ici, ou les fluctuations observées pendant
un an ne font pas apparaitre deux états distincts, mais
plutdt des fluctuations autour d’un état moyen. Les échan-
tillons d’un cycle annuel de récoltes sont des images
instantannées de ces fluctuations et ne peuvent. in-
dividuellement. traduire la régulation qui se produit
vraisemblablement & I'échelle annuelle. D’ou Iutilisation
d'indices associés a la diversité, moyens ou calculés sur des
récoltes composites annuelles.

La décomposition de la diversité en «variété» (nombre
d'espéces) et «régularité» (evenness) donne des critéres de
distinction entre stations de méme diversité totale. On
distingue ainsi le nombre de niches écologiques et leur
taux d'occupation: ce qui permet des hypothéses sur I'état
d’équilibre. de stress ou d’exploitation des taxocoenoses.

Le spectre moyen de diversité temporelle apporte une
notion différente. Il semble caractériser divers types de
biotopes par la gamme dans laquelle se situent les
diversités cumulées moyennes et par le type d’asymptote
(inférieure ou supérieure) vers laquelle ils tendent.
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