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Je dédie ce travail a M. Jean-Paul Moisan, parti injustement et beaucoup trop tot.

Le 18 juin 2012

« Nolwenn,

[...]

Je suis franchement TRES content que tu fasses une thése car sincérement avec la passion que
tu as pour tes bestioles marines, tu vas devenir une grande scientifique. Je suis sir qu’un jour,
on te verra a la télé faire des émissions qui feront réver mes petits enfants (enfin, si Armelle
en fait !).

Bon, mais le jour ou tu es nommée prof, je veux étre de la féte !

Bonne chance a toi Nolwenn, tu iras loin.

JPM »

Merci Jean-Paul. Et promis, d’une fagon ou d’une autre, je ferai réver tes petits enfants !
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Avant-propos

En 2010, ayant eu envie de quelque chose d’original, en deuxieme année de master
(M2) sciences biologiques marines (& Plouzané), j’ai postulé sur une offre de stage en
acoustique portant sur 1’organisation spatiale des organismes micronectoniques dans le canal
du Mozambique en relation avec la présence de structures océaniques tourbillonnaires. Je
n’avais de notions ni en acoustique, ni en programmation, ni en statistiques, ni méme trop en
physique... Mais Erwan Josse a décidé de me faire confiance ! Fou ou visionnaire ??
Toujours est-il qu’un contrat en amenant un autre, je me suis retrouvée en 2011 au bon endroit
au bon moment quand le stimulant projet ANR MyctO-3D-MAP a été accepté. Ce projet a
pour but d’étudier la distribution en trois dimensions des myctophidés de 1’océan
Austral, ainsi que les caractéristiques physiques et biologiques de leurs habitats a
différentes échelles spatiotemporelles. Aprés avoir golté aux analyses acoustiques
appliquées au micronecton dans un contexte océanique dynamique dans le cadre de mon stage
de M2, je n’avais qu’une envie : recommencer. C’est dans le cadre de ce projet ANR qu’a
été financé un contrat a durée déterminée, de septembre 2012 a décembre 2014 dans un
premier temps, puis jusqu’a septembre 2015 par la suite (merci Francesco !) et que j’ai eu
I’opportunité de réaliser les travaux présentés dans ce manuscrit de thése. Dés le départ,
je mesurais la chance que j’avais de faire partie d’un tel projet, basé sur une approche
innovante n’ayant que peu d’équivalent aux niveaux national et international, mais je ne
m’attendais pas a ce que ce travail apporte autant de rencontres et de collaborations
enrichissantes. Cette section s’attache a préciser brievement le contexte scientifique dans
lequel j’ai évolué pendant ces trois années.

L’équipe de recherche du projet MyctO-3D-MAP associe de nombreux experts dans
plusieurs domaines : la biologie et I’écologie marines, 1’océanographie, la modélisation et les
statistiques. Le projet est organisé en cing groupes de travail, dont un entierement dédie a la
gestion et a la coordination du projet. Pour les quatre autres, le jeu était de collaborer afin de
fournir, a terme, une réponse intégrée a I’étude de la distribution en trois dimensions

des myctophidés (voir diagramme ci-dessous).



P1: Coordinator of the project: Y Cherel (CEBC-CNRS)

Myctophid distribution Myctophid habitats
WP2:. Assessment of myctophid WP4.
istri i i jio- i ceanographic dat
dISfrlbUtIO.n using pr.edators (bio-logging) grap| Oceanographic
Coordinator: C Guinet (CEBC-CNRS) processes characterizing

myctophid habitats
WP3: Assessment of myctophid Coordinator: F d'Ovidio

distribution using acoustic methods Oceanographic data (LOCEAN-
Coordinator: E Josse (LEMAR-CNRS/IRD/UBO) MNHN/CNRS/IRD/UPMC)

! !

WPS: Modelling (from the spatial distribution of myctophids to the foraging
efficiency of predators in relation to environmental variability)

Coordinator: P Coquillard (IBSV-CNRS/INRA/UNSA)

Diagramme organisationnel et liens fonctionnels du programme ANR MyctO-3D-
MAP.

Les objectifs initiaux étaient (i) descriptifs avec la détermination de la distribution
horizontale et verticale des myctophidés, (ii) explicatifs, avec la définition de leurs habitats
préférentiels et (iii) prédictifs avec la modélisation de leurs réactions face aux variations
environnementales et les conséquences que cela pourrait engendrer sur leurs prédateurs.
Ainsi, tout au long du projet, les taches des différents groupes de travail de I’ANR se sont
réparties entre les différents membres de 1’équipe. Des réunions thématiques, organisées
régulierement pour faire le point sur les avancées de chacun, ont permis de créer un
environnement scientifique riche et stimulant. Par chance, le groupe de travail dans lequel
s’insére mon contrat (WP3, Work Package 3) occupe une place centrale dans ce projet.
En effet, ’acquisition et I’analyse des données acoustiques fournissant une partie des données
de terrain, j’ai été amenée a beaucoup interagir avec (i) le WP4, responsable de la
caractérisation océanographique de I’habitat des myctophidés, et plus particulierement,
Cédric Cotté et Francesco D’Ovidio, dans le but de mettre en relation les distribution
observées par acoustique et les parametres environnementaux ; (ii) le WP5, responsable de la
modeélisation de la distribution des organismes micronectoniques constituant 1’échelon
trophique intermédiaire dont font partie les myctophidés, plus particuliérement avec Anna
Conchon, dans le but de calibrer le modele « SEAPODYM Mid Trophic Level » a partir des
données acoustiques enregistrées ; et (iii) le WP2, responsable de 1’étude de la distribution des
myctophidés a partir des données de bio-logging acquises par les prédateurs supérieurs, plus
particulierement avec Charles-André Bost et Eugénie Tessier, afin de confronter deux

modes d’échantillonnage en comparant les distributions observées par acoustique d’une part



et par les prédateurs marins d’autre part. Par ailleurs, au sein méme du WP3, j’ai énormément
travaillé avec Gildas Roudaut pour développer les outils méthodologiques manquants a
I’analyse acoustique, tels que I’outil de filtrage ou 1’algorithme bi-fréquence. Ce travail de
thése a également conduit a la mise en place de collaborations internationales dans le
cadre de partage et stockage de données. Une collaboration australienne avec le CSIRO
(Commonwealth Scientific and Industrial Research Organisation), et plus particulierement
Tim Ryan et Rudy Kloser, a été mise en place afin de pouvoir utiliser les données
acoustiques disponibles via le systtme IMOS-BASOOP. Cette collaboration a aboutit a la
rédaction d’un article présenté dans ce manuscrit (voir section 3.11.4). Une collaboration
anglaise avec le BAS (British Antarctic Survey), et plus particulierement Sophie Fielding, a
également été mise en place dans le but de pouvoir a terme, partager les données acoustiques
et les rendre disponibles a la communauté scientifique antarctique a travers le projet SONA.

Enfin, ce travail de thése m’a offert I’opportunité de vivre la réalité du terrain. En
effet, si les campagnes menées dans le canal du Mozambique dans le cadre du projet
MESOBIO ont été réalisées en amont de cette thése (voir section 2.1V.1), j’ai eu la chance de
participer a quatre des cing campagnes en mer réalisées dans le cadre du projet MyctO-3D-
MAP (LOGIPEV193 et 197, OP2-2013 et 2014 ; voir section 2.1V.1). A bord du Marion
Dufresne Il, j’assurais les quarts acoustiques en continu et en équipe avec un ou deux autres
collégues, a savoir, dans I’ordre des missions, Erwan Josse, Yves Cherel, Gildas Roudaut,
Anna Conchon, Margaux Chauvin (stagiaire M2 que j’ai co-encadré de janvier a juin 2014)
et Pablo Escobar-Flores. Lors de la cinquiéeme campagne en mer du projet MyctO-3D-MAP,
les quarts acoustiques ont été assurés par Gildas Roudaut et Patrick Lehodey. J’ai ainsi eu
la chance de partager de mémorables expériences scientifiques et de comprendre parfaitement
la réalité du terrain et ce que cela peut engendrer sur la quantité et la qualité des données
acoustiques collectées. De plus, le traitement, ’analyse et la valorisation de ces données
m’ont permis d’apprendre a mener une €étude, de la collecte des données a la publication des
résultats.

Les intéréts majeurs de cette these étaient de pouvoir (i) décrire la distribution
des organismes micronectoniques le long d’une large échelle spatio-temporelle et (ii)
discriminer les différents types d’organismes composant le micronecton afin d’isoler les
myctophidés, et ce, a partir des donneées acoustiques.

Méme si un certain nombre de questions restent en suspend a la fin de ce travail de
thése, il demeure la satisfaction d’avoir pu répondre a certaines d’entre elles et d’en voir

naitre de nouvelles, prometteuses.
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Chapitre 1 : Contexte écologique

La connaissance est une navigation dans un océan d'incertitudes

a travers des archipels de certitudes. [Edgar Morin]

1.I. Qu’est-ce qu'un écosystéeme océanique ?

1.1.1.  Définition d’un écosysteme

L’écologie est une discipline scientifique dont 1’objectif est d’étudier les interactions des
étres vivants avec leur environnement ainsi qu’avec les autres étres vivants. Le terme
écologie, introduit en 1866 par Ernst Haeckel, vient du grec oikos (maison, habitat) et logos
(science) : c'est la science de I'habitat, 1’étude scientifique des interactions qui déterminent la
distribution et I'abondance des organismes vivants (Duvigneau, 1980). Ce terme ne doit pas
étre confondu avec 1’écologisme ! L'écologisme, ou environnementalisme, est un courant de
pensée visant le respect, la protection, la préservation ou la restauration des ressources
naturelles et de I'environnement.

L’écologie est une science qui étudie deux grands ensembles : la biocénose et le biotope,
le tout formant I'écosystéme. La biocénose, littéralement « vie en commun », représente
I’ensemble des organismes vivant dans un biotope donné. Le biotope, littéralement « lieu de
vie », regroupe I’ensemble des conditions physico-chimiques d’un milieu (lumiere,
température, nature et structure du substrat, disponibilité en eau ou en nutriments). Enfin,
I’écosystéme, terme introduit en 1935 par Arthur Tansley, rassemble les interactions des
especes d’une biocénose entre elles et avec leur biotope. Ainsi, I'écologie peut étre définie de
facon plus concréte comme étant la science des écosystemes.

L'écosystéme est une organisation dynamique naturelle qui tend a évoluer vers un état
théorique d’équilibre : a chaque niveau écosystémique, la biomasse (masse totale de matiére
vivante en un lieu donne) est stabilisée grace aux interactions avec les autres niveaux. Dans
un écosystéme, les liens qui unissent les différents niveaux sont le plus souvent d'ordre
trophique. On distingue schématiquement trois catégories de niveaux écosystémiques (Fig. 1)
: (i) les producteurs, végétaux chlorophylliens autotrophes qui consomment de la matiére
minérale et produisent de la matiére organique; (ii) les consommateurs, animaux

hétérotrophes qui peuvent étre de premier ordre (phytophage), de deuxieme ordre ou plus (les


http://www.evene.fr/citations/mot.php?mot=connaissance
http://www.evene.fr/citations/mot.php?mot=navigation
http://www.evene.fr/citations/mot.php?mot=ocean
http://www.evene.fr/citations/mot.php?mot=incertitudes
http://www.evene.fr/citations/mot.php?mot=travers
http://www.evene.fr/citations/mot.php?mot=archipels
http://www.evene.fr/citations/mot.php?mot=certitudes

carnivores) ; et (iii) les décomposeurs, bactéries ou champignons qui dégradent les matieres
organiques de toutes les catégories et restituent au milieu les éléments minéraux. Ces relations
forment des séquences, ou chaque individu mange le précédent et est mangé par celui qui le
suit, on parle de réseau trophique. Dans un réseau trophique, on observe que le passage d'un
niveau trophique au niveau supérieur est associé a une diminution de la quantité de masse
organique, ou du nombre d'étres vivants (Fig. 1). Ainsi, aides au départ par I'énergie du soleil,
ces différents niveaux développent un réseau d'échange d'énergie et de matiére permettant le

maintien et le développement de la vie.

NG

7 BN

Décomposeurs

Décomposeurs

aquatiques terrestres

Figure 1 : Représentation schematique des principaux niveaux trophiques (producteurs,
consommateurs et décomposeurs) d’un écosysteme aquatique, a gauche en bleu, et d’un
écosystéme terrestre, a droite en jaune. Les pertes d’énergie entre deux niveaux trophiques,
se traduisant par une réduction progressive de la masse organique, son egalement

représentees.

Les écosystemes sont souvent classés par référence aux biotopes concernés. On parlera (i)
d'écosystemes continentaux (ou terrestres), tels que les écosystemes forestiers (foréts), les
écosystémes prairiaux (prairies, steppes, savanes), les agro-écosystemes (systémes agricoles) ;

(ii) d'écosystemes des eaux continentales, pour les écosystemes lentiques (lacs, étangs) ou
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écosystemes lotiques (rivieres, fleuves) ; et (iii) d'écosystemes océaniques (les mers, les

océans).

1.1.2. La province océanique

Les mers et les océans constituent un écosystéme continu pour lequel la zonation ne peut
étre qu’arbitraire. La province océanique s’étend au-dela de la province néritique, ¢’est-a-dire
au-dela du plateau continental, a partir du talus continental (Fig. 2). Cette province, nettement
plus pauvre en nutriments organiques que la province néritique, comprend comme cette
derniére, un domaine benthique et un domaine pélagique (Fig. 2). Le domaine benthique, ou
benthos, comprend I'ensemble des organismes vivant a proximité et sur le fond. Par
opposition, le domaine pélagique, ou pélagos, désigne I'ensemble des organismes vivant dans

la colonne d’eau, du fond a la surface.

- Pelagique »

" Photique
¥y 200m

Neritiques T Oceanique

Epipelagique
Plateau
continental

Mesopelagique

Bathypelagique
Abyssopelagique

Figure 2 : Représentation schématique des provinces, des domaines et des étages de
profondeur des océans. Source : FAO, Service des ressources marines, Division des

ressources halieutiques (www.fao.org)

Le domaine pélagique est lui-méme divisé en plusieurs étages de profondeur, de
I’épipélagique en surface jusqu’a 1’hadalpélagique en grandes profondeurs (Fig. 2) Dans ce
travail de thése, le pélagos est prospecté jusqu’a une profondeur maximale de 800 m

(voir section 3.11.4). Notre zone d’étude est donc associée a ce que 1’on appelle les

domaines océaniques épi- et mésopélagiques. Le domaine épipélagique s’étend
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conventionnellement de la surface jusqu’a 200 m de profondeur mais, en pratique, cette zone
est limitée par la lumiére et dépend de la zone euphotique. Tant que la lumiere pénétre dans
les eaux et permet la photosynthese, la zone appartient au domaine euphotique (et
épipélagique). Par convention, lorsque la luminosité devient inférieure a 1 % de la lumiere
incidente (en provenance de la surface), on quitte la zone euphotique (et donc épipélagique)
pour pénétrer dans la zone aphotique. La profondeur de la zone épipélagique dépend donc de
la pénétration de la lumiere solaire et par corollaire de la turbidité des eaux. Lieu de
production primaire, cette zone océanique est I'une des plus riches biologiquement parlant. La
zone mésopélagique, quant a elle, est située dans la zone aphotique entre 200 et 1000 m de
profondeur et est caractérisée par une pression hydrostatique croissante, une luminosité
décroissante (trop faible pour permettre la photosynthése), une forte concentration en
nutriments inorganiques et un approvisionnement trophique plus faible. Cet espace est
hétérogene et comprend de forts gradients environnementaux (température, salinité...) qui
influencent la distribution et la dynamique des organismes biologiques vivant dans cette
couche (voir section 1.111).

Malgré son importance écologique cruciale pour les cycles des éléments globaux, le
domaine mésopélagique reste moins étudié que le domaine épipélagique, en particulier dans
les régions difficiles d’acces ou €loignées de toute terre émergée, comme la zone d’étude de

ce travail, située dans le sud-ouest de I’océan Indien.

1.II. Caractéristiques géographiques, hydrologiques et

géopolitiques du sud-ouest de 'océan Indien

1.I1.1. Histoire et géographie de I'océan Indien

Né il y a 170 millions d’années de 1'écartelement du continent Gondwana, 1’océan Indien
est le seul qui n'atteigne pas la zone froide boréale. Représenté pour la premiére fois par
Ptolémée 200 ans avant J-C, sa frontiére sud est dans un premier temps limitée par le 25°™

paralléle (Fig. 3).



Figure 3 : Datée de 1482, cette reproduction de la carte du monde établie par Claude
Ptolémée 200 ans avant J-C, et appelée Géographie, a longtemps servi de guide aux

explorateurs du XV et XVI siécles.

En effet, dans I’Antiquité, les navigations se limitaient aux reconnaissances coticeres et
I’'image de I’océan Indien était restreinte a la théorie de Ptolémée qui relatait que I'Afrique
allait en s'élargissant dans la direction du sud et qu'elle se réunissait a I'Asie orientale, faisant
de l'océan Indien une sorte de grand lac maritime (Fig. 3). Il faut attendre I’Age des
Découvertes, période historique qui s'étend du début du XVe siécle au début du XVlle siécle,
et ses explorations intensives de la Terre pour avoir une cartographie océanique plus
conforme a la réalité. L'imprimerie contribue a répandre les récits d'exploration et les cartes
de terres lointaines et alimente ainsi la montée de I'humanisme et du questionnement
scientifique et intellectuel. Ainsi, a la fin du XVIlle siécle naissent des explorateurs au service
de la science et non plus seulement du commerce. Dans les traces de James Cook, plusieurs
missions d'explorations a but scientifiqgue ont commencé a se mettre en place. L'exploration
commerciale et scientifique, a but géographique, des océans continuera jusqu'au XXe siecle,
date a laquelle on estime que la totalité des terres émergeées est cartographiée.

L’océan Indien s’étend sur une surface de 75 000 000 km2. Troisiéme océan du globe par
sa taille (aprés le Pacifique et 1I’Atlantique), il est limité au nord par I’Inde, le Pakistan et
I’Iran ; a I’est par la Birmanie, la Thailande, la Malaisie, I’Indonésie et 1’ Australie ; au sud par

I’océan Austral ; et a 1’ouest par I’Afrique et la péninsule Arabique (Hérodote, 2012). Par
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convention, 1’océan Indien est séparé de I’océan Atlantique par la longitude du cap des

Aiguilles (20° E), de I’océan Pacifique par la longitude de I’ile de Tasmanie (147° E) et de

I’océan Austral par le 60°™

1959).

paralléle sud (Traité sur I’ Antarctique, Washington, 1% décembre

Malgré son importance économique, tant comme lieu d’exploitation des ressources
marines que comme voie de communication entre I'Atlantique et I'Orient, ce « demi-océan »
reste un des derniers océans étudiés par les océanographes et les connaissances sur les

phénomenes qui le caractérisent sont relativement éparses.

1.11.2. Caractéristiques hydrologiques de I'océan Indien

Le comportement des eaux de 1’océan Indien est complexe et est caractérisé par trois
grands systémes de circulation : (i) le gyre océanique des moussons, (ii) le gyre subtropical et
(iii) le courant circumpolaire antarctique (Wyrtki, 1973) (Fig. 4).

30

(=) === Gyre océanique des moussons

— = Gyre océanique subtropical
===== Courant circumpolaire antarctique

[0 Terresémergées

Latitude (°N)
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-30
- -
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-60 ]
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Figure 4 : Représentation schématique des grands courants contrélant la dynamique

océanique de surface de I’océan Indien. Source : Tomczak and Godfrey, 1994.
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Le systeme « moussonique », ou gyre océanique des moussons, situé au nord de 10°
de latitude sud, est défini par un renversement saisonnier des vents (Dietrich, 1973). La
vitesse des vents et des courants, les températures de l'air et de I'eau, et la salinité présentent
de grandes variations avec une amplitude croissante vers le continent asiatique. En hiver,
l'alizé soufflant du nord-est vers la convergence intertropicale crée une circulation
superficielle comparable a celles des autres océans : le mouvement a composante occidentale
(courant dit de la mousson du nord-est ou courant de Somalie) est associé a un retour vers
I'équateur (contre-courant équatorial ou courant de Java). En été, les vents chauds, humides et
instables (cyclones) attirés par les basses pressions asiatiques provoquent un réchauffement et
une dessalure partielle des eaux, ainsi qu'une accélération des courants qui portent en
prédominance vers I'équateur (courant de la mousson de sud-ouest), sauf en bordure de
I'Indonésie (au niveau du courant de Java).

Le systéme subtropical, ou gyre subtropical, au sud de 10°de latitude sud, est
caractérisé par la distribution régulierement zonale des vents, des températures (de l'air et de
I'eau), de la salinité et des courants superficiels (Schott et al., 2009). Commandés par les
anticyclones mobiles allongés entre le 20°™ et le 30°™ paralléle sud, les vents, généralement
forts, créent une circulation a rotation contra-horaire. Le circuit est composé par les courants
(i) ouest-australien qui s’écoule vers le nord, (ii) sud-équatorial qui s’écoule vers 1’ouest, (iii)
du Mozambique qui s’écoule vers le sud, (iv) des Aiguilles qui forme un tourbillon
anticyclonique entre le cap de Bonne Espérance et Madagascar, et (v) subtropical qui s’écoule
vers I’est, juste au nord du front subtropical. Ce gyre est réputé comme le plus important de
I’océan Indien et influence toute la circulation océanique entre 20 et 40°S (Tomczak and
Godfrey, 1994).

Le courant circumpolaire antarctique se situe au sud du front subtropical, situé environ a
40°S formant une véritable frontiére entre les eaux subtropicales chaudes et les eaux
subantarctiques plus froides. Les conditions océanographiques de ce courant sont directement
associées aux forts vents d’ouest caractéristiques de 1’océan Austral. Les principaux courants
de surface, s’écoulant d’ouest en est, sont tres puissants et sont composeés de plusieurs « jets »
étroits délimités par des fronts océaniques (Povinec et al., 2011). En effet, la présence de
nombreux plateaux (tels que Crozet, Kerguelen) entre les 45°™ et 50°™ paralléles favorise la
formation de zones a forts gradients physico-chimiques (température, salinite, oxygene)
appelés communément fronts océaniques (Park et al., 1993).

La présence et la force de ces courants font que 1’océan Indien est pergu comme la région

la plus dynamique du monde océanique (Povinec et al., 2011). Cet océan reste donc le plus



petit en terme de superficie mais révele toute son importance quand il s'agit de dynamique
océanique et joue un réle primordial dans la compréhension des processus océaniques et du
climat a I’échelle mondiale (Rahmstorf, 2002 ; Key et al., 2004).

1.I1.3. Caractéristiques hydrologiques du sud-ouest de l'océan
Indien

Le sud-ouest de l'océan Indien est une région géopolitique a la définition floue
regroupant traditionnellement les iles de I'océan Indien situées au large de I'Afrique de I'est et
de I’Afrique australe, c'est-a-dire celles qui relévent de I'archipel des Comores, des
Mascareignes, des Seychelles, de Madagascar mais aussi de toutes celles qui relévent des
archipels austraux tels que Crozet, Kerguelen ou 1’archipel du Prince Edouard. Les différentes
entités géographiques associées se situent a cheval entre deux systémes de circulation
océanique : le gyre subtropical et le courant circumpolaire antarctique (voir section 1.11.2).

La zone d’étude de ce travail de these s’étend de 10°S a 60°S et de 35°E a 90°E.
En termes de décisions géopolitiques, cette zone appartient entierement au sud-ouest de
I’océan Indien (Organisation Hydrographique Internationale, 2000) mais si I’on s’en tient aux
mesures océanographiques, cette zone d’étude se trouve entre le sud-ouest de I’océan Indien
et la partie ouest-indienne de 1’océan Austral (Orsi et al., 1995) Dans ce travail, pour
simplifier le texte, le terme général de « sud-ouest de I’océan Indien » sera utilisé pour
parler de notre zone d’étude.

Au niveau océanographique, cette région de 1’océan Indien est caractérisée par de

puissants courants, en surface et en profondeur (Fig. 5).



Latitude (°S)

50
Longitude (°E)
Figure 5 : Représentation schématique des principaux courants contrélant la dynamique

océanique du canal du Mozambique. La bathymétrie est indiquée en nuances de gris. Source :
Schouten et al., 2003.

A Touest, le courant sud-équatorial (SEC) du systeme subtropical, qui s’écoule vers
I’ouest, se sépare en deux en arrivant le long de la cote est-malgache (Fig. 5). La branche
nord, le Courant Nord-Est Malgache (NEMC), passe le cap d'’Ambre (pointe nord de I'ile), et
se brise de nouveau en deux en arrivant sur la cote est-africaine. Alors qu’une branche se
dirige vers le nord et forme le courant cotier est-africain (EACC) le long des cotes de la
Somalie, 1’autre branche se dirige vers le sud dans le canal du Mozambique pour former le
courant du Mozambique (MC), lequel se décompose en grands et profonds tourbillons
anticycloniques et cycloniques (MCE, Mozambique Channel Eddies). La branche sud issue du
SEC forme le Courant Sud-Est Malgache (SEMC) qui se propage le long de Madagascar. Une
fois arrivé au sud de I7le, le SEMC bifurque vers l'ouest rejoignant ainsi le courant des
Aiguilles (AC) (Fig. 5). Des tourbillons cycloniques sont formés au sud de I'Tle lors du
passage du SEMC et remontent le long de la cbte sud-ouest-malgache (De Ruijter et al.,
2004). Ainsi, tout au long de l'année, des tourbillons cycloniques et anticycloniques
cohabitent et se succedent dans le canal du Mozambique (Fig. 5). Plus au sud, le front
subtropical, limite nord du courant circumpolaire antarctique, sépare les eaux subtropicales

chaudes des eaux subantarctiques plus froides. Au sud de ce front, de 45°S (nord de I’archipel
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des iles Crozet) a 60°S, il existe une zone tres dynamique caractérisée par cing fronts
océaniques principaux : le front subtropical nord (NSTF), le front des aiguilles (AF), le front
subtropical sud (SSTF), le front subantarctique (SAF) et le front polaire (PF) (Fig. 6). Dans
cette zone sud-ouest de I’océan Indien, ces fronts se retrouvent trés proches les uns des autres
(sur 100 a 200 km du nord au sud) avec souvent des changements importants des parametres
physico-chimiques (Park et al., 2002). Par exemple, en terme de température de surface, une
différence de plus de 15°C est observée entre le front subtropical nord et le front polaire a
hauteur longitudinale du plateau de Crozet (Kostianov et al., 2004). Les structures
hydrologiques complexes et trées dynamiques de cette région sont susceptibles d’impliquer une

organisation biologique remarquable.
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Figure 6 : Représentation schématique des fronts océaniques du sud-ouest de [’océan Indien
entre 20 et 150°E. Les fronts subtropicaux nord et sud (NSTF et SSTF respectivement), le
front des Aiguilles (AF), le front subantarctique (SAF) et le front polaire (PF) y sont

représentés. Source : Kostianoy et al., 2004.

1.IL.4. Géopolitique du sud-ouest de I'océan Indien

La dispersion géographique du sud-ouest de 1’océan Indien le long d’un gradient
latitudinal exceptionnel qui va des tropiques au cceur du 6™ continent et son occupation trés
limitée par I’homme conférent a cette région des enjeux environnementaux de premiere
importance. Six Etats distincts exercent leur souveraineté sur cette zone : Madagascar,

Maurice, les Seychelles, I'union des Comores, I’ Afrique du Sud et la France. En effet, avec La
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Réunion, Mayotte et les Terres Australes et Antarctiques Francaises (TAAF), la France
occupe une place centrale dans la zone sud-ouest de 1’océan Indien et y incarne la plus forte
présence europeenne. Des eaux equatoriales aux eaux subantarctiques, cette région couvre 22
millions de km?2 parmi lesquels la France posséde 2,8 millions de km? de zones économiques
exclusives (ZEE) (Fig. 7), soit un quart de la superficie totale de la ZEE francaise (espace
maritime frangais total de 11 millions de km?), autour des 10 000 km? de terres émergées. Les
possessions francaises, terrestres et maritimes, concentrées dans le sud-ouest de 1’océan
Indien ne sont donc négligeables ni a 1’échelle de la France, ni a celle de 1’océan Indien

(Bezamat-Mantes, 2014).
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Figure 7 : Espace maritime francais dans le sud-ouest de ['océan Indien Les zones
économiques exclusives (ZEE) francaises sont délimitées par les lignes pointillées bleu fonce.

Source : Livre bleu sud océan Indien, 2011
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Parmi les Tles francaises tropicales, La Réunion et Mayotte sont peuplées de maniére
permanente. La péche y tient un réle économique important. Selon la zone géographique et la
ressource halieutique exploitée, trois types de péche sont a distinguer : (i) la péche vivriere a
Mayotte : elle s’exerce essentiellement a 1’intérieur du lagon sur des pirogues traditionnelles ;
(i) la petite péche cotiére artisanale : pratiquée a proximité des cotes (dans les 20 milles
nautiques) notamment autour des dispositifs de concentration de poissons (DCP) pour
approvisionner le marché local, tant 8 Mayotte qu’a La Réunion et (iii) la péche palangriére et
a la senne dans les ZEE de La Réunion et de Madagascar et dans les eaux internationales pour
approvisionner les marchés locaux et européens en espadons et thonidés. Ces Tles offrent donc
d’importantes richesses d’un point de vue économique mais également environnemental, avec
des écosystémes cotiers et hauturiers exceptionnels. En effet, par ses Outres-mers, la France
est présente sur cing des trente-quatre points chauds de biodiversité définis a 1’échelle
mondiale (Mittermeier and Robles, 2004). Un « point chaud de biodiversité » est une zone
biogéographique (terrestre ou marine) possédant une grande richesse de biodiversité et un
taux d’endémisme élevé, particuliérement menacée par 1’activité humaine (Livre bleu sud
océan Indien, 2011).

Les fles inhabitées quant a elles (les iles Eparses, les archipels de Crozet et Kerguelen, les
fles St Paul et Amsterdam) se répartissent sur une étendue beaucoup plus large, de la zone
tropicale a la zone subantarctique. L’isolement de ces terres nécessite pour leur administration
une chaine logistique complexe, assurée par I’administration des TAAF, indissociable de
I’affirmation de la présence francaise. Cette collectivité sui generis, sans population
permanente (scientifiques, militaires et gendarmes habitent certaines iles), offre a la France
2,3 millions de km? de ZEE soit 85 % des ZEE francaises de I’océan Indien (Plan d’action
biodiversité des TAAF, 2008). Ces iles, bien qu’inhabitées, jouent elles aussi, un role
primordial, tant économique qu’écologique, dans le secteur de la péche. La péche australe,
gérée par ’administration des TAAF, exploite les eaux australes et antarctiques frangaises en
ciblant la légine (Dissostichus eleginoides) et la langouste (Jasus paulensis), especes
soumises a quotas, et écoulées en produits congelés a forte valeur ajoutée sur un marché
essentiellement international (Japon, Etats-Unis). Cette péche australe est soumise & gestion
contr6lée afin de préserver la biodiversité des especes endémiques de ces Tles.

Cette situation confere a la France une responsabilité particuliere en matiére de
sauvegarde du patrimoine naturel marin. De nombreux usages et activités de la mer et des

cotes dépendent et découlent de « I’état de santé » de ces espaces et écosystemes. Leur



préservation et leur gestion sont essentielles afin de garantir la pérennité des aménagements
réalisés et des secteurs économiques associés (Livre bleu sud océan Indien, 2011). Depuis
octobre 2006, 1’ensemble des Terres australes francaises a été classé en réserve naturelle
nationale, a ce jour la plus grande de France, comptant environ 2 200 000 hectares. Ce
classement permet a la France de répondre a ses engagements internationaux en matiere de
protection des sites et devrait contribuer grandement au maintien de la diversité biologique

tant au niveau terrestre que marin.

1.III. Biologie et écologie de la faune océanique épi- et

mésopélagique du sud-ouest de I'océan Indien

1.IIL.1. Richesse océanique épi- et mésopélagique

La richesse et la diversité de la flore et de la faune du sud-ouest de 1’océan Indien en font
un sanctuaire de biodiversité ayant peu d’équivalents a 1’échelle planétaire. Dans le domaine
océanique, les organismes pélagiques ont tendance a se disperser sur de grandes étendues
(Miya and Nishida, 1997) et occupent généralement une large gamme d'échelles spatiales et
temporelles (Haury et al.,, 1978). De nombreux paramétres physiques et biologiques
contrélent leur distribution, notamment la température, la turbulence et 1’épaisseur de la
couche de mélange, la bathymétrie, la disponibilité en ressources alimentaires et la densité de
prédateurs. Les interactions entre les organismes d’un méme écosystéme sont déterminantes
dans la distribution et lI'abondance des especes indigenes (Jones et al., 1996, voir section
1.1.2).

La distribution de la production primaire est directement limitée par les propriétés
hydrologiques des masses d’eau traversées. La luminosité, la température et la concentration
en nutriments (principalement nitrates, acide silicilique et fer) contrdlent la croissance des
organismes phytoplanctoniques (Thomalla et al., 2011 ; Gandhi et al., 2012) associés a la
production primaire. Dans les eaux océaniques du sud-ouest de 1’océan Indien, la
concentration en production primaire varie du nord vers le sud (Thomalla et al., 2011 ; Visser
et al., 2015) : les eaux situées au nord du front subtropical-sud (SSTF) sont caractérisées par
une faible production primaire, composée principalement de pico- et nano-phytoplancton. Le

développement du micro-zooplancton reste trés limité dans cette region a cause des trés



faibles remontées en nutriments dans la zone euphotique, bloquées par la présence d’une forte
thermocline saisonniere provoquant une stratification verticale et des gradients physiques
difficiles a franchir (Thomalla et al., 2011). Un peu plus au sud, entre les fronts subtropical-
sud et subantarctique, 1’apparition d’une couche de mélange turbulente fragilise la
stratification verticale et autorise les remontées de nutriments en sub-surface, et par
conséquent le développement de la production primaire. Dans cette zone, les organismes pico-
et nano-phytoplanctoniques restent dominants mais la concentration en micro-phytoplancton
devient supérieure a celle observée plus au nord (Thomalla et al., 2011). Enfin, les fortes
concentrations en oxygene et en éléments nutritifs rendent les eaux polaires a priori trés
fertiles. Neanmoins, la production primaire des eaux superficielles reste limitée. Ce paradoxe
haute fertilité/basse productivité s’expliquerait par I’effet conjugué¢ de deux paramétres
limitatifs du développement phytoplanctonique : la faible température et la faible luminosité
liée a I’instabilité des couches de sub-surface (couche de mélange turbulente) limitant les
possibilité de photosynthése et donc de développement de la production primaire (Jaques et
Tréguer, 1986 ; Visser et al., 2015).

Le phytoplancton sert de nourriture aux organismes zooplanctoniques herbivores, eux-
mémes mangés par de plus grandes espéces de zooplancton, constituant a leur tour la
principale alimentation des petits poissons pélagiques, proies principales des prédateurs
supérieurs. Ainsi, par contréle « bottom-up », la distribution de la production primaire va
renseigner sur la distribution des échelons trophiques supérieurs (Frederiksen et al., 2006).

Au niveau zooplanctonique, les crustacés copépodes constituent sans nul doute le groupe
le plus abondant de notre zone d’étude. Dans le sud de Iocéan Indien, les copépodes
représentent plus de 70% de 1’abondance zooplanctonique (Atkinson and Sinclair, 2000 ;
Pakhomov et al., 2000). Les chaetognates, les hypériides et les tuniciers et les euphausiacés
présentent également une abondance notable (Duhamel et al., 2005).

Au niveau ichtyologique, il existe un fort endémisme des petits poissons mésopélagiques.
Les eaux épipélagiques de notre zone d’étude sont globalement pauvres et le terme de
« poissons mésopeélagiques » est conventionnellement utilisé pour décrire 1’ichtyofaune de
cette région de la surface a 1000 m de profondeur, méme si dans les faits, le domaine
mésopélagique ne concerne pas les eaux de surface (voir section 1.1.2). Ainsi, I’ichtyofaune
mésopélagique du sud-ouest de I’océan Indien est largement dominées par les myctophidés et
les gonostomatidés qui représentent 60 a 90% des biomasses micronectoniques (Gjgsaeter and

Kawaguchi, 1980). Ces petits poissons pélagiques se nourrissent d’organismes Mmeso- et



macro-zooplanctoniques, principalement des copépodes et des euphausiacés et en plus faible
quantité des amphipodes hypériens et des ptéropodes (Pakhomov et al., 1996).

Les prédateurs supérieurs, quant a eux, usent tous d’une stratégie alimentaire similaire
optimisant I’acquisition de leurs proies en maximisant le ratio «apport énergétique de
I’alimentation vs. colt énergétique du déplacement alimentaire ». Ainsi, (i) la qualité
alimentaire de 1’habitat et (ii) pour les prédateurs basés a terre, la distance, horizontale et
verticale, séparant la zone d’alimentation la plus profitable de la colonie ou de la terre la plus
proche, influence la stratégie d’alimentation, et donc la distribution, des prédateurs supérieurs
(Mannocci et al., 2014). Dans le sud-ouest de 1’océan Indien, de nombreux prédateurs se
nourrissent de petits poissons mésopélagiques tels que les grands pélagiques ciblés par les
pécheries commerciales (thonidés, istiophoridés, carangidés ; Ménard et al., 2007 ; Potier et
al., 2007), les céphalopodes océaniques (Rodhouse and Nigmatullin, 1996 ; Ménard et al.,
2013), ou des espéces charismatiques et menacées comme les oiseaux marins (principalement
des plongeurs) et les mammiféres marins (phoques et otaries, petits et grands cétacés)
(Robertson et Chivers, 1997 ; Potier et al 2007 ; Spear et al 2007). Pour ces prédateurs
supérieurs, la distribution et 1’abondance de leurs proies représentent leur principale pression
écologique, le risque de prédation les concernant étant généralement faible (Pimm et al.,
1991).

Mais malgré I’importance écologique des organismes constituants 1’échelon trophique
intermédiaire, peu d’informations sont disponibles sur leur distribution et leur biologie de
base comparativement aux nombreuses études ciblant la production primaire (phytoplancton)
ou les prédateurs supérieurs (Handegard et al., 2013). Ainsi, pour enrichir les connaissances
sur les organismes pélagiques de I’échelon trophique intermédiaire du sud-ouest de
I’océan Indien, ce travail de these s’est concentré sur la distribution et la composition

des organismes micronectoniques de cette région.

1.111.2. Les organismes micronectoniques

Par définition, le micronecton est compose d’organismes relativement petits dont la taille
varie entre 1 et 20 cm de long (Kloser et al., 2009 ; Ménard et al., 2007) et qui ont la capacité
de nager librement sans étre trop affectés par les courants (Brodeur et al., 2005). Le
micronecton est taxonomiquement divers. Il se compose principalement de petits poissons
pélagiques, de céphalopodes, de crustacés et de petits organismes gelatineux (Fig. 8). Dans ce

manuscrit, notre définition du micronecton englobe tout a la fois les organismes



micronectoniques « classiques » (poissons de type myctophidés) que d’autres qui sont
parfois catégorises comme macrozooplankton (euphausiaces, hyperidés). La plupart des
organismes micronectoniques vivent dans les eaux du monde entier, et plus particuliérement
dans les eaux océaniques mesopelagiques ou ils tiennent un réle écologique essentiel
(Brodeur et al., 2005).

Figure 8 : Echantillon de micronecton collecté par chalutage au cours de la campagne
dédiée au projet MyctO-3D-MAP, en [’occurrence un poisson myctophidé (au centre) entouré
de trées nombreux amphipodes hypériens Themisto gaudichaudii et de quelques euphausiacés

Euphausia triacantha.

D’une part, le micronecton contribue a ce que 1’on appelle la « pompe biologique » en
exportant le carbone de la surface vers les profondeurs mésopélagiques. L’océan joue un role
clé dans le cycle mondial du carbone en emprisonnant environ 30-50% du dioxyde de carbone
(CO,) atmosphérique (Sarmiento, 1993 ; Sabine et al., 2004 ; Denman et al., 2007). La pompe
biologique est la principale voie de transport vertical du carbone océanique (Ducklow et al.,
2001 ; Fasham, 2003) : le carbone inorganique est dans un premier temps fixé en surface par
la production primaire (photosynthése) puis est exporté en profondeur par les consommateurs
sous forme de carbone organique. Au cours du transport, le carbone organique est libéré par la
respiration (Longhurst et al., 1990), I'excrétion (Steinberg et al., 2000), la défécation (Turner,
2002) ou encore la mortalité (Zhang et Dam, 1997) de ces consommateurs. Le comportement

impliquant ce type de transport est connu sous le terme de « migration nycthémérale ». Ce
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processus se déroule quotidiennement dans tous les océans et est réalisé par une grande
variété d'espéces micronectoniques (Tucker, 1951 ; Roe, 1974 ; Pearre, 2003) qui résident
dans les eaux plus sombres du domaine mésopélagique le jour pour se protéger de la prédation
et remontent en surface la nuit pour se nourrir (Benoit-Bird, 2009). Se faisant, le micronecton
exporte plus de 50% du flux de carbone quotidien mesuré a 150 m de profondeur (Ariza et al.,
2015). D’autre part, le micronecton joue un rdle pivot trés important au sein des réseaux
trophiques océaniques en constituant le lien intermédiaire essentiel entre les organismes de
niveau trophique inférieur (zooplancton) et les prédateurs supérieurs (voir section 1.111.1).

Il est donc indispensable d’étudier la distribution et 1’abondance des organismes de ce
maillon trophique intermédiaire pour mieux comprendre le fonctionnement des écosystémes
océaniques. Seulement, de part (i) I’éloignement de leur habitat, (ii) les difficultés rencontrées
pour échantillonner ce type d’organismes, a la fois trop mobiles pour étre capturés par les
filets a plancton classique et trop petits pour étre retenus par les grandes mailles des chaluts de
péche commerciale (Brodeur et al., 2005), et (iii) le colt des missions océanographiques,
I’étude de la distribution des organismes micronectoniques demeure restreinte et incomplete

(Ariza et al., 2015).

1.II.3. Moyens d’étude conventionnels du micronecton

Comprendre le fonctionnement et estimer la diversité biotique de la zone mésopélagique
est largement entravé par les contraintes logistiques limitant I’accés a cet espace. Le chalutage
pélagique est la méthode traditionnellement utilisée pour recueillir des échantillons
scientifiqgues de micronecton. Cette méthode permet a la fois I'identification taxonomique,
I'estimation de la taille des individus capturés ainsi que I’estimation de la biomasse absolue.
Toutefois, le chalutage induit deux biais principaux : (i) de part les phénomenes d’évitement
bien connus (Kaartvedt et al., 2012), I’échantillonnage par chalutage peut largement sous-
estimer la biomasse micronectonique, d'un ordre de grandeur ou plus pour les petits poissons
pélagiques (Kloser et al., 2009 ; Pakhomov and Yamamura, 2010 ; Kaartvedt et al., 2012) et
(ii) les opérations de chalutage sont longues et genéralement limitées dans le temps et
I'espace. De nombreuses captures au filet a différentes profondeurs de jour et de nuit sont
nécessaires pour fournir une description précise de la répartition des organismes

micronectoniques (Tab. 1).



Tableau 1 : Comparaison des avantages et inconvénients de deux méthodes d’échantillonnage

micronectonique, les opérations de chalutage vs. [’acoustique active.

Chalutage Acoustique active
Co(t du matériel moyen = moyen
Durée de vie des équipements moyenne < elevée
Facilité de mise en ceuvre faible < élevée
Résolution spatio-temporelle faible < élevée
Neutralité sur le comportement des organismes faible < élevée
Identification spécifique des organismes élevée > faible
Quantification des organismes élevée > moyenne
Biomasse absolue échantillonnée mesurée estimée

L’acoustique active est une méthode plus récemment utilisée pour étudier la distribution
du micronecton en raison de (i) I'enregistrement simultané de la structure horizontale et
verticale le long de larges échelles spatio-temporelles, et (ii) les effets comportementaux qui
restent limités sur les organismes sondés. Les méthodes acoustiques ne permettent pas
d’identifier spécifiqguement les organismes sondés mais la colonne d'eau dans son ensemble,
dans un temps et un codt moyen efficace (voir chapitre 2) (Tab. 1). De plus, I’enregistrement
acoustique simultané a plusieurs fréquences, permet, grace a un traitement différé, de
différencier les organismes sondés en fonction de leur réponse fréquentielle relative et ainsi de
les identifier en terme de famille, voire méme de genre et d’espece dans certains milieux
confinés et spécifiguement homogeénes. En revanche, sans détermination spécifique des
organismes sondés, 1’acoustique active ne peut pas fournir la biomasse absolue détectée.
L’échantillonnage acoustique peut, par contre, fournir des informations spatiales et
temporelles importantes permettant de mieux comprendre 1’organisation des différents
niveaux trophiques d’un écosysteme. En termes de codt, les deux méthodes se valent méme si
sur le long terme, 1’acoustique active reste plus avantageuse. Enfin, une fois les appareils
installés, la mise en ceuvre des sondeurs acoustiques est moins contraignante que la mise a
1’eau des filets.

Ces deux méthodes s’avérent étre trés complémentaires. Le choix de 1’une et/ou de 1’autre
dépend directement de 1’objectif de 1’étude : un travail localisé visant une analyse spécifique
d’un milieu favorisera les opérations de chalutage tandis qu’un travail visant des observations
globales sur de grandes échelles spatio-temporelles favorisera I’utilisation de 1’acoustique

active. L’idéal reste 1’utilisation combinée de ces deux méthodes (O’Driscoll et al., 2002) afin



d’assurer une évaluation optimale de la distribution et de 1’abondance des organismes

micronectoniques, et ce a haute résolution spatio-temporelle.

1.IV. Problématique écologique et objectifs de la these

D’un point de vue écologique, la problématique de ce travail de thése se résume a la
question suivante: Comment se répartissent, horizontalement et verticalement les
différents organismes micronectoniques dans les eaux océaniques du sud-ouest de
I’océan Indien et quels facteurs, biotiques ou abiotiques, sont susceptibles de controler
leur distribution et leur abondance ? Ce travail est donc une étape descriptive essentielle
pour ensuite développer plus en avant 1’étude du micronecton en terme d’habitats, de relations
prédateurs-proies et de flux de maticre et d’énergie.

Pour tenter de répondre a cette problématique, différentes échelles spatiales ont, dans un
premier temps, été explorées le long d’un trés large gradient latitudinal (10-60°S). L attention
s’est d’abord portée sur 1’abondance et la distribution méso-échelle des organismes
micronectoniques dans un milieu restreint et trés dynamique a 1’ouest de 1’océan Indien, le
canal du Mozambique (voir section 3.1). La distribution et 1’abondance du micronecton ont
ensuite été étudiées dans les masses d’eaux délimitées par les fronts océaniques (voir section
1.11.3) du sud-ouest de 1’océan Indien, des eaux tropicales aux eaux polaires (20-50°S, 50-
80°E) (voir section 3.11). Ces deux approches ont permis de comparer la distribution
horizontale et verticale des organismes micronectoniques a méso- et large-échelle.

Dans un second temps, ce travail de thése s’est concentré sur une zone océanique plus
restreinte mais tout aussi dynamique, les eaux océaniques orientales de Kerguelen, afin
d’étudier les différents groupes biologiques composant le micronecton (voir section 4.1)
dans le but d’apporter une identité spécifique aux organismes micronectoniques et de
comparer la distribution et I’abondance des différents niveaux trophiques intermédiaires dans
les 300 premiers metres des eaux océaniques.

Pour I’ensemble de ce travail de thése, les organismes micronectoniques ont été
localisés a I’aide de I’outil acoustique (voir chapitre 2). Dans un premier temps, seule la
frequence 38kHz a éte utilisee pour detecter le micronecton (voir chapitre 3). Puis, dans un
second temps, 1'utilisation combinée des différences de réponses acoustiques des organismes
entre deux fréquences, 38 et 120 kHz, et des contenus biologiques de plusieurs opérations de
chalutages a permis de discriminer différents types d’organismes (voir chapitre 4).

Ce travail de theése ayant fait 1’objet d’articles publié (1) et soumis (2), ceux-ci sont

directement intégrés au texte de ce manuscrit. Certains résultats d’articles en préparation



(voir section « Communication et Articles ») sont également décrits dans le texte. Pour plus de
lisibilité et moins de redondances, les figures et tableaux des deux articles soumis ont été
repositionnés de facon adaptée dans I’article et la bibliographie retirée afin de la jumeler avec
la bibliographie globale de cette thése. L’article publié a, quant a lui, été inséré tel qu’il
apparait dans la revue scientifique et contient donc sa propre bibliographie.

Les méthodes et outils développés spécifiquement pour ces études sont présentes
en amont des articles correspondant, dans la méme section (voir chapitres 3 et 4). En
effet, méme si le chapitre 2 supporte des considérations méthodologiques, celles-ci ne
concernent que I’outil acoustique a proprement parler et ne traitent absolument pas des
méthodes d’analyses développées par ailleurs. Enfin, la derniere partie de ce manuscrit
intégre et interpréte I’ensemble des résultats obtenus au cours de cette these (voir

chapitre 5).



Chapitre 2: L'acoustique active comme outil d’étude

écosystémique

Sans franchir la porte,

on peut connaitre le monde [Lao Tseu]

2.1. Origine de I'acoustique active

Depuis toujours, la propagation du son dans 1’eau est un phénomeéne largement utilisé par
la faune aquatique pour repérer, localiser ou encore étourdir congéneres, proies et prédateurs.
Chez les humains, il semble que la premiere exploitation pratique des effets de la propagation
du son dans I’eau fut réalisée en 1490 par Léonard de Vinci. A cette époque il écrivit : « Si
vous arrétez votre navire, plongez une extrémité d’un long tube dans 1’eau et mettez I’autre
extrémité a votre oreille, vous pourrez entendre des navires situés a une grande distance de
vous ». En 1870, Jules Vernes dans « Vingt milles lieues sous les mers » décrivit cette
capacité par : « Les moindres bruits se transmettaient avec une vitesse a laquelle 1’oreille n’est
pas habituée sur la terre. En effet, ’eau est pour le son un meilleur véhicule que ’air, et il s’y
propage avec une rapidité quadruple ». Mais il fallut attendre le début du 20°™ siécle, le
naufrage du Titanic et la premiére guerre mondiale pour voir se développer les premiers
prototypes de sondeur acoustique avec notamment le prototype de R. A. Fessenden breveté en
1913. Un progrés majeur fut réalisé en 1917 par Paul Langevin qui eut I’idée de construire
une source sonore faite d’un sandwich de matériaux piézo-électriques (quartz) entre deux
plaques de métal. La grande puissance de cette source sonore permettait une portée de 8 km et
a permis pour la premiére fois en 1918 de détecter I’écho d’un sous-marin distant de 1500 m.
Le principe du transducteur piézo-électrique, dispositif convertissant une grandeur physique
en une autre, sera universellement repris dans les développements ultérieurs de I’acoustique

(Lurton, 1998). Le premier véritable sondeur, destiné a mesurer la profondeur des océans, fut

commercialisé en 1925 en Angleterre et aux Etats-Unis (Fig. 9).



Figure 9 : lllustration du Fathometer, le premier sondeur, commercialisé en 1925 en
Angleterre et aux Etats-Unis, destiné & mesurer la profondeur des océans. (NOAA Photo

Library)

L’année suivante, Raymond Rallier du Baty fut sans doute le premier a rapporter
’utilisation d’un sondeur pour la péche a la morue sur les bancs de Terre Neuve. Au début
des années 30, le capitaine anglais R. Balls a utilisé un « échomeétre » pour détecter les bancs
de harengs en Mer du Nord et le norvégien Oscar Sund publia un article dans Nature « Echo
Sounding in Fisheries Research » en 1935 dans lequel il montre des échogrammes de morues

concentrées dans une couche de 10 métres au dessus du fond (Sund, 1935 ; Fig. 10).

Figure 10 : Premiers échogrammes publiés montrant des échos de morues en période de

ponte a Lofoten (d’apres Nature, 8 juin 1935).
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Oscar Sund fut sans doute le premier a établir des cartes d’abondance de la morue et a
informer les pécheurs sur les zones et profondeurs ou la morue était la plus abondante. Ainsi,
un sondeur permettait de détecter des poissons grace a leurs échos. La méthode de
quantification de ces échos, c'est-a-dire I’estimation de la quantité de poissons présente sous
le sondeur, apparu apres la seconde guerre mondiale, une vingtaine d’années plus tard. Dans
les années 60, plusieurs appareils de comptage automatique d’écho couplés a un sondeur
furent proposés : le compteur d’impulsions (Mitson et Wood, 1961), le compteur de cycles
(Dowd, 1967), et il fallut attendre 1965 pour que Dragsund et Olsen inventent 1’écho-
intégrateur qui met a profit la relation entre la densité de poissons et le carré du voltage de
leur écho. Cette technique d’écho-intégration fut par la suite tres largement utilisée pour les
¢valuations de biomasses et 1’est toujours a notre époque.

Dans les années 80, les données des sondeurs devinrent numériques et la transition
entre intégrateurs analogiques et numériques devint irréversible. Les efforts portent alors sur
le traitement du signal, notamment par le développement de systémes numériques, et sur la
mise au point de techniques permettant de mesurer in-situ la réponse acoustique de poissons
individuels (Ehrenberg, 1979).

La décennie suivante vit progresser les techniques et méthodes d’analyse des signaux
acoustiques. Les techniques de statistiques spatiales développées pour les besoins miniers
furent adaptées aux besoins de ’acoustique pour préciser les intervalles de confiance des
estimations en prenant en compte les effets de distribution spatiale des biomasses et pour
étudier le comportement des populations.

Enfin, des années 2000 a aujourd’hui, les processus d’analyse s’affinent et
s’automatisent de plus en plus pour répondre un besoin croissant de classification et
d’identification des réflecteurs acoustiques. Différentes approches sont développées a partir
de I'observation et de I’analyse des mesures acoustiques faites par des sondeurs opérant
simultanément a différentes fréquences (1’analyse multi-frequentielle). De nouveaux outils,
tels que les sondeurs « large bande » utilisant une onde acoustique balayant une grande
gamme de fréquences, offrent également I’opportunité de mieux identifier les détections.

Que ce soit dans le domaine halieutique ou celui de la recherche, aujourd’hui, 1’acoustique
active est largement utilisée pour la détection d'organismes marins, 1’étude de la distribution
et de la structure des communautés, ainsi que I’é¢tude des relations proies-prédateurs ; en
résumé, pour 1’étude integrée des écosystemes (Marchal et al., 1996 ; Fernandes et al., 2002 ;

Simmonds and MacLennan, 2005).



2.I1. Propriétés théoriques de I'acoustique active

L’acoustique sous-marine s’appuie sur les propriétés physiques des ondes sonores pour
lesquelles I’eau est un bien meilleur véhicule que 1’air. Tout appareil utilisant le son pour
détecter ou observer des objets dans ’eau est appelé « Sonar » (SOund, NAvigation and
Ranging). L’échosondeur est un cas particulier de sonar, celui dont le faisceau acoustique est
dirige verticalement. Dans le cadre de cette thése, seuls des échosondeurs ont été utilisés et
seront décrits par la suite. De la méme facon, seules les notions nécessaires a la
compréhension de cette étude seront abordées et décrites dans cette section a partir de

I’ouvrage de Simmonds et MacLennan (2005) et du rapport de Lévénez et al. (2006).

2.11.1. Les ondes acoustiques

Dans l'océan, la propagation des ondes acoustiques générées par les échosondeurs, est
influencée par les caractéristiques physiques de I'eau et des objets qui s'y trouvent. Le principe
de cette méthode reste simple : une impulsion sonore est émise dans 1’eau, provoque une
perturbation des particules du milieu environnant, se propage sous forme d’ondes, se réfléchit
sur un objet (fond, poisson, plancton...), et revient en partie vers I’émetteur. Le temps écoulé
entre I’émission et la réception du signal permet de calculer la distance a laquelle se situe le
réflecteur. La maniére la plus simple de produire une onde acoustique est de faire vibrer une
surface alternativement d’avant en arriere (frapper sur gong par exemple). La surface se met
en vibration, les particules du milieu environnant se mettent en mouvement a son contact et
transferent ce mouvement aux particules voisines. Une onde acoustique est alors créée. Cette
onde est caractérisée par une certaine fréquence (f, en Hertz, Hz) correspondant au nombre
d'oscillations par seconde. En acoustique halieutique, la gamme des fréquences utilisées
s’étend de 10 & 500 kHz. L’onde se déplace a une certaine célérité (c en m-s™) qui ne dépend
ni de I’amplitude du signal ni de sa fréquence mais uniquement des caractéristiques
mécaniques du milieu, en particulier de sa densité et de son module d’élasticité (inverse de la
compressibilité). A titre d’illustration, la célérité du son dans 1air est d’environ 340 m-s™,
alors qu’elle est d’environ 1500 m-s ™ dans I’eau de mer, et jusqu’a 6000 m-s™ dans I’acier. La
densité d’un milieu n’étant pas constante mais variant entre autre avec la tempeérature, on peut
en déduire que la célérité du son dépend aussi de ce paramétre. Ainsi pour de 1’eau de mer

dont la densité dépend a la fois de la concentration en sels, de la pression et de la température,



une relation simplifiée permet de calculer la célérité en prenant en tenant compte ces
parametres :
C = 1449,2 + 4,6t -0,055t2 + 0,00029t° + (1,34 — 0,01t) * (S - 35) + 0,016z (2.1)
ou t est la température en °C, S, la salinité et z, la profondeur en m. A partir de cette
célerité, la distance entre deux états identiques de 1’onde acoustique (la longueur d'onde, X, en
m) peut étre calculée :
A=clf (2.2)

ou f est la fréquence de 1’onde en Hz.

Le déplacement d’une onde sonore va créer des variations locales de pression dans le
milieu, correspondant a un flux d’énergie par unité de temps et déterminant I’intensité de
I’onde. Dans les études acoustiques, c’est cette intensité (I, en dB) qui est mesurée. Elle
s'exprime comme le ratio entre l'intensité incidente I, et l'intensité réfléchie par une cible I,.
Et comme en acoustique, la dynamique (écart entre les plus faibles et les plus fortes valeurs)
est de trés grande amplitude, le décibel (dB, du nom de Graham Bell) est I’unité utilisée par
convention pour éviter de travailler avec de trés faibles valeurs. Cette unité logarithmique
permet d'exprimer, sur une gamme de valeurs réduite, des changements d'intensité qui
couvrent plusieurs ordres de grandeur dans I'échelle arithmétique.

[dB] = 10 x logio(12/11) (2.3)

Par ailleurs, lorsqu’une onde sonore est produite, elle se propage théoriquement dans
toutes les directions autour de la source et forme une vague sphérique de variation de pression
acoustique. Au cours du temps, la pression acoustique se repartit sur une surface de plus en
plus grande (surface d’une sphére) et ainsi, a chaque instant cette pression décroit
proportionnellement a la distance parcourue par 1’onde sonore. On parle d’atténuation de la
pression par dispersion géométrique.

P; = Po/4ntR? (2.4)
ou Pj est la pression acoustique mesurée en un point i, Po la pression acoustique initiale et R le

rayon de la sphére de propagation au point i.

De plus, les milieux transmetteurs n’étant jamais acoustiqguement parfaits, les ondes
sonores doivent aussi faire face a 1’absorption moléculaire (o). Cette absorption reléve de
plusieurs effets dont ceux de la viscosité et de la conduction thermique. Pour simplifier, il

suffit de se rappeler que cette absorption moléculaire est d’autant plus grande que la densité



de I’cau et la fréquence acoustique sont élevées. Par conséquent, plus la fréquence acoustique

utilisée est élevee, moins la portée sera grande (Fig. 11).
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Figure 11 : Hlustration des portées maximales de détection des poissons et du fond pour
différents types d’échosondeurs, de 27 a 200 kHz (Simrad, 2008).

2.1L.2. L’échosondeur mono-faisceau.

Schématiquement, un échosondeur est composé d’un étage d’émission, d’un étage de
réception, d’une horloge qui synchronise les deux, d’un transducteur et d’un dispositif de
restitution des echosondages (écran de visualisation et dispositif d’enregistrement des
informations). L’étage d’émission a deux rdles principaux qui sont la mise en forme d’un
signal électrique (fréquence, durée d’impulsion, forme de I’enveloppe) et son amplification.
Ce signal est envoyé vers le transducteur dont le réle est de transformer ce signal électrique en
signal acoustique, transmis dans le milieu. Le signal acoustique possede la méme fréquence,
la méme forme et la méme durée que le signal électrique généré dans 1’étage d’émission.

Simultanément, I’horloge déclenche 1’étage de réception. Le transducteur transforme alors les



échos acoustiques provenant du milieu en un signal électrique (volts) de méme
caractéristiques (fréquence et forme de I’enveloppe) destiné a 1’étage de réception. Cet étage
filtre le signal électrique, converti le voltage en intensité, et lui applique différents types
d’amplification avant de I’envoyer sur un écran de visualisation et éventuellement sur un
systeme de stockage de I’information.

Les transducteurs utilisés en acoustique sous-marine sont directionnels. Ils sont congus
pour concentrer le maximum d’énergic selon un axe déterminé avec pour corolaire une
meilleure capacité a discriminer les sons réfléchis par des cibles situées aléatoirement dans le
faisceau et ainsi améliorer le rapport signal-bruit. Les ondes émises par 1’échosondeur se
propagent donc dans des directions privilégiées, perpendiculairement au plan du transducteur,
en formant un faisceau acoustique (Fig. 12). L’ouverture de ce faisceau dépend de la taille du
transducteur et de la fréquence utilisée : (i) a fréquence égale, plus le transducteur est grand,
plus le faisceau est étroit et concentre 1’énergie ; et (ii) a taille de transducteur égale, plus la
fréquence diminue, plus I’ouverture du faisceau est grande et plus 1’énergie est dispersée dans
le faisceau. L’intensité acoustique émise est maximale dans le lobe principal de ce faisceau
(autour de I’axe central) et le reste de I'énergie acoustique forme les lobes secondaires répartis
en couronne autour du lobe principal et dans lesquels 1’énergie est de plus en plus faible au fur
et a mesure de leur éloignement du lobe principal. La répartition de 1’énergie acoustique
autour du transducteur est représentée par un diagramme de directivité (Eckhart, 1968 ; Fig.
12).

Figure 12 : Exemple de représentation tridimensionnel du diagramme de directivité
(Eckhart, 1968). Le lobe principal, au centre, concentre plus d’énergie acoustique que les

lobes secondaires disposés autour.
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Lors de la propagation de I'onde acoustique dans I'espace et dans le temps, la forme
conique du faisceau principal induit une augmentation du volume échantillonné et une
diminution de I'intensité acoustique propagée par dispersion géométrique (voir section 2.11.1).
Cette perte d'intensité du signal acoustique est compensée par l'application d'un gain
proportionnel a la distance de la cible détectée par le transducteur (Time Variable Gain,
TVG). Ce gain compense également la perte d’intensité liée a 1’absorption moléculaire (voir
section 2.11.1).

Dans la zone qui se situe immédiatement apres le transducteur, c’est-a-dire le champ
proche ou zone de Fresnel, I’énergie acoustique se distribue de maniére hétérogéne. Ce
phénomeéne est lié au fait que les fronts d'onde, produits par les différents éléments du
transducteur, ne sont pas paralléles, et cela altére leur relation de phase. La zone de Fresnel
correspond a une zone "aveugle" de 1’échosondage dans laquelle les données acoustiques ne
sont pas exploitables. A titre d’exemple, a 38kHz dans 1’eau de mer, la zone de Fresnel
s’étend jusqu’a 1,89 m. Ce n'est que dans le champ lointain, ou zone de Fraunhofer, ou les
fronts d'onde sont presque paralléles, que I'on considere que le faisceau est formé. L’intensité
acoustique recue a la suite de chaque impulsion sonore est représentée sur un échogramme
bidimensionnel (Fig. 13) le long d’une certaine distance, en abscisse, et d’une certaine

profondeur, en ordonné.

Distance ou Temps

o i et L. D

Profondeur

v

Figure 13 : Exemple d’'un échogramme brut (non filtré) représentant en couleur [’intensité
acoustique par unité de volume (s, voir section 2.111) détectée le long d’une certaine distance

(en abscisse) et d 'une certaine profondeur (en ordonné).
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Ainsi, a partir des intensités acoustiques mesurées sur de grandes séries d’émission-
réception, des variations de densité et d’abondance des organismes sondés peuvent étre
analysées dans le temps et dans I’espace, et ainsi fournir des informations sur les habitudes

écologiques des organismes détectés par acoustique.

2.1II. L’acoustique appliquée a I’écologie

Selon la fréquence utilisée et sa portée associée (Fig. 11), les techniques acoustiques
permettent d’échantillonner la quasi-totalité des couches épi- et mésopélagiques et d’acquérir,
a haute résolution, des données quantitatives robustes sur la localisation, la répartition spatio-
temporelle, la densité et les déplacements des cibles détectés. Non «invasives » et
relativement « rapides » en termes de mise en place et d’acquisition des données, ces
techniques permettent d’étudier les différents niveaux d’un écosystéme sur de grandes
étendues géographiques a travers une approche non destructrice et standardisée. En effet, les
ondes sonores emises sont réflechies par toutes sortes de cibles rencontrées (voir section
2.11.1). Le terme de « cible » désigne n'importe quel objet réfléchissant le signal acoustique
émis : la surface, le fond, les végétaux, le plancton ou encore les poissons. Si la taille de la
cible est trés faible par rapport a la longueur d'onde, la cible est entierement insonifiée et la
rétrodiffusion (réflexion de 1’onde) s'effectue dans une multitude de directions, limitant sa
détection. Si la taille de la cible est nettement supérieure a celle de la longueur d'onde, seule la
portion de l'objet présente dans le volume insonifié réfléchit le signal, dans une direction
privilégiée. Ainsi, la taille et la densité, mais aussi I’orientation, de la cible insonifiée vont
influencer la forme et I’intensité de 1’écho regu au niveau du transducteur. Cela suggére aussi
que la fréquence d’acquisition doit étre choisie en fonction du type et de la taille des
organismes recherchés. Par exemple, la fréquence 38 kHz est souvent utilisée pour décrire
la distribution et ’abondance des organismes de I’échelon trophique intermédiaire. En
effet, en supposant que la composition des détections acoustiques est homogeéne, la densité
acoustique mesuré¢ a 38kHz s’avere étre un bon indicateur de 1’abondance micronectonique
(Bertrand et al., 1999; McClatchie and Dunford, 2003; Kloser et al., 2009).

L’écho-intégration permet d’intégrer cette énergie rétrodiffusée dans ce que 1’on appelle
une «cellule d’intégration ». Concrétement, cette méthode permet d’homogénéiser
horizontalement et verticalement les valeurs d'énergie acoustique recues. Ainsi, 1’écho-
intégration permet d’obtenir une valeur quantitative proportionnelle a la densité acoustique

moyenne par unité de distance ou de temps (Burczynski, 1982). L’écho-intégration est bornée



par des seuils haut et bas, choisis par 1’utilisateur, pour déterminer la densité d’organismes a
quantifier. Les dimensions horizontale et verticale des cellules d’intégration sont également
fixées par I’utilisateur, en fonction des possibilités offertes par le logiciel de traitement
(Doray, 2006). Dans le cas d’¢tudes quantitatives, pour lesquelles I’objectif n’est pas d’isoler
les cibles détectées mais plutot de les quantifier dans I’espace et/ou dans le temps, deux types
d’intensités acoustiques peuvent étres calculés a partir de la surface réfléchissante de chaque
cellule d’intégration, ou « backscattering cross-section » (ops, €n M2, €q. 2.5) : (i) ’intensité
acoustique par unité de volume, ou « volume backscattering coefficient » (sy, en m™, éq. 2.6)
correspondant a la somme des rétrodiffusions de toutes les cibles contenues dans le volume V
et (i) ’intensité acoustique par unité de surface ou « area backscattering coefficient » (S,, en
m2-m2, éq. 2.7) correspondant & I’intégrale des valeurs de s, par rapport & une gamme de

profondeurs donnée (MacLennan et al., 2002).

ops =121l (2.5)

Sv= Y. opslV (2.6)
z2

S, = I s, dz (2.7)
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ou I et I, sont les intensités incidentes et rétrodiffusées, respectivement, r la distance a
laquelle se trouve la cible, VV le volume insonifié et z la profondeur définie de la cellule
d’intégration. Ainsi, méme si a partir de ces indices d’intensité (s et S,), les cibles ne peuvent
plus étre distinguées individuellement, ces équations montrent que l’intensité acoustique
calculée dans le faisceau reste proportionnelle au nombre de cibles détectées et a leur indice
de rétrodiffusion, ce qui offre la possibilité, par principe de linéarité, de quantifier la densité
acoustique des organismes insonifiés.

Ainsi, outil acoustique peut étre appliqué a 1’écologie et la densité estimée des
organismes peut étre utilisée pour I’évaluation des ressources par exemple, pour les études
comportementales (phénomene d’évitement) ou encore pour les études écosystémiques visant
a étudier le fonctionnement des migrations nycthémérales, les interactions trophiques, ou la
distribution des organismes a différentes échelles spatio-temporelles. Dans le cas de ce

travail de thése, I’acoustique active est utilisée comme outil d’étude écosystémique.



2.1V. Collecte des données acoustiques

Les données acoustiques utilisées dans ce travail de these ont été collectées directement en
mer dans le cadre de deux programmes distincts: (i) le projet francais « Influence des
tourbillons meso-échelle sur les écosystemes du canal du Mozambique » (MESOBIO) et (ii)
le projet francais « Distribution et habitats en trois dimensions des myctophidés : utilisation
conjointe de données fournies par leurs prédateurs, 1’écho-integration et la modélisation »
(MyctO-3D-MAP). Pour compléter et enrichir ce jeu de données, les données acoustiques
stockées dans le systéme australien d’intégration des observations marines bio-acoustiques a
partir de navires d’opportunité (IMOS-BASOOP), une base de donnée librement accessible et
mise a jour régulierement par nos collégues australiens du Commonwealth Scientific and
Industrial Research Organisation (CSIRO), ont également été utilisées. Enfin, dans I’optique
de créer une seule et méme base de données acoustiques ciblant le niveau trophique
intermédiaire des eaux subantarctiques et antarctiques a 1’échelle internationale, un projet
anglais Southern Ocean Network of Acoustics (SONA) a été initié en 2013. Les données
collectées dans le cadre du projet MyctO-3D-MAP ont été enregistrées et traitées de facon a

pouvoir intégrer cette base de données internationale.

2.IV.1. Campagnes en mer

Programme MESOBIO

Le programme pluridisciplinaire MESOBIO initié en juillet 2009 fédérait les compétences
d’écologistes, d’océanographes et de modélisateurs dans le but d’évaluer I’influence des
structures tourbillonnaires sur la productivité biologique a differents niveaux trophiques,
depuis le phytoplancton jusqu’aux prédateurs supérieurs, dans le canal du Mozambique. Pour
cela, deux campagnes ont été réalisées a bord du navire océanographique RV Antea : la
premiére dans le sud-ouest du Canal (23-26°S, 35-39°E) du 28 octobre au 24 novembre 2009
et la seconde au centre et a I’est du Canal (14-23°S, 39-43°E) du 7 avril au 8 mai 2010. Des
mesures ont été menées pour caractériser le milieu (parametres physiques, chimiques et
biogéochimiques) mais aussi identifier et quantifier le phytoplancton, le zooplancton et le
micronecton. L’échosondage, combiné a des opérations de chalutage, a ét¢ utilisée au cours
de ces deux campagnes pour localiser les organismes micronectoniques a partir de la
fréquence d’acquisition 38kHz. Par ailleurs, les données acoustiques (38kHz) d’une troisieéme

campagne norvégienne associée au projet MESOBIO et réalisée en 2008 a bord du navire RV



Dr Fridtjof Nansen dans le sud-ouest de 1’océan Indien (13-23°S, 35-43°E pour la prospection
dans le canal du Mozambique) ont été intégrées a cette analyse.

Les données acoustiques collectées au cours des ces trois campagnes en mer ont été
utilisées pour étudier la distribution spatio-temporelle du micronecton dans le canal du
Mozambique en relation avec I’environnement et, plus particuliérement, la position

géographique des structures tourbillonnaires a méso-échelle (voir section 3.1)

Programme MyctO-3D-MAP

Le projet interdisciplinaire MyctO-3D-MAP (ANR blanc SVSE 7, coordinateur : Yves
Cherel, CNRS-CEBC) a débuté en 2012 et fédére les compétences d’écologistes,
d’océanographes et de modélisateurs pour étudier la distribution en trois dimensions des
especes dominantes de myctophidés de 1’océan Indien austral, ainsi que les caractéristiques
physiques et biologiques de leurs habitats a différentes échelles spatiotemporelles. Les
objectifs de ce projet sont multiples : (i) décrire et déterminer la distribution horizontale et
verticale des myctophides, (ii) définir et expliquer leurs habitats préférentiels et enfin, (iii)
comprendre et prédire leur réaction aux variations environnementales et les conséquences que
cela peut induire pour leurs prédateurs. Quatre approches méthodologiques complémentaires
sont combinées : (i) le « bio-logging » par I'utilisation de deux prédateurs de myctophidés (le
manchot royal et 1’éléphant de mer austral) comme plateformes océanographiques
enregistrant les paramétres physiques et biologiques de 1’environnement. Les animaux ont été
équipés de capteurs électroniques permettant de mesurer leurs prises alimentaires instantanées
et les caractéristiques des milieux prospectés en plongée (température, salinité, O,, Chl,,
bioluminescence) ; (ii) L’échosondage au cours de cinq campagnes océanographiques
réalisées a bord du navire polyvalent Marion Dufresne Il, complété par des opérations de
chalutage au cours d’une de ces campagnes, dédiée au projet, dans le but d’étudier la
distribution et la biomasse de myctophidés; (iii) Les mesures oceanographiques par
’utilisation combinée des données fournies par les prédateurs, les satellites et les XCTD
lancées pendant la campagne en mer dédiée, afin de caractériser les habitats des myctophidés ;
et (iv) la modélisation pour reconstruire la distribution en 3D des myctophidés a partir des
données biologiques et physiques et prédire les changements d’habitats et de biomasses des
myctophidés en réponse aux changements environnementaux.

A T’occasion de ce projet, un échosondeur SIMRAD EK60 composé de deux transducteurs
(un ES38B et un ES120-7C) a été installé en ao(t 2012 sur la coque du Marion Dufresne II.



La campagne dédiée au projet a eu lieu dans le cadre d’une mission océanographique
estivale LOGIPEV, gérée par I’Institut Polaire Paul Emile Victor (IPEV), en janvier/février
2014 (LOGIPEV197). Cette campagne a permis (i) de valoriser les données acoustiques
acquises le long du trajet régulier du Marion Dufresne Il entre La Reéunion et La
Réunion en passant par Kerguelen (Fig. 14a) et (ii) de réaliser des opérations de chalutages
au large de Kerguelen dans le but de discriminer biologiquement les organismes
micronectoniques détectées par acoustique a deux fréquences, 38 et 120 kHz (voir section
4.1).

Par ailleurs, quatre campagnes de valorisation de transit, réalisées dans le cadre des
missions océanographiques LOGIPEV, en janvier/février 2013 et 2015 (LOGIPEV193 et
LOGIPEV200) et dans le cadre des rotations hivernales de ravitaillement des Terres Australes
et Antarctiques Francaises (TAAF) en aodt/septembre 2013 et 2014 (OP2-2013 et OP2-2014),
ont permis la valorisation des données acoustiques enregistrées le long du transit La Réunion-
La Réunion (Fig. 14a). Au total, dans ce travail, 8 transits ont été définis a partir des cing
campagnes de valorisation : de La Réunion a Kerguelen et de Kerguelen a La Réunion pour
chacune des campagnes estivales ; et seulement de La Réunion a Kerguelen pour les deux
campagnes hivernales, les données de retour étant inexploitables a cause des mauvaises
conditions climatiques rencontrées. Ces données d’opportunité ont été utilisées pour
étudier la distribution spatio-temporelle du micronecton dans le sud-ouest de I’océan
Indien en relation avec D’environnement et, plus particuliérement, la position
géographique des masses d’eaux délimitées par les fronts océaniques (voir section 3.11).
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Figure 14 : Données acoustiques collectées dans le cadre (a) du projet ANR francais «
Distribution et habitats en trois dimensions des myctophideés : utilisation conjointe de donnees
fournies par leurs prédateurs, 1’écho-intégration et la modélisation » (MyctO-3D-MAP) et (b)

du systeme australien d’intégration des observations marines bioacoustiques a partir de

navires d’opportunité (IMOS-BASOOP).

2.1V.2. Bases de données acoustiques

Programme IMOS-BASOOP

Le programme IMOS-BASOOP a débuté le 1°" Juillet 2010 dans le but de collecter des
données acoustiques d’opportunité pendant les transits des navires de péche et des navires
scientifiques afin de les valoriser et de les rendre disponible a la communauté scientifique a
travers une plateforme informatique. Au niveau spatial et temporel, ’avantage de ce systéme
réside dans la régularité des transits, de péche notamment. En effet, ces transits répétés et
reproductibles, dans I’espace et dans le temps, fournissent un ensemble de données homogéne
permettant une approche scientifique robuste. De plus, pour des raisons logistiques et
pécuniaires, la récurrence des campagnes a la mer scientifiques est faible, en particulier dans
les zones éloignées des terres ou difficiles d’accés. Ce systéme de valorisation des données
d’opportunité permet donc de compléter les données « scientifiques » généralement acquises
plus ponctuellement.

A I’heure actuelle, parmi les neuf navires participant a ce systéme, Six sont des navires
de péche commerciale (FV) équipés d’un échosondeur de coque a faisceau scindé composé
d’un seul transducteur (et donc d’une seule fréquence) et les trois autres sont des navires de
recherche scientifique (RV) également équipés d’un échosondeur de coque a faisceau scindé
mais composé cette fois d’un ou plusieurs transducteurs (Tab. 2). Un protocole d’acquisition
permettant d’optimiser l'intérét et la qualité des données acoustiques a été mis au point et
transmis aux navires participants (Ryan, 2011). Dans le cadre de ce travail de these, seules
les données collectées dans notre zone d’étude ont été utilisées ; elles correspondent aux
données enregistrées par les navires de péche commerciale FV Will Watch, FV Southern
Champion et FV Austral Leader de janvier 2010 a février 2013. Ces trois navires sont équipés

d’un transducteur ES38B permettant des enregistrements a la fréquence 38 kHz (Tab. 2).



Tableau 2 : Navires participant au programme IMOS-BASOOP avec leur équipement

acoustique, leur société de rattachement et la localisation de leurs voyages. Source : (Ryan,

2011)
Nom du navire Transducteur acoustique Fréquence Institut/Société = Transits fréquents
Simrad d'aquisition (kHz)
RV Aurora Australis EK60 - ES38B 38 Australian Antarctic
EK60 - ES120-7 120 Division .
EK60 - EDO323HP 12 Hobart-Antarctique
EK60 - ES200-7 200
RV Southern EK60 - ES38B 38 Marine National ZEE australienne
Surveyor EK60 - ES120-7C 120 Facility Pacifique '
EK60 - 12-16/60 12
RV L’Astrolabe ES60 - ES38B 38 Institut Paul Emile Hobart-Antarctique
Victor (IPEV)
FV Rehua ES60 - ES38B 38 Sealord NZ Australie - Nouvelle
Zélande, ZEE Néo-
Zélandaise
FV Janas ES60 - ES38B 38 Sealord NZ Nouvelle Zélande —
Mer de Ross
FV Antarctic ES60 - ES38B 38 Sealord NZ Maurice - Heard -
Chiefton McDonald
FV Will Watch ES60 - ES38B 38 Sealord NZ Maurice - Heard -
McDonald
FV Southern ES60 - ES38B 38 Austral Fisheries Maurice - Heard -
Champion Pty Ltd McDonald
FV Austral Leader Il ES60 - ES38B 38 Austral Fisheries Maurice - Heard -
Pty Ltd McDonald
FV Saxon Onward ES60 - ES38B 38 Onwardli‘ltzhlng Pty Sud-est de ['Australie

Au total, dans ce travail, 12 transits d’opportunité ont été utilisés (Fig. 14b) pour
étudier la distribution spatio-temporelle du micronecton dans le sud-ouest de I’océan
Indien en relation avec I’environnement et, plus particulierement, la position géographique

des masses d’eaux délimitées par les fronts océaniques (voir section 3.11).

Programme SONA

Le projet SONA s’appuie sur une coopération internationale de la communauté
scientifigue Antarctique afin de (i) genérer une base de données commune regroupant le
maximum d’observations acoustiques des organismes composant le niveau trophique
intermédiaire des eaux subantarctiques et antarctiques et (ii) mettre en place un observatoire
autonome, basé sur la coopération internationale des communautés scientifiques
d’observation et de modélisation, pour ¢étudier, a long terme, ces organismes pivots
constituants le niveau trophique intermédiaire.

A T’heure actuelle, cinq pays sont impliqués dans ce projet : L’ Angleterre (BAS, Bristish
Antarctic Survey), 1I’Australie (CSIRO, Commonwealth Scientific and Industrial Research
Organisation, et AAD, Australian Antarctic Division), les Etats-Unis (NOAA, National

Oceanic and Atmospheric Administration), la Norvege (IMR, Institute of Marine Research) et



la France (IRD, Institut de Recherche pour le Développement). L’acceés a cette base de
données sera libre et permettra, par combinaison avec d’autres réseaux de recherche
antarctiques tels que le systéme d’observation de 1’océan Austral (Southern Ocean Observing
System, SOOS), le comité scientifique de recherche sur le réseau d’informations de
biodiversité marine en Antarctique (Scientific Committee on Antarctic Research Marine
Biodiversity Information Network, SCARMarBIN), la commission pour la conservation des
ressources marines vivante en Antarctiqgue (Commission for the Conservation of Antarctic
Marine Living Resources, CCAMLR) ou le réseau global d’intégration des dynamiques
climatiques et écosystémiques (Integrating Climate and Ecosystem Dynamics, ICED),
d’intégrer les différents niveaux écosystémiques de cette région, de faire le lien avec les
parameétres environnementaux a grande échelle, et ainsi, d’avoir les clés pour mieux
comprendre la dynamique des écosystémes subantarctique et antarctique et prendre des
décisions politiques adaptées en terme de gestion ou de conservation des ressources

antarctiques.

2.V. Problématique méthodologique

En 2010, la réunion annuelle du groupe de travail du CIEM (Conseil International pour
I’Exploration de la Mer) sur la science et la technologie de I'hydroacoustique (WG FAST) a
San Diego, aux Etats-Unis, a recommandé la formation d'un groupe de discussion composé
d'experts acousticiens (groupe TG-AcMeta) pour définir un format commun de métadonnées
associées aux données acoustiques collectées, qu’elles soient enregistrées a partir des navires
de recherche ou des navires d'opportunité (navires marchands, de péche commerciale ou
encore mouillages ou AUV — robot sous-marin autonome ou « Autonomous Underwater
Vehicle » —). Ainsi, toutes les informations relatives a I’acquisition, le traitement, le controle
de la qualité et le format des données acoustiques, sont accessibles grace a un protocole de
lecture standardisé. L’objectif d’un tel projet réside dans la possibilité d’appliquer en routine
des méthodes communes de post-traitement et ainsi de pouvoir comparer les resultats obtenus
a partir d’un éventail de plateformes acoustiques a I’aide de méthodes statistiques robustes.

Dans ce travail de thése, nous avons décidé de nous ajuster au format de données
acoustiques international définit par la convention de standardisation des métadonnées
mise en place grace au groupe TG-AcMeta et officialisée en 2014 (ICES, 2014).

En effet, si les données issues du systeme IMOS-BASOOP suivent cette convention, les

données acquises dans le cadre des projets MESOBIO et MyctO-3D-MAP restent brutes et



accessibles uniquement au laboratoire porteur du projet. Pour des raisons chronologiques,
seules les données acoustiques collectées pendant les campagnes MyctO-3D-MAP ont été
directement converties au format international, les données collectées dans le cadre du projet
MESOBIO étant déja traitées et publiées lors de la mise en ceuvre de cette convention.
N’ayant pas acces aux outils nécessaires a la standardisation des données collectés dans le
cadre de ce travail de thése, nous nous retrouvions fasse a un vide méthodologique. Pour
combler ce vide, de nouveaux outils ont du étre développés dans nos laboratoires.

Aprés I’acquisition, la premiére étape du traitement consiste a filtrer les données, c¢’est-a-
dire différencier les pings de bonne qualité des pings inexploitables. Un « ping » correspond a
Iunité regroupant 1’ensemble des échantillons acoustiques verticaux regus suite a une
impulsion sonore. La cadence d’émission (ou cadence d’impulsion sonore) dépend de la
portée souhaitée, elle-méme dépendante de la fréquence acoustique utilisée (voir chapitre 2)
et de la résolution horizontale souhaitée. A vitesse constante, plus la cadence d’émission sera
rapide, plus la résolution horizontale sera élevée. Mais pour les basses fréquences, si la
cadence d’émission devient trop rapide (i) les réflexions acoustiques peuvent se chevaucher et
former ce que 1’on appelle des doubles échos, susceptibles de biaiser la réponse acoustique
détectée et (ii) la portée s’en trouve réduite. Le choix de la cadence d’émission, et donc de la
résolution horizontale, résulte d’un compromis défini par I’opérateur et la vitesse du navire.

Les pings sont considérées comme inexploitables lorsqu’ils sont parasitées par du
« bruit ». Deux principaux types de bruit existent : (i) le bruit de fond, continu et d’intensité
homogeéne sur une série de pings ; et (ii) le bruit intermittent, discontinu et d’intensité variable
d’un ping a I’autre. Les bruits identifiés comme parasites des pings sont filtrés afin d’extraire
des données de bonne qualité en conservant un maximum de pings non-parasités. La qualite
des données (longue série de pings) est ensuite estimée par 1’opérateur a 1’aide du ratio

NPsitc / NPyot (2.8)
avec nPsj; le nombre de pings conservés apres le filtrage et nPy: le nombre total de pings a
I’acquisition. Dans ce travail de these, le ratio devait étre supérieur a 0,3 pour considérer
les données comme exploitables. Le systeme IMOS-BASOOP fait appel a un filtre semi-
automatique opérant sous le logiciel Echoview® pour filtrer les données acquises en mer par
les navires d’opportunité. Cet outil de traitement filtre quatre types de bruits : (i) les
interférences ponctuelles, (ii) les pings sous-estimés, (iii) les pings surestimés et (iv) le bruit
de fond et est décrit dans le document de Ryan (2011). N’ayant pas accés au logiciel
Echoview® dans le cadre du projet MyctO-3D-MAP, un outil de filtrage similaire a été
développé avec Matlab® (MATLAB 7.11.0.584, Release 2010b) et Movies3D



(développement Ifremer) (voir section 3.11.3) pour pouvoir comparer les données collectées
dans le cadre du programme MyctO-3D-MAP et celles disponibles a travers le systéme
IMOS-BASOOP.

Par ailleurs, aucun outil de discrimination acoustique bifréquence n’existe pour distinguer
les organismes pelagiques du sud-ouest de 1’océan Indien. Ainsi, a partir des résultats des
chalutages et des enregistrements acoustiques bifréquence, une méthode de classification
acoustique a été adaptée a cette région spécifique et aux organismes qui I’habitent (voir
section 4.1.2).

De plus, dans I’optique de partager les données acoustiques acquises dans le cadre du
projet MyctO-3D-MAP sur le portail informatique en construction du projet SONA (voir
section 2.1V.2) et ainsi participer a I’effort international de mise a disposition des données, un
outil de conversion des données acoustiques au format NetCDF a été développé sous le
logiciel Python®. Le format NetCDF (Network Common Data Form) est un format de
données « auto-documenté », c'est-a-dire qu'il existe un en-téte qui décrit la disposition des
données dans le reste du fichier. Indépendant de I'architecture matérielle, ce format permet la
création, l'acces et le partage de données scientifiques stockées sous la forme de tableaux. Ce
format est couramment utilisé dans des applications de climatologie, de météorologie et plus
récemment d'océanographie. Au niveau international, ce format a été défini comme format
d’échange des données acoustiques (ICES, 2014). Le principal avantage de 1’outil développé
dans le cadre de cette thése est qu’il fonctionne sous un logiciel gratuit. Il peut ainsi étre
réutilisé dans le cadre d’autres projets.

En résumé, la partie écologique de la thése s’est doublée d’une partie
méthodologique dont I’importance n’a fait que croitre au cours de son déroulement. Il
faut noter que la mise au point des outils informatiques d’analyse s’est avérée
particulierement complexe et chronophage. De fait, la majeure partie des travaux
réalisés est d’ordre méthodologique et ce n’est que griace a cet intense travail
méthodologique que les résultats obtenus ont pu étre replacés dans un contexte

écologique.



Chapitre 3: Densité et distribution des cibles
acoustiques a différentes échelles spatio-temporelles

dans le sud-ouest de I'océan Indien

Celui qui rame dans le sens du courant

fait rire les crocodiles [Proverbe africain]

3.1. Densité et distribution méso-échelle du micronecton

I'exemple du canal du Mozambique.

3.1.1. Contexte et objectifs de cette étude

Le canal du Mozambique, situé dans le sud-ouest de I'océan Indien entre la cbte est-
africaine et la cote ouest de Madagascar, est caractérisé par une importante dynamique
hydrologique méso-échelle (De Ruijter et al., 2002). En effet, dans cette région, la circulation
océanique est dominée par des tourbillons cycloniques et anticycloniques se propageant vers
le sud le long de la bordure ouest du canal (Schouten et al., 2003; Quartly and Srokosz, 2004).
Les tourbillons sont des structures océaniques connues pour jouer un role clé dans les
processus biologiques des écosystémes hauturiers, souvent moins productifs que les
écosystémes cotiers, en convertissant I'énergie physique en énergie trophique (Bakun, 2006 ;
Godo et al., 2012). En effet, en fonction de son sens de rotation, un tourbillon peut générer un
« upwelling » (pour les tourbillons cycloniques de 1’hémisphére sud) ou un « downwelling »
(pour les tourbillons anticycloniques de I’hémisphére sud) entrainant une restructuration de la
biomasse locale. Plusieurs études ont analysé les liens fonctionnels entre les tourbillons et le
méso-zooplancton (Bakun, 2006 ; Mihling et al., 2007) et les prédateurs supérieurs, a savoir,
les thons (Bertrand et al., 1999 ; Young et al., 2001 ; Tew-Kai and Marsac, 2010), I'espadon
(Seki et al., 2002), les tortues (Polovina et al., 2004 ; Lambardi et al., 2008), les oiseaux de
mer (Nel et al., 2001 ; Weimerskirch et al., 2004 ; Hyrenbach et al., 2006), et les mammiferes
marins (Bailleul et al., 2010). Dans ces études, la présence de structures océaniques meso-

échelle semble structurer la dynamique spatiale des modéles biologiques étudiés.



Cependant, peu d'études se sont intéressées au le lien entre la présence de structures
oceéaniques méso-échelle et 1I’organisation du niveau trophique intermédiaire, autrement dit la
distribution des organismes micronectoniques, proies essentielles des prédateurs supérieurs.

Ainsi, a partir des données acoustiques collectées au cours de trois campagnes en mer
meneées dans le canal du Mozambique en 2008, 2009 et 2010, dans le cadre du programme
MESOBIO (Ternon et al., 2013), cette étude a cherché a évaluer le lien entre la présence de
structures oceaniques meéso-échelle et la distribution horizontale et verticale des organismes
micronectoniques dans le canal du Mozambique.

L’objectif de ce travail était de (i) décrire les processus migratoires journaliers du
micronecton a partir des données acoustiques collectées a la fréquence 38 kHz, (ii) tester
I'effet structurant des caractéristiques oceéaniques méso-échelle sur la distribution et
I'abondance du micronecton dans le canal du Mozambique et (iii) essayer de prédire la
structure meéso-échelle dans laquelle on se trouve a partir des réponses acoustiques

enregistrées aux fréquences 38, 120 et 200 kHz.

3.1.2. Apport des données satellite

Les structures océaniques méso-échelle ont été localisées a partir de mesures satellites.
L’activité méso-échelle nécessite un échantillonnage ayant une résolution spatio-temporelle
relativement élevée pour pouvoir observer, jour apres jour, des structures physiques larges
d’une centaine de kilométres. Dans cette optique, trois produits altimétriques, mesurés au tiers
de degré, ont été combinés dans ce travail pour catégoriser les structures méso-échelles
observées dans le canal du Mozambique : (i) la mesure satellite de la bathymétrie océanique,
obtenue sur la base de données ETOPO1 Global Topography

(http://www.ngdc.noaa.gov/mga/global/global.html), (ii) la mesure satellite de 1’anomalie du

niveau de la mer, calculée a partir de produits AVISO (http://www.aviso.oceanobs.com) et

(i) I’estimation satellite de la vitesse du courant géostrophique, également calculée a partir
de produits AVISO. En se basant sur ces trois variables satellite, une fonction discriminante a
permis de différencier quatre types de structures méso-échelle : tourbillon anticyclonique (A),
tourbillon cyclonique (C), zone de divergence (D), zone frontale (F).

Ainsi, les structures océaniques meéso-échelle localisées et identifiées par I’analyse
combinée de ces trois produits altimétriques ont pu étre réeparties dans les cellules
d’intégration (voir section 2.111) correspondantes afin d’évaluer le lien entre cette structure et

la distribution des organismes micronectoniques.


http://www.ngdc.noaa.gov/mgg/global/global.html
http://www.aviso.oceanobs.com/

3.1.3.

Mesoscale features and micronekton in the Mozambique

Channel: an acoustic approach

Article publié en février 2014 dans le journal Deep-Sea Research, part 11, vol. 100.
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The oceanic draslaton in the Mozamhbique Channel (MZC) is deminated by mesoscale oydenic and
antigyclonic eddies that are known to play akey rolein biological procasses of less-productive deep-sea
ecosystem s by conveting physicd energy into trophic energy and by restruduring and concentrating
biomass adoss the eddy field. In this study, hydroacoustics wa used to investigate the spatid
distribution of miaonekton according to four d asses of mesoscal e features and assess whether gedeonic
eddies, anticyclonic eddies or eddy edges (divergence and frontal regions) impac the density of
miaonekton. Acoustic data were mllected continuously with a Simrad EKED split-beam echosounder
during three surveys carried out in the MZC within the franewark of the MESOBIO programme. First,
miaonekton acents and descents during the aepuscular periods (dusk and dawn, respectively) were
similartothewell-known process of did verti cal migration, with the largest changes in the shallow layer,
much smaller in the deep layer, and almost non-existent in the intermediate |aser. Additionally, the
acoustic densities for the totd water column were greatar & nightthan during the day, suggesting that
organisms rmigrate from layers degper than the water column tha was sampled (740 m). Second, there
was evidence of differences in the acoustic responses of migonekton te mesoscale features During two
of the three surveys, cyclonic eddies exhibited greater micranekton density than anticydeonic eddies for
day and night In contrast, during the last survay, the greatest micranekton density was obsamved in
antigyclonic eddies. To ecplain this disoepanay, several hypothesas are proposad, induding the eddy
generation site and traectory throughout the life of the eddy, eddy-eddy interadions, seasonality and
difference in monsoon wind regime, the depth of influence of eddies and a low dependence of
movernents of larger migonektonic organisms on the mesoscale gradients. Furthermaors, this study
dernonstrated that mesoscde feaures could be predicted using acoustic responses at severd acoustic
frequencies.

& 2013 Elsevier Ltd. &l rights reserved.

1. Introduction

attributes sudh as retationd sense dimension, intensity (eg, s=a
surface haght, geostrophic and rotationd veloaties), longewity,

The M oz arbique Channel (MZC) islocaed in the southwestern
Inclian Ocean betw ean the esst cosst of Africa and the west coast
of Madagascar and is dharaderised by importart rmesoscde
activity (De Rujter et &, 2002). The creulation in this areais
dominated by mesoscde oyclonic and anticyclonic eddies that
propagate southwards dong the westarn edge of the dvannel
{Schouten et al., 2003 Quartly and Srokosz, 2004). Mesoscde
eddies can be charaderised usng different but cormplermentary
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origin, traectory, and propagation distance (Bakun, 2008, Cheton
et ., 2011). Inthe MZC thess mesoscae festures have an average
di ameter of 200 krm and may have a physicd effect extending
1000- 2000 m below the surface, but impad mainly the top 200 m
of the water cdurmn (De Ruijter & &, 2004, Schouten et d., 2003,
Ternon & &, 2013b).

Eddies play akey rolein biclogcd processes of less-predudive
deep-s2a ecosystars by transfarring physica energy of the ocean
systam into trophic energy by restructuring and concantrating
biomass compared to the surrounding less-productive water
{Bakun, 2008 Gode & 4., 2012, Eddies can cause upwdling or
downwelling in the centre and near the edges, depanding on the
rotationa senss (clockwise and counter-clockwise respechvaly for
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cyclonic and anticyclonic eddies in the southern hemigphere).
Cydoniic eddies are generdly ssocigted with divergent surface
flaws, leading to upweling of nutriert-rich cold waters irto the
eddy certre (M oGillicuddy & 4., 1998, Bakun, 2008), causng an
increase in locd primary produdion (Mizebata & &, 2002
Benitez-Meson & 4., 2007, Tew-Ka and Marsac, 2003,
Kaasnski et a., 2012). Anticwclonic eddies are generally asso-
ciged with convergent horizortal surface moverrents, from the
edgestowards the centre of the eddy, which dlow downwelling of
organisms towards desper layers in the centre (Bacun, 2008).
M orecver, phytoplankton enrichrment has dso been assodated
with the upward movernent of nutrient ridh water s near the edges
of either anticyd onic or cyclonic eddies (Mizobata ot al, 2002;
Quartly and Srokosz, 2004). A recent study of the MZC (Ternon
e d., 20012k) supports these various aspects ofthe eddy dynarmics.
Severd studies have andysed thelinks batwean mesoscale eddies
and mescz coplankton or fish larvae (Bakun, 2008, Muhling =t 4.,
2007), tunas (Bertrand et & , 1999; Young = al., 2001; Tew-Kai and
M arsac, 2010), swordh sh (Seki & A, 2002), turtles (Polowina g 4.,
2004; Lambardi & 4., 2008), sesbirds (M4 et al, 2001; W am-
erskirch et d., 2004; Hyrenbach & 4., 20061, and marine mam-
rmds (Bailleul et al., 2010). However, few studies b ave inwestigated
the effect of mesoscale fegtures on intermediae trophiclevels e
rmiaonektonic organians Drazen = 4. (20110 recently showed
tha eddies may agoregate micronekton, whidh probably feed on
the enhanced secondary productivity assoa ated with these eddies.
Additiondly, mesoscale fedures can shape the digtribution and
the aggregation patterns of micronekton through bottormeup
processes [ Sabarros & al, 2009).

In this study, hydroacoustic data was colleded during three
surveys caried out inthe MZCin 2002, 2009 and 2000, within the
frarrework of the MESOBIO programme (Termon = 4., 2013a).
Hydroacoustics is a non-destructive and efficient method for con-
tinuoudy menitoring miconskton & large scales (Bartrand 2 4.,
2003; Klosar & 4., 2009). It is used inthis study to (1) investgate
the did verbca rigration patern of rricrongkton, (2) test the
influence of rresoscale feaures on migonskton denaty, and

MCO8A

14°5

24

MCO9B

(3) predict mescscale features using rulti-frecuency acoustc
regponsss

2. Mahods
21 Acoustc data colledion

Three cceanographic surveys were carried out in the MZC on
board two ressarch vessels First, between 13-2315 and 35-431E
on the B Dr Frickjof Mansen (IMRE, Marway) from 28 Movanber- 17
December 2008 (referredto here as MCOBA). Second, bebwesn 23
2815 and 35- 391F on the RY Artéa (| RD, France) from 27 October-
23 Mowverrber 2003 (M COSE). Third, bebwean 14-2315 and 35-431E
on the BY Anteéa from 12 April to & May 2010 (M C10A) (Fig. 1).

In situ acoustic daba was recrded continuoudy (day and night
at four frequencies (12, 28, 120, 200 kHz during MC084; 238, 70,
120, 200 kHz during MCOSE and MCLOA) with a Simrad EKGO0
split-bearn echosounder (Table 1). The degths of the hull-rmourted
acoustic transducers on the BV Dr Fridgef Mansen and BV Antea
were approamady 5 and 2m below the surface respectively
Acoustic data was processed with an offset of 10 m bedow the
surface to account for the depths of the transducers and the
acoustic interference from surface turbulence The transducers
were caibrated following standard procedures (Fodte ot 4., 1987).

The water colurrn was sampled vertically fromthe surfaceto a
depth of 1000 rm (MC084) and 750 m (MODSE, M C10A). Data was
recor ded with the ERG0 software (Sirmrad, 2008) ("raw’ files) and
conveated into hac' format for post-processing using ‘Moviesp
software (W all & 4., 1993). Sattings usad during data acquiation
were bagcally the sarme for the three surveys, with only minor
differences during the M C084 survey (Table 1) tha, according to
Korndiussen & &, (2008), do not irmpact the results. During the
acquisition and procesang of acoustic data thresholds were
applied to obtain the best signdinoise raio, and transects were
selactad for processing according to several criteria e the optma
vessel spead, the nature of eddy crossed, the digance from the

I T I T I T 1 T
35°E ar 3 41" 43" 45°E  I5'E ar 3

@ Anticyclonic addy Q) Cyclonic eddy (@ Divergence i Front

I T T T T
41" 43 45°E  3I5°E e g 41 43 45"E

Fig. 1. Sure ey tracks (lines of dots) for cruis=s MCOSA, M C0SE and M C104 inthe M ozarmbique Channd, with one dot per o ementary sampling unit (ESDU): 1060 BSDUs for
M 24 (228 Nov ernber 17 December 2002), 451 ESDU s for M CIBE (27 October- 23 Noverrber 2008) and 1026 BSDU s for M C104 (12 April- § M ay 2010). Dot colours indicate
clames of rmesoscd e festures The locations of the stronger (C1) and w eaker (C2) cyclones during MCLOA are shown. (For interpretation of the referen ces to colour in this

figure caption, the reader is referred to the web v ersion of this aticle)
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Table 1
Acoustic s=ttings wused w ith the Srmrad BCE0 split-beam edhosounder during the
thres scoustics UreEys (M CORA, M CO5E, MC10a).

Survey Frequency Firg rate Fulselength FPower
(kH= (s£1) (s} (kW )
M Cogh 12 15 10244 1057 200
L %5 Lo244 1052 200
120 15 L0244 1087 0325
200 15 Lozdd 105F o1z
M CO5E and 28 1 51204 1054 100
M C104 70 1 51204 1064 070
120 1 51204 1054 020
200 1 51204 1054 003

shore and the inearty of these fransects Although this irmplies
tha parts ofthe surveytracks were discarded, data procesang and
analyses were standar dised agoss dl thres surveys.

22 Data anayss

221, Acoustic data procesang

Mowviesh was usad for visud data cortrol prior to procesang
to assess the data qudity and to remove noisy pings and bubble
dropouts. During this inspedion a minima nurmber of shoas and
sy egaions were obsarved, and therefore, acho-imtegration by
layers | Simmeonds and M aclennan, 2005) was applied during this
study. Echo-integration by layers dlows the quantificaion of the
rricronekton acoustic denaty of an area from the curnulative
acoustic energy reverberated by dl the targets in the zone
sarmpled (Lurton, 2003, The minimum acquigtion and edio-
imtegration thresholds were respectively set & A 80 and A 75 dec-
ibels (dB). Following previous studies (eg. Lebourges-Dhaussy
a g, 2000; Ménard and Marchal, 2003; Sabaros & 4., 2009,
the dementary sampling distance unit (ESDU) was fixed
Inadticad mile (nmi, 1 nmi¥l852m) in orde to debect smdl-
scd e differences in acoustic responsas across mesoscae fegtures
The spabtal atocorrdaton in the acmustic data (ie, spabal
dependence batwesn succesave observations recorded dong
transects) was sssessed and considered neglighle, such as in
Dormekes (2009) and Sabarros & &, (2009). The water column
was echo-integr aed within 37 layers of 20 m depth, to a max-
irrurm depth of 740 . These depth sattings were used becausethe
Moviesh software is limited to a macimum of 27 layers the
acoustic acquisiion was limibed to 750 m during the MC0SE and
MCL0A surveys, and the miconskton acoustc intenaty reduces
consderably below 700 m The Madticad Area Scatering Cosfi-
cient (MASC, s, e nmi® 2 (M aclennan et al., 2002) was used to
deterrrine the micronekton acoustic denaty. Assuming that the
composton of the scattering lavers and the resulting scattering
properies of mioonekton are rdaivey homogeneous, MASC can
be ussd a& a proxy of relaive biomass of miconekton (ag
Srnrmonds and M aclennan, 2005; Lawson et d., 2008), and MASC
caculated from the 328 kHz acoustic frequency 1srepresentat ve of
rricronekton dhundance (Bertrand et 4., 1999).

To sssess did variaton, diurnd and nocturna periods were
processsd separatdy, and the crepuscular periods (dawn and
dusk) corresponding to micronekton ascerts and  descerts
{Lebourges-Dhaussy & 4., 2000; Benat-Bird, 2009) were excluded
frorm the andysss through visud andysis of the echograms. The
tirmes & which did verticd migrations occurred varied conader-
ably during dawn and dusk for MC024 (ranging between 23:10
and 0530, and 12:00 and 17:50, respectively), MCO9E iranging
betwesn 01L:00 and 02 45, and 14:00 and 12:10, respectively) and
MC104 (ranging between 01:50 and 04:15, and 12:00 and 1515,
respectivelyl. An initial analysis of the echograms indicated that

organisms were o ganisad vertically inbe thres main layers. The
water colurmn was therefore separ ared intothres layers 10- 200 m
(murface layer, Logn corresponding MASC s,,), 200- 400 m (inter-
medide laver, Lyg Siz) and 400-740 m (deep layer, Lyg, Sasl
Giver the szparaton of the data irte dawnight surveys and into
three vertical layers, and the verticd range limits of the transdu-
cers, microngkton densty was andysed within 5= classes for 12
and 38kHz, four for 70 kHz and two for 120 and 200kHz
frequendes W hen investigating the gobd vertical distribution
pattern, the 38 kHz frequen oy was usad because it had the greates:
warticd range limit of the frequencies commonto all three surveys
The quise path of eaxch survey was divided into severd linsar
transects according to tirme class (day wersus night) and acoustic
data qudity (data without alarge amourt of acousticinterferenca).
Transects close to the western cortinentd shdf of the MZC
(bathynatry less than 1500 m) were ramoved from the andysss
because mesoscde fedures that interaded with the shelf had a
signifi cant impad on water mass propaties (Lamont 2 &, 2013
and the acoustic responses,

222, Ervironmentd data

Satellite dtimetry dlows idertification of mesoscale features
(eg, Chdton & al, 2007). One mesoscae festure armong four
classes (& anticyclone & cyclone, D divergence F: fronts) was
assgned to each ESDW. The classfication of each ESDU was
processad using thres explangory varidoles (s=a surface haght
anamdy, geostrophic current spesd and bathymgtry) and a dis-
criminant function estimated from an edra traning datasat
(Lamont et d., 2002). Ocean bathyretry was edracted from
EToOPOL Globd Topography (data access: (hitge: /fwww.ngdcnoaa
gowl g dobaE) glebal Ftraly), S=a level anomay and the corre-
sponding geostrophic speed were extraced from AvIS0 producks
"DT-MSA Ref* (Deayed Time DOT; Reference Ref]l with
0324 0.331spatid resalution on a Mercaor grid. The predidions
from the linear discriminant andyas were estimated for each
ESDU using the vauestaken by thethree explanaory variables &
the corresponding tempord and spabid postions In generd,
cyclonic features were assoaated with large negative sea surface
height anomaies (58HA) and dower geogrophic asrrent speeds
(G compared to anticyconic fedures tha had large postive
S5HA and slighdy faster G Divergence features typicdly had
srrdl S5HA and dow GC, while frorta stabions had amal SsHA
and fast GC Fig. 2 depicts the differences in the S8HA and GC
ssagned to the ESDUs of the thres surveys.

223 Statistical andvas

Lirks bebwesn acoustic density estirnates (5,) represanting the
warticd distribution of microngdton, peried of the day, depth
layers (Logg, Lyga, and L), and mesoscde fegtures, were inwvesti-
gated using rmultivariake andysis of variance (MAMOWVA), non-
parametric Krugoa-wallis (KwW) tests and pairwise W ilcoon rank
surm tests,

Multinernd redds (from the Generdized Linear Moedel
farrily) were applied to quant fiy the link batwesn classss of
mescscae fedtures and acoustic responses for each survey. The
vector of predicted class of mesoscde feaure (7, 1A [, M), with
M¥atotd number of ESDUs) was assurmed to be arealisation of a
randorm variable . Y takes its vaues in the sat E¥Ya{a, C D, F} of
four categories. The modd was designed in terms of the prob-
ability function of v, conditional to the acoustic responsas in the
thres |layers: I:SLL for the cormmmon frequencies %32, 120 and
200 kHz in the surface layer, and (897), and (37, in the
intermedi e and deep lavers respechvey. The nurrber of covari-
des sssassed per model was dependert on the mascirmum depth
range of each acoustic frequency (38 kHz: sa1, sz and 53 120 and
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Fig 2. Geostrophic current spesd (G0 versus s=a surface height anormai es (SSHAD
mmssociated with elementary sampling units (ESDUs) dong the tracks of the thres
surveys (se= text): (A) MCOZ4, (B) MCOSB, (C) MCLOA; and corresponding
rresoscale clases (A, amticpelone C, cyclone; D, div ergence; F,fromt).

200 kHz: 581). The surface layer of the 200 kHz frequency refersto
10-140 m due to the sounmd absorption & the chossn echo-
integration threshald. For JAE, the probaaility distribution (Pr) is
wiritben:

Priv, ¥ajj 838 I Eg 7, ,JBkHE, 12 0iHz 3, L20kH .
ﬁl:il:ll:HzFl. yﬁﬂiﬂ okH z. ﬁgtH!H Yaxy; ﬁim IlFl' Yaxb

Yag 1~,|:-zf B b Porab Py ap

where g is the logistic fundion and A, Efl Bz Pz are the eight
urkrown paramsters to be estirmated. Day and night datessts were
investigated sep araely. The Akaike Information Criterion (AIC) was
usad to sslect the covariates %1. igz““ anel or igzu"’ of the rmost
parsirmonious rrodels. Refer ence moddsinduding S8HA and GC as
covariades were dso fitted and matched to the sdected mode
basad on acoustic responses only. In addition, estimated probaail-
thes froam eg. (1) perritted the prediction of the most likey
rmesoscale festure class from the acoustic responses. Predicted
classes werethen matched with the origndly assigned mescscade
feature dasses, and a globd score of correct classification was
computed for each modd. Statistcal analyses were conducted with
RiF Devd oprmant CoreTearn, 2007) using the multinorm function in
the MASS package (Venables and Riplay, 2002).

2. Results

A totad of 2587 ESDUs corrbining data from the thres surveys
(Table 2) were processad followingthres steps. Firsthy, aprddiminary
andyas examined the altimary charaderigic of the sarmpled
fegtures Then, differences in the vertical distribution of rmicronekton
betwesn day and night, and avmong surveys, were investgated.

Table 2

Nurrber of o emertary sarmpling units (BSDUs, 1 nauti cd mil & for thethres sure eys
(M CO2A, MCOSE, MCL0A), the time pericd (day and night) and the mescscde

festures (A, anticyclenig C, cyclonic; D, divergenoe; F, front).

Survey Tot s Tirmne period Eddy class

Day Night & € o F
M Co24 1060 521 53 27 45 = 225
M Cose 451 232 153 154 173 =19 12
M C10A 102 500 526 =2 272 447 ES
Totd 2587 1222 124 542 455 lidie 402

Findly, the effect of rmescscae festures on micronskton density

was explored.
31, 58HA and GC dharacteristics of the mesosca e feaatures

The sampling of each festure was nat baanced (Tade 2). The
SEHA and GC varied amongthethres surveys (Fig 20 The mean? =
d. S=HA of anticydones sarmpled during MCD8A and MC10A
(287 8cmand 297 11 crnrespectivaly) were of a similar magnitude
but significartly wesker than during MO0SE (337 2 an parwiss

Wilcomon rank surm tests, po 0.08). The GC of anticydones samplad

during MCOSE and MCI08 (297 22 ans™* and 287 16 ans™t
respectively]  were significartly dower than during MCDEA
(417 16 an s pairwise Wilcoxon rank sum tests po 0.06). The
cydone sarpled during MCOBA (S5HA: A 97 lem G0 217 Tom
1 was wesker than those sarpled during MODBE (SSHA:
5247 5 an, GT 347 26cms* Y and M Q04 (SSHA: A BT Som
G 367 17em st Y (both sgnificant parwise Wilcoxon rank sum

tests, po 0.05). However, the M C108 survey sampled two contrasting

cydones the geclone a the MZC namrows (C1, § 1615, Fig. 1) had the
gregtest SSHA and GC waues of &l three surveys, wheress the
southern cyclome (2§ 20-21515 Fig 1) had intermedise values
batwean the cycdone sarmpled during MC0BA and the cydones
sanpled during M C09E. The GC ranged from 2 an £ 1in the cantre
of the eddies to 108ems*? in the frorts regions between the
eddies

2.2, Did verticd dstribubon of g ongkdton

Miaonekton verticd distribution varied batwean day and night
according to the did verticd migration paterns KW tests and
parwise Wilcoxon rank sum test comparisons bebween layers
(Lzoo Ligo Luol performmed on day and night data showed that
acoushc responsas of the 28 kHz frequency differed signihcantly
batwesn the thres layers (po 0.001 each). Based on the 32 kHz
frequency, the acoust ¢ denaties in the deep layer during the day
(4 70% of the water wolurmnl and the surface layer during the
riight [ 4 E0%af the water colurnn) were sirmilar (Fig. 2). Howeaver,
acoushc densites in the deep layer during the night remanead
relatwely high (hdf that recorded in the surface layer), and the
acoushc densgties of the total water colurmn were rmore than 20%
gregter during the night than during the day. Acoustic denaty
increzsad by an average 79%betw een day and night in the shallow
layer and deoessed by 46% in the deesp layer. Day and night
acousbc densities in the intermediae layer were less than 7% of

the total water colurnn and incressed by 20% (M C024 and M COSE)

or decressed by 30% (M CL0A) batwesn day and night. Further-
rrore, ther e were differences in the global microngkton densities
arniong surveys (Fig 20 Day and night acoustic denaties estimatad
during M D84 were greater than the cther two surveys ( from 20%
to 1% depending on the time period and survey), while MCD9E
and MC10A exhibited acoustic densties of a simila magnitude
{day differ ence of 10% night difference of 4%,
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2.2, Unk babwesn rrescscale festures and rio onedon denaty

M AMOWA tests perforrmed by survey and by time period (day
and night] for the 18, 38 and 70 kHz frequencies (i.e frequencies
dlowing characterisation of severd |ayers) showed that the over 4l
acoustc densities of the three depth layers differed significanty
anong mesosca e fedures (po 0.001 each). KW tests were sppliad
to each layer to test for differences in acoustic denaties armong
rmmesoscale festures during dayinight pericds, & each acoustic
frequency (Table 3). Most of the tests were signifi cant, except for
the day-time shalow laver (Lam) of MCO8A a 18 kHz, the day-
tirre deep layer (Lad and night-tirme intermediate laver (Lygd of
M CO2A & 28 kHz, the day-time inter rmediate layer [ Lyl of M C104

3500 —
Bsurfacs layer (Logg)
Olirtermediabe layer (Lyggh
3000 < WCzen layer (Lygg)

Micronakton acoustic density (MASC, me.nemi)

Day Might
MCOES,

Dy Migiht
MCOSB

Day Might
MCA0A

Fig. 2. Micronskton acoustic density estirmates (Neuticl Area Scatering Coeffi-
ciert, 28kHz echosounder frequency) during the day and night, for the three
surseys (M COBA, M@DIB, MCL0A), and comtribution by depth layper (Lao, the
surface layer, 10 200 my Lups the imtermediate layer, 2000400 my and Ly, the
desp | aper, 400-740 m.

Table 2

at 22kHz, and the day-tirme shalow laver (Loeo) of MCL0A &
120 kHz. However, as previoudy shown, the proportion of acoustic
density recordad in the interrmedi e layers was smal rdative to
the overall acoustic density during both day and night (Fig. 2).
Therefore, mainly the dominant layvers were conadered hencefor-
ward, 1.2 the desp layver (Lyys duringthe day and the surface | aver
(Lzgg) during the night and for the frequenaes cormmen to 4l
surveys (28, 120 and 200 kHz) only.

During the day & the 32 kHz frequancy, cydonic eddies sarmpled
during the MC084 and MOOSE surveys exhibied greaer average
acoustic dengty inthe desp layer (Lag than aticyclones (mean? s.
d Y2527 354 versus 19337 166 i nmi® 2 for M CDBA; 19807 485
wversus 13827 58 m it 2 for MCOSE) {Fig. 48). However, the
acoustic dengties of the MODBA survey were nat sgnificardy different
during the day, while for MD9E, the acoustic dersties were
agnificartly different batwesn oyclonic and anticydonic  eddies
(Fig. 4A). Moreover, artioxclones did net differ from frombs, and
cydones did net differ from divergences during MODSE. The MC108
survey exhibited a different patbern during the day (Fig 44), with
anticyclones ot sgnificantly different from divergences, and both
classes exhibiting grester acoushc densties on average (16177 262
and 15207 497 i@ nmi & 2 respedtively) than oyclones (11387 333 m?
%3 and fronts (10667 696 m® nmi® 3. In addition, acoustic
denaty did nat differ sgnificantly batwean cyclones and fronts on
the one hand, and batwean frorts and divergences on the other hand.

A sirmilar trend was chserved during the night in the surface
layer (Lsoa) for the MCOOBA and MCDSE surveys Articyclones
exhibited lower average acousbc densties (17027 431 and
12647 223 m° nmi®? respectively) than cydones (25417 535
and 19837 680 n® nmi® 2 respedively), divergences (23507 825
and 17547 459 nmi®® respedivey) and fromts (21457 734
and 17177 436 m® nmi®? respedivelyl, which did not differ
significanty frorm each other (Fig. 4B). M C10A exhibited a differant
pattern again, with mean acoustic denaties of anboyclones (17257
464 m? nmi® ) signifi cartly greater than oyclones (12727 539 m?2
rmi® 2] and frorts (13667 662 n? nmi%32), and signifi cantly lower
than diver genees (20597 677 m® i ™ 3 (Fig 4B).

Kruska-W dlis (KW) corrparison tests of the micronskton densities (sg, m? nrrif 3 betw een the mesoscale festure classes, by depth layers (Lpgq, surface laper, 100 200
Ly, the imtermedi ate | ayer, 2000 400 my; Loy, the de=p layer, 400 740 rl, by time period (day and night), and forthe three surveys (M CO24, M COSE, M CLOA). Statistical tests

are presamted s Chi-squared (y3m.a) and pov dues.

Frequency (kHz) Period Sureey M COSA M COER M1
Depth |aper Tarnz pevalus Ternz proalue Thrma povalue
182 Diay Lzon 2180 0.255 - - - -
Lano 20.500 o 0001 - - - -
Lo 32453 o 0001 - - - -
Night Lzon 24,047 o 0001 - - - -
Lasa 24,561 o 0001 - - - -
Lo 40243 o Q001 - - - -
38 Diary Lzoo 21a 0.2 101102 o 0.00 50855 o 0001
Lano 84.872 o Q001 730332 o 0.00 G543 0.074
Laan 5.667 0123 TETST o 0.00 117.214 o 0001
Night Lzoo 92.524 o Q001 96524 o 0.00 132537 o 0001
Lano 1364 0.520 52565 o 0.00 7643 o 0001
Laun 20.774 o Q001 61289 o 0.00 87857 o 0001
70 Diary Lann - - 21688 o 0.0 17164 0.00
Lago - - 120.560 o 0.00 33444 o 00al
Night Lann - - 73782 o 0.00 151071 o 0ool
Lano - - 87.357 o 0.00 TR542 o 0ool
120 Dhary Laon 33.898 o Q001 117182 o 0.00 5052 0leg
Night Lzoo 125585 o Q001 117572 o 0.00 112113 o 0001
200 Dhary Laon 58.83% o Q001 150.454 o 0.00 47.785 o 0001
Night Lzoo 202711 o Q001 115.252 o 0.00 101127 o 0001
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Fig. 4 Mean (poirts) and standard devistion (sror bars) of acoustic densities of rmiconekton (Nautical Area Scattering Cosfficient) according to rmescsca & class
(A, amticydone C, cyclone D, dvergence F front) in (A) the de=p laper Loy, (4000 740 ) for day data & 22kHz, (B) the surface laper Ly, (10 200 m) for night data =
22 kH z, (C) the surface | ayer Lagg (100 200 mi for night data st 120 kHz, and (D) the surface | ayer Logg (100 140 mil for night data & 200kHz, for the three sure eys (MCO24,
M COSE, M C104). Note that the y- mis scales of (C) and (D) are haf those of (A0 and (B). Low ercase | attering indi cates mesoscae festures tha were not significamtly different

according to paireis= Wil comon rank sum tests (Paire ise test),

The reaults obtaned with the 120 and 200 kHz frequencies in
the shdlow layer (Lagg) during the night showed the same overal
pattern z& the 38kHz frequency for the MC084A and MCOSE
surveys (Fig. 4). Differences among the mescscde features were
generdly more distingt and signifi cantly differert for the 120 and
200 kHz (Table 2, dthough acoustic denaties were - 49%of those
detected at 28 kHz. However, during the MCLOA survey, rmean
acoustic densities of articyclones did not differ from oyclones and

fronts for the 120 kHz, while anticydones were agrifi cartly lower
than the other festures for the 200 kHz (Fig 4). For bath frecquen-
cies, divergences displayed the highest agnificant acoustic den-
sities once more. Although not presented here the results
obtaned with the 18kHz (Logg, night and Ly, day for MODEA)
and 70 kHz (lLogg, right for MCOSE and MCLOA) frequencies
show ed the sarme paterns as the 120 kHz frequency. However, &
the 18 kHz frequen cy, acoustic densities in the night-tirme shallow
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Table= 4

Multinormi d modds with (1) sea surface height anormdy (SSHAY and geostrophic
aurrent spesd (G2 and (2) micronekton densities (Neuticd Area Scatering
Cofficiant, m® nmi®?) of the surface laper (10- 200 m depth, =1), imermediae
laper (200 400 depth, 55) and deep layer (400 740 m depth, 550 ot the 28 kHz
frequency, and of the surface layer & the 120 and 200kH z frequencies, as
covariates, Due to the depth limits of the transducers, the suface laper & the
200 kHz frequency refers to 100140 m depth. Results are given in terrrs of Akake
Infer mation Criterion (AIC) and scores of cored d essfication of mesoscale eddy
d emses (9.

Cowar ates M 024 M Cose M CL oA
Diary S5HA, GC 152 (569 M (999 12 (100%

28 kHz 120kHz, 200kHz 1107 (579 2@ (20%W 7ol (74w
Night S5HA, GC 2032 (559 7052 20 (100%

28 kHz 120kHz, 200kHz 572 (22w 217 (75 529 (7O

|ayer were one to two tirmes greater than at 38 kHz, and therewas
rio sgrificart difference babwean anticyclones and oyclones inthe
day-tirme desp layer.

All multinerrial modd corfi gur ions sedected thefive acoustc
responses, siitHE; sIEkHT Mz, cLaokHz, B0kHT o= covarides of the
find rmodels Results are gwven in termms of Akake Information
Criterion (AI1C) and scores of corred: clasgfi cation (%W of rmesoscae
feature classes (Table 4). Reference modds, uang S8HA and GC,
cbtaned consderably lower AIC vdues than rmodds bassd on
acoustic responses, and refer ence modd s logicaly detaned out-
standing dassification scores. Conversdy, modes based on acous-
tic responses digplayed varying scores. The night-time MC024
aurvey ehibited the highest classfication score of 22% based
rmanly on correct classifications of anticydones and divergances.
However, the day-time M O084 survey exhibited the lowest score
of 57% based rmai nly on correct classifications of divergences and
fromts, and with no correct classifications of cyclones. The day- and
night-ime scores of MCDSB (80% and 75% respectively) were
greder than the MCL0A scores (74%and 70% respectively).

4 Discussion

This study demonstrated that the vetical and horizonta
digtribution of microngkton in the MZC is irflusnced by the
arcadian rbnthrm (Fig. 2) and mesoscae dynamics (Fig. 4) respec-
twely. We also demonstrated tha rmesoscale festures can be
predicted usng acoustic responsss of migonskton recorded at
saveral frequencies. Howewer, the links bebwesn rmesoscale fea-
tures (articyclones, cyclones, divergences and fromts) and acoushc
responsas of micronskton, measured as Mautica Area Scattering
Coefidert (5, m? nmi%2) and referred to here as acoustic
densities, were not consstent from one survey to ancther.
Although the combination of remote sensng and acoustic tech-
rologies lead to the detecion of differences in microngkton
acoustic densities & the mesoscale, further investigation and
additiond data is reqguired to disinguish rrere robust paterns
and to provide information about the underlying ecologcd
processes that generate our observations. Hypotheses are pro-
posed below to support the results taking into accourt the
samnpling mathods and the specid naure of the data used In
this study.

41 Did vertcd dstribubon of mioonekton

The maority of the acoustic responses detected during this
stucly are attributed to migratory micronekton that typicaly occur
in the upper 200m of the water colurmnn & night and migrate
below 400m during the day (Fig. 3). Although the MZC is a
redaively marrow charingl highly irfluenced by topography, island

effects and highly variable mesoscde eddy fegures, mioongdton
scerts and descents during the oepuscular periods (dusk and
dawn respectivaly) in this investigabon were similar to the well-
known process of diel verticd migration (e.g., Lebourges-Dhaussy
a d., 2000; Benoit-Bird, 2009, Dormokos, 2009; Gode & 4., 2009;
Drazen e a., 2011; Gode & al., 2002), with the largest changesin
the shdlow layer, rmuch srmaler changes in the desp layer, and
drrnost non-existent changes in the intermediae layer. Additon-
dly, the acoustic densties for the tatd water colurmn were grester
& night than during the day, suggesting that organisms migrake
from layers desper than 740 m (beyond the range of the 38 kHz
transducer), a5 observed previoudy in the tropical Pacific Ocean
{eg. Roger and Grandperrin, 1975, Dormokes 2009) and in the
Morth AHartic Ocean (Gode & 4., 200% Gode & 4., 2012).
Furthermore, some organisms may not ascend during dusk but
resice in the same habitat during the night, a5 alresdy described
for peagic fishes (W aanabe & 4., 1999), squids (W atanabe & 4.,
200&) and rricronekton (Dornckos 2009). Indesd, resdent and
rrigrant strateges can co-exist in sorme populations, and the
factors affecting migration can be multifacgted and plastic
responses (Olsson et A, 2008, Mehner and Kasprza:, 2011).
Multi-frequency acoustic anaysss based on severd transducers
processad at finer ESDU sizes than the present shudy could provide
information on thess cormplex patterns, especially for investigating
the rigration processes during the crepuscular pericds

4.2 ESDU clasafication and spatid rescubion

Mesoscale feduras were assigned to acoustic ESDUs uang data
exdracted from sadlite dtimetry and a disgiminant funcion
analysis (Lamont & &, 2013). The ESDU was fixed at 1 nrmi, while
the satdlite data (S8HA and the corresponding GC) were mergad
datesats and modd outputs produced by AVISO, with a larger
mpatid resolubion of about 0.22], corresponding to approximatdy
40 krn (Chelton et 4., 2011). S5HA fid ds from satellite dtimary
reveal mesoscde fegtures, but the resolution of dtirmetry data is
too large to match an acauratetradiing of the processes recorded
by acoustics & amdl spatid scales. The mesoscde feature class-
fication approach was usad to discriminate between anticycloneg
cyclone, divergence and frontd areas As described by Lamont
e al. (2013), divergences and fronts were characterised by slow
and fast GCs, respectively, and by small S8HAs (Fig 2). The
separaton between divergence and fromtal areas can be blurred,
and additiona information would dlow for further investgation.
Mevertha ess, this approach was a suitable compromise permitting
an ohjective assignment of mesoscale feature class, using an
efficient way of identifying mesosca e features in the field

4.3 Unk bB=tween rrescecde features and miconekdon denaty

The naure of eddies, espeaally cyclonic andlor anbcyclonic
eddies, has been suggested to impact the digribution of marine
organisms through bottorm-up effects (eg, Sel =t 4., 2002
Muhling et d., 2007; Dormokos & 4., 2007; Sabarros & al, 2005,
Balleul & 4., 2010; Gruber et al., 2011; Gode 2 al, 2012). Cyclonic
eddies are generally characterised by nurient-rich water in the
euphatic zone tha triggers primary production (M cGillicuddy and
Robinson, 1997; Badun, 2008, Muhling et &., 2007). Low prirmary
production is usudly associgked with anticyclones but enrich-
rrerts have bean reported at thar peripheary (Franks & 4., 1986;
Mizobats ot 4., 2002). In addition, comtra-rotating eddy pars,
referred to as dipdes, generae important ener gebic fronts, causing
the accurmnulation of biclogecd material with the formation of
filaments (Tew-Ka and Marsac, 2009). Cydonic eddies sampled
during M C084 and MO0SE showed greater micronekton acoustic
densties than articyclonic eddies during the day and night
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(Fig. 4). All tests were significantly different except for the deep
layver of the day datasst of M C024 (Table 2). Cortrary to initid
expectation, acoustic densities were greater in anticyclonic than
cyclonic eddies during the MCLOA survey. Sirmilar contrssts were
chserved with a Tracor acoustic profiling sensor (TAPS) used to
acousticaly investigate the influences of mesoscde features on
zooplankton (Lebourges-Dhaussy & a., 20020 the biovolurns
integrated over 0-200m of the largest sze-class analysed
(1- 2 rmm) was greaker in cyclonic than anticydonic eddies during
M COSE, and vice versa during M C104. This partiaular finding, fram
different acoustic records of the MZ104 survey only, contradicts
the owverdl paradigm that biclogical production is greater
in oyclonic eddies compared to anticydonic  eddies (=g
Zimrrerman and Biggs, 1999, Goldthwat and Steinberg, 2008,
Landry & al, 2008; Huggett, 2013). But biclogical responses can
become more camplex due to severd interading factors, such as
the locaion where eddies began spinning up, the interactions
between than and the distance from the shdf. For instance,
anticyclonic eddies can devel op higher phytoplankton biomass
ingde the eddy == upwelling outside the eddy can incresse
phytopl ankton concertrations that can then be advectad into the
eddy (Kim & al, 2011). Sudh irfluence on the transport and
cigtribution of nutrients chwously impacts the spatid structure
of the base of the food web, and also affeds the distribution of
upper trophic levd organisms (eg Strzdedi et 4., 2007). The
contrasting biclogica responses batwesn micronekton acoustc
densities in oyclones and anticyclones in the present study rmay
be related to specfic enwironmenta conditions, which are
describad below.

431 Wind stress

Wind-forcing can lead to anemdoudy highe chlorophdl
concentrations inside antoyclonic eddies compared to those
expectad from classic eddy purmping (Siegel & al, 2011 and can
arrplify the phytoplankton biomass in mode-water eddies and
reduce upwealling in cydonic eddies (MeGillicuddy 2 al., 2007).
The expected eddy dynamics of the MZC may therefore be
influenced by the monscon wind regrme of the western Indian
Ocean (Schott and McCreary, 2001). However, the monsoona
winds influence manly the northern MZC (Ramage, 1965, Bigg,
19921, In addition, the wvarigbility in sample locations of the
present shudy and the high varidaility inwind speed and diredion
on daly tirmescdes (Termnon & &, 2012k) blur the differences in
wind paterns anongthethres surveys Therefore, dthough it can
play a key role wind-forcing cannat be conadered as the man
process |leading to grester micronekton acoustic densities in
anticyclones compared to oyclones

422 Eldy life Ristory and interadi ons

The age of eddies, the locaion where eddies began spinning up,
their traectory, and eddy-eddy interactions appears to have a
rmiaor influence on the biclogical responsas of the eddy fidds in
the MZC (Bakun, 2006; Chelton & al, 2011; Hao & al, 2013; | cse
et al, 2013 Lavert & &, 2003 Mdauene et 4., 2013 Ternon
et al, 2012k). Indeed, the thres surveys did nat sarmple the same
patern of eddies In 2009 (MCO2EB), a gtable and mature antic-
yelonigfeyelonic dipa e whidh formed tweo rmeorths prior to the
survey (Ternon & &, 2013b), was sampled near to the Mozarmbi-
gue coast in the south-western MZC In contrast, in 2008 (M CO2A)
and 2000 (MCL0A) the suites of eddies sarpled throughout the
Channe were in thar early stages and unstable respechvey. In
addition, the eddy field of the M C104 survey differed dusta (1) a
large cyclonic eddy a the narrows of the MZC (CL, $ 1615 Fig 1)
with dynamical characteristics (amplitude edge weocity and
wvertical strudurel corrparable te anboyelones usudly formed 2
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thislocaton, and (2) aless structured eddy field in the south ofthe
Channd (Ternon & &., 2012k). Although the aypical €1 was the
strongest cydone (greatest S5HA and GC vdues) sammpled during
al thre= surveys, the micronekton densities in the dorminant |ayers
{day-time degp and night-time surface layers) were 40%less than
the weak MCLOA southern oyclone (22, Fig 1) and the least out of
al eydones sarmpled during the twe other surveys. Surpriangly,
the micronekton densties recorded in the day-tirme sur face layver
of C1 contributed strongy tothe totd acoustic density, suggesting
tha the surface layers of C1 may hawve consigted of a greater
proportion of sndler, nen-migratory organisns than in the other
cyclones. This hypothesis is supported by TAPS chservations that
show a relativey higher proportion of andler organisms in the
upper 25 m than in the desper layers of C1 (Lebourges-Dhaussy
& al, 20013). The lower than epected micronekton densites
within the aypicd CL combined with the relatively weak 2,
rray explan the unexpeced grester acoustic denaty detected in
anticyclones cormmpared to cyclones in MC10A,

433 Hydrological cortesdt

MC10A exhibited differ et hydroogicd properties cormpared to
the two previous surveys, with lower rmean termperatures a2 100
rm, shalower nitradine depths in frontd regions and lower sainity
in divergence regions (Lamort & al, 2013). During M C104 the
frorta zone of the energetic oyclone C1 interacted with the
continenta shelf, causng intensified currents and upweling of
codder water nex the narows, whereas during MC084 and
MECOSB, smilar interaction occurred with antcydenic eddies near
the narrow s and southwestern MZC respedivey. The pro:amity of
an eddy to the shdf can lead to ertranrent of nurients into the
eddy (Tew-Ka and Marsac, 2009, |osé & &., 2003 Robets et al.,
2013, Lamont et &, 2013). Intenss upwdling and nutrient ertrain-
rrent on the western adge of the atypica cydone CL during
MEL0A may have led to the divergences exhibiting the grestest
micronekton densities in the surface layer. Additiondly, devated
levels of phyto- and zooplankton biormass may dso have been
advected into anticyclonic eddies through convergence Therefore,
the gregter micronekton densities in anticydonic cormpared to
cyelonic eddies during MC10A may possibly be atributed to
proxmity to the continentd shef

424 Mokility of organisrs

The influence of eddies may be blurred by the mdility of
rricronekton during did vertica migraions. The effects of mesos-
cde features ar e more intense in the upper 200 m (De Ruijter & al.,
2004; Schouten & 4, 2003), while the effects of currents are
evidert to depths of S00 m in articyclones and 100 m in cydones
Ternon & d ., 2012k). Micronskton arganismsthat migrate bdow
400 m & dawn may be located half of the tirme in water messes
weskly impacted by eddies Assuming that eddies may impact
rranly surface waters only, we examined the day-time shalow
layer [Logg) again and compared the acoustic denaties ofthe non-
rrigratory organisrs anong oyclones and anticydones Cydones
remnaned acousticdly ridher than anticyclones for MOD84A and
MOOSE, as did cyclonic eddies during M C104 that exhibited, on
average, 30% grester acoustic densities than anticyclonic eddies
Migration strategy, however, dominates in the miaonekton com-
rrunity compared with resident behavour that can be related to
peculiar species cormmposition andior aze distribubons more influ-
enced by mescscde dynamics In addition, Ménard et 4. (20030
and Potier & 4. (2013 suggest tha migonddon rmay not
necessarily be trapped within partcular features becauss they
have the abilityto swim across eddies in the MZC The unexpactad
high rricranskton densties in anticydones of M CLOA rmiay tharefore
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be rdaed to larger, mmore mohile organismrs, which are less
irfluenced by mesoscde fedures

5. Conclusion

Biogeochamica and biclogcal responses to mesosca e features
ofthe cormponents of the food web up to mid-trophic micronekton
rriay be quite variable and the underbying rmiechanisns are com-
plexto understand. Despite these cormplex interadions, this sudy
improves the understanding of the impact of circadian rhythrm and
rmescsca e eddies on the distri bution ofthis irmportart mid-trophic
componant, and illustrates that investigating factors that shape
the digribution of ricronekton is an important step towards
understanding the rdabtonship between phyacd oceanography
and biclogcal cormmpartments in pdagic ecosysterrs. Acoustic
techniques (including rulti-frequency approaches) tha alow
direct monitoring of ecosysterrs & different s atictampora scales,
are eficient tools tha should lead to conaderable progressin our
kriowleddge of ecosystarn funcioning
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3.1.4. Conclusion et perspectives

Les donnees acoustiques collectées au cours des trois campagnes MESOBIO dans le
canal du Mozambique ont permis de démontrer que la distribution verticale et horizontale des
organismes micronectoniques était dépendante du rythme circadien et de la dynamique
océanique méso-échelle. En effet, dans un premier temps, cette étude a mis en évidence une
corrélation forte entre la période du jour (jour vs. nuit) et la distribution verticale des
organismes micronectoniques a travers une structuration des densités acoustiques en
trois couches principales (de surface, 10-200 m, intermédiaire, 200-400 m et profonde, 400-
740 m). De nuit, les densités acoustiques les plus fortes étaient localisées en surface alors que
de jour, la majorité des densités acoustiques étaient concentrées dans la couche profonde. Ces
variations correspondent au phénomene bien connu des migrations nycthémérales
(Lebourges-Dhaussy et al., 2000 ; Benoit-Bird, 2009). Mais des différences significatives de
densités acoustiques ont également été mises en évidence entre les différents types de
structure méso-échelle considérés. Pour les campagnes menées en 2008 et 2009, les
tourbillons cycloniques se sont avérés plus riches en terme de densité acoustique que les
tourbillons anticycloniques, de jour comme de nuit. En revanche, pour la campagne menée en
2010, une tendance inverse a été observée. Méme si les résultats obtenus ne sont pas
uniformes au cours des campagnes, cette étude confirme I’existence d’un lien entre la
présence de structures tourbillonnaires et la distribution des organismes
micronectoniques. Plusieurs hypotheses ont été proposées pour expliquer cette différence
observée entre 2008-2009 et 2010 (effet saisonnier, histoire de vie du tourbillon, distance a la
cote, taille des organismes micronectonigues) et un modele de prédiction a pu étre développé.
A partir des données acoustiques enregistrées aux fréquences 38, 120 et 200 kHz, le type
de structure meso-échelle a pu étre correctement retrouvé dans plus de 57% des cas de
jour et plus de 70% des cas de nuit.

Cette étude montre que les facteurs qui fagonnent la distribution du micronecton a
méso-échelle dans le canal du Mozambique sont complexes et elle constitue une étape
importante vers une meilleure compréhension de la relation entre océanographie physique et
compartiments biologiques dans les écosystemes océaniques. Des données acoustiques
supplémentaires dans cette région permettraient de (i) confirmer le lien observé entre les
tourbillons et la distribution du micronecton, (ii) de renforcer le modéle de prédiction

développé dans ce travail et (iii) de mieux comprendre les processus sous-jacents qui



contrélent la distribution des organismes du niveau trophique intermédiaire du canal du

Mozambique.

3.Il. Densité et distribution large-échelle du micronecton le long

du gradient latitudinal (20-50°S).

3.I.1. Contexte et objectifs de cette étude

D’apres la FAO (2012), en 2009, 57% des stocks de poissons commerciaux étaient
pleinement exploités, c'est-a-dire a leur niveau de production maximale, sans possibilité
d’accroissement et exigeant une gestion efficace pour ne pas décliner. Sur les stocks restants,
30% étaient d’ores et déja surexploités, avec des rendements inférieurs a leur production
biologique et écologique potentielle. Le déclin des ressources marines de ces derniéres
décennies encourage les pécheries a se diversifier et a explorer de nouvelles possibilités de
ressources halieutiques. Parmi les ressources disponibles, les organismes micronectoniques
occupent une place centrale en vue d’une future exploitation (Balu and Menon, 2006 ;
Valinassab et al., 2007 ; Shaviklo and Rafipour, 2013) a la fois pour la consommation
humaine directe et indirecte (Menon, 2004; Catul et al., 2011;. Nicol et al., 2012). Bien que
ces organismes ne soient pas encore péchés commercialement a grande échelle, ils constituent
une importante biomasse (379 millions de tonnes de krill antarctique dans les eaux
antarctiques, et ~ 10 000 millions de tonnes de petits poissons pélagiques dans le monde
entier; Atkinson et al., 2009 ; Irigoien et al., 2014) couplée a une haute qualité nutritive
(Shaviklo and Rafipour, 2013 ; Koizumi et al., 2014). Dans le sud-ouest de I'océan Indien,
I'importance du micronecton s’illustre par la présence de populations conséquentes d'oiseaux
de mer et de pinnipédes subantarctiques se nourrissant principalement d’organismes
micronectoniques (myctophidés, d’euphausiacés, amphipodes hypériens ; Cooper and Brown,
1990 ; Woehler and Green, 1992 ; Guinet et al., 1996 ; Bocher et al., 2001). Cependant, a
notre connaissance, la caractérisation acoustique du micronecton dans la zone est limitée a
quelques études menées dans autour des Tles subantarctiques Prince-Edouard (Miller, 1982 ;
Perissinotto and McQuaid 1992 ; Pakhomov and Froneman, 1999) et de I'ile Heard (Bedford
et al., 2015) et a méso-échelle plus au nord-ouest, dans le Canal du Mozambique (Sabarros et

al., 2009 ; Béhagle et al., 2014). Les structures océaniques méso-echelle sont connues pour



influencer les réponses biologiques (Sabarros et al., 2009 ; Godo et al., 2012), mais peu
d'études ont cherché a explorer le lien entre les structures océaniques a plus large échelle et
les réponses biologiques (O'Driscoll et al., 2011 ; Fielding et al., 2012).

Ainsi, a partir des données acoustiques enregistrées a la fréquence 38kHz par des navires
de recherche et des navires de péche, cette étude s’est intéressée au lien entre les structures
océaniques large-échelle et la distribution horizontale et verticale des organismes
micronectoniques dans le sud-ouest de I'océan Indien, le long d’un large gradient latitudinal
s’étendant des tropiques aux eaux polaires (20-50 ° S, 50-80 ° E). Dans cette vaste région,
d’importants fronts océaniques (Park and Gamberoni, 1995 ; Stramma and Lutjeharms, 1997 ;
Pollard and Read, 2001) constituent de véritables barriéres biogéographiques délimitant des
zones océaniques relativement homogeénes (Pakhomov and McQuaid, 1996 ; Koubbi et al.,
2011 ; Commins et al., 2014). L’objectif était donc de tester l'effet structurant des
caractéristiques oceaniques large-échelle sur la distribution et I'abondance du micronecton le

long du large gradient latitudinal 20-50°S.

3.IL2. Apportdes données satellite

Pour localiser les structures océaniques large-échelle, des mesures satellites ont été
analysées. La dynamique des zones frontales a 1’échelle d’un bassin océanique étant
relativement stable (Kostianoy et al., 2004), la résolution spatio-temporelle des données
satellites n’avait pas nécessairement besoin d’étre trés élevée. Ainsi les mesures satellites
utilisées ont été moyennées mensuellement pour chaque trajet acoustique analysé. De plus, le
climat du sud-ouest de I’océan Indien étant souvent accompagné de nuages, les images
satellites quotidiennes disponibles dans le visible s’avérent bien souvent insuffisantes. Dans
I’océan Austral, la couverture nuageuse est telle que méme des images composites (images
moyennes de I’ensemble des images disponibles pour une période donnée) journalieres ou
hebdomadaires restent trés incomplétes. Des images composites mensuelles sont cependant
souvent suffisantes et dans le cas contraire, il est toujours possible de compléter ces images
satellites par des mesures altimétriques afin de pallier ces obstacles climatiques.

Pour cette étude, deux mesures d’origine satellitaire ont été combinées : (i) la température
de surface de la mer (Sea Surface Temprature, SST) basée sur l’utilisation des canaux
infrarouges pour mesurer la température en surface et (ii) la topographie dynamique (Absolute
Dynamic Topography, ADT) basée sur 1’utilisation des ondes radar pour mesurer la hauteur

instantanée du niveau de la mer. Les mesures de SST ont été acquise par le satellite MODIS



(Moderate resolution Imaging Spectroradiometer ; http://disc.sci.gsfc.nasa.gov/giovanni) et
elles offraient une résolution spatiale composée de mailles de 9 km. Les produits ADT ont été
mesurés par le satellite JASON-1 et mis a disposition par AVISO

(http://www.aviso.oceanobs.com). Ces produits offraient une résolution au tiers de degré.

Ainsi, I’analyse combinée des gradients de température et des gradients de contours ADT
a permis de localiser les fronts océaniques de surfaces et donc de délimiter les principales

masses d’eau du sud-ouest de I'océan Indien.

3.1.3. Développement d'un outil de filtrage des données
acoustiques

N’ayant pas acceés au module de filtrage du logiciel Echoview® dans le cadre du projet
MyctO-3D-MAP, un outil de filtrage similaire a été développé sous Matlab (MATLAB
7.11.0.584, Release 2010b) et Movies3D (Développement Ifremer). Selon les mémes
principes (voir section 2.V), cet outil filtre quatre types de bruits : (i) les interférences ADCP,
(i) le bruit de fond et (iii) les pings sous-estimées et surestimeés (voir section 3.11.4, Fig. 2).

Les interférences ADCP correspondent aux bruits intermittents que peuvent provoquer
d’autres appareils acoustiques, tels que les ADCP (Acoustic Doppler Current Profiler),
lorsqu’ils fonctionnent en méme temps que I’échosondeur. Ce type d’interférence se
caractérise par une forte intensité acoustique ponctuelle, localisée sur quelques metres de
profondeur seulement et n’apparaissant que sur un ping a la fois, jamais sur plusieurs pings
successifs. Lorsqu’elles sont identifiées, ces interférences sont remplacées par l’intensité
moyenne des echantillons verticaux des pings adjacents.

Le bruit de fond est ensuite filtré a partir d’enregistrements acoustiques réalises en mode
passif, mode pendant lequel I’échosondeur n’émet plus aucun signal. Ainsi, seul le bruit
environnant est enregistré qu’il soit d’origine €lectrique ou physique (par exemple 1’état de la
mer ou la vitesse du navire). Pendant les campagnes réalisées dans le cadre du projet MyctO-
3D-MAP, un enregistrement passif était réalisé¢ toutes les quatre heures afin d’obtenir une
estimation optimale du bruit de fond. Concretement, ce niveau de bruit est filtré par simple
soustraction des mesures enregistrées en mode passif.

Enfin, les pings sous-estimés et surestimés correspondent aux bruits intermittents que
peuvent provoquer de mauvaises conditions méteorologiques pendant 1’acquisition. En effet,
par mauvais temps, I’interaction entre la houle et le navire génere des bulles qui vont

perturber la transmission du signal acoustique. Si des bulles passent dans le faisceau a
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I’émission ou a la réception, une partie du signal acoustique sera absorbée. Les mesures
acoustiques obtenues auront donc une intensité atténuée, c’est ce que 1’on appelle les pings
sous-estimés. Simultanément, par le bruit ambiant que provoquent ces bulles, le rapport
signal/bruit est réduit et par corollaire, la portée s’en trouve limitée. Un pic d’énergie
acoustique indésirable est alors observé en profondeur sur plusieurs pings, c’est ce que 1’on
appelle les pings surestimés (voir section 3.11.4, Fig. 2). Les bulles pouvant apparaitre
fréquemment sous la coque, il n’est pas rare d’observer consécutivement plusieurs pings sous-
estimeés ou surestimés. Par ailleurs, bien que fortement liés, ces deux types de bruits peuvent
apparaitre de fagon décalée dans le temps, c’est pour cela qu’il faut les filtrer séparément.
Lorsqu’ils sont identifiés, ces pings sont supprimés des données originales.

Cet outil de filtrage a été appliqué a I’ensemble des données acoustiques MyctO-3D-
MAP afin d’améliorer la qualité de I’information extraite des données acquises et de pouvoir
comparer ces données avec celles disponibles via le systtme IMOS-BASOOP. Cet outil
développé dans le cadre du projet MyctO-3D-MAP peut étre facilement adapté a d’autres

données.
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Abstract
Micronekton represents the largest pristine marine biomass worldwide. It is one of the most
conspicuous and ecologically important components of the still poorly known mesopelagic
organisms. Acoustic data were collected from two different sources (fishing and research
trips) during 18 linear transects totaling 47 682 km to investigate the large-scale distribution
of micronekton over a large latitudinal gradient (20-50°S) and two different seasons (summer
and winter) in the South-Western Indian Ocean. Acoustic backscatter at 38 kHz was used as a
proxy of mid-water organisms’ abundance down to 800 m depth. Two consistent features
were diel vertical migration of backscatters and vertical distribution of micronekton in three
distinct layers, namely the surface (SL), intermediate (IL) and deep (DL) layers. Using
satellite remote sensing data to define oceanic fronts, and hence water masses, from the
tropical to low Antarctic zones, a key finding was the strong correlation between observed
abundance and distribution of acoustic backscatter and physical oceanography. Total
backscatter peaked in the subtropical zone, with low abundance occurring in the colder Polar
Frontal Zone (lowest value in the Antarctic Zone). The high overall abundance in subtropical
waters resulted mainly from high backscatters in the IL and DL that contrasted with low SL
values, especially during the day (2-11%). The warmer the waters, the higher SL backscatter
was, with the highest absolute and relative (38-51% of the total abundance) values observed at
night in the Tropical Zone and the lowest abundance in the Antarctic Zone. No major seasonal
trend was found, except that SL backscatters were very low in winter compared to summer in
the Polar Frontal Zone. Moreover, the Northern winter shift of the fronts induced a Northern
latitudinal shift of the peak in abundance from summer to winter. This study highlights the
usefulness of building acoustic databases collected from both research and fishing vessels.
The method provides unique opportunities to gather basic information on micronekton and is
an essential step to describe oceanic zones of relevant biological interest in terms of trophic

ecology.
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1. Introduction

Overall catches of coastal and offshore fisheries have decreased over the last decades,
with 32% of stocks being overexploited, depleted or recovering from depletion and a further
53% being fully exploited (FAO, 2010). Among barely harvested marine biomass resources,
micronekton organisms are receiving special attention for exploitation in the near future for
both direct and indirect human consumption (e.g., Menon, 2004; Catul et al., 2011; Nicol et
al. 2012). Micronekton are relatively small organisms, ~2-20 cm in length (Kloser et al.,
2009), that occur worldwide and include small pelagic fishes, cephalopods, crustaceans and
gelatinous animals. Although not yet commercially fished at large scales, micronekton
constitutes a substantial biomass (e.g. 379 million tons of Antarctic krill in Antarctic waters,
and ~10 000 tons of fish worldwide; Atkinson et al., 2009; Irigoien et al., 2014) with high
nutritional value (Shaviklo and Rafipour, 2013; Koizumi et al., 2014). Most micronektonic
species occur in oceanic waters, where it is one of the most conspicuous and ecologically
important components of the vast and still poorly-known mesopelagic zone (200-1000 m
depth). Indeed, micronekton particularly contributes to the export of carbon from the surface
to mesopelagic depths (the biological pump) through its extensive daily vertical migrations to
feed on near-surface organisms at night (Bianchi et al., 2013). It plays a prominent role in
oceanic food webs by providing a critical intermediate link between lower-trophic level
organisms and top predators, including commercially targeted fish species and oceanic squids,
together with charismatic and endangered species, such as marine mammals and seabirds
(Rodhouse and Nigmatullin, 1996; Robertson and Chivers, 1997; Potier et al. 2007; Spear et
al. 2007).

Despite their ecological importance, relatively scant attention has been paid to mid-
trophic level organisms compared to phytoplankton and top consumers (Handegard et al.,
2013). Pelagic trawling is the traditional method to scientifically collect micronekton, with the
main advantages of allowing both taxonomic identification and size estimation of captured
individuals. However, trawling induces two main biases. First, trawl sampling may grossly
underestimate micronekton biomasses. Biases in estimated abundances due to avoidance and
escape from pelagic trawls may be of an order of magnitude or more for mid-water fish
species (Kloser et al., 2009; Pakhomov and Yamamura, 2010; Kaartvedt et al., 2012). Second,

trawling operations are time consuming and generally limited in time and space. Numerous



net catches at various depths and sampling at both day and night are necessary to provide an
accurate description of micronektonic organisms’ distribution. In contrast, fisheries acoustics
(hereafter acoustics) provide a suitable tool for monitoring micronekton due to (i) the
simultaneous record of its horizontal and vertical structure at fine spatial scales, and (ii)
limited behavioural effects on the targeted animals. While acoustics may not readily provide
micronekton taxonomic composition, it can sample the water column in a time and cost-
efficient way. The method is fruitful when used over large spatial and temporal scales with
both dedicated research vessels and the opportunistic use of fishing vessels (Karp, 2007;
Kloser et al., 2009).

In the South-Western Indian Ocean, the importance of micronekton is illustrated by
the huge populations of Sub-Antarctic seabirds and pinnipeds that primarily prey on schooling
myctophids and on swarming euphausiids and hyperiids (Cooper and Brown, 1990; Woehler
and Green, 1992; Guinet et al., 1996; Bocher et al., 2001). However, to our knowledge,
acoustic characterization of micronekton in the area is limited to surveys conducted in the
vicinity of subantarctic Prince Edward Islands (Miller, 1982; Perissinotto and McQuaid 1992;
Pakhomov and Froneman, 1999), Heard Island (Bedford et al., 2015) and mesoscale
investigations in the tropical Mozambique Channel (Sabarros et al., 2009; Béhagle et al.,
2014). Mesoscale oceanographic features are well-known to influence biological responses
(Sabarros et al., 2009; Godg et al., 2012), but few investigations were conducted at larger
spatial scales (O’Driscoll et al., 2011; Fielding et al. 2012). Macroscale oceanography of the
South-Western Indian Ocean has been detailed (Park and Gamberoni, 1995; Stramma and
Lutjeharms, 1997; Pollard and Read, 2001), with oceanic fronts constituting biogeographical
boundaries that delimit relatively homogenous oceanic zones (Pakhomov and McQuaid, 1996;
Koubbi et al., 2011; Commins et al., 2014).

The main goal of the present work was to use acoustic data collected from both
research and fishing vessels to investigate the large-scale patterns of micronekton in the
poorly covered South-Western Indian Ocean. Here, micronekton distribution was
characterized at various spatio-temporal scales using acoustic backscatter at 38 kHz as a
proxy of its abundance (Escobar-Flores et al., 2013; Béhagle et al. 2014). Our aims were
three-fold. First, micronekton distribution within the top 800 m of the water column was
analyzed to verify whether pelagic organisms were vertically structured in distinct depth
layers and undergo daily vertical migration (Benoit-Bird et al., 2009; Escobar-Flores et al.,
2013; Béhagle et al., 2014). Second, and more importantly, the structuring effect of latitudes

and then of macroscale oceanography on micronekton distribution and abundance was



investigated over a large latitudinal gradient from the tropics to Antarctic waters (20-50°S,
50-80°E). Third, since the latitudinal position of fronts vary with seasons (Kim and Orsi,
2014) and seasonality varies with latitudes, horizontal and vertical structures of mid-water
organisms were compared between two contrasted seasons (summer and winter), to test the
hypothesis that seasonal differences should be more marked at higher than lower latitudes
(Moore and Abbott, 2000; Hunt and Hosie, 2006; Flores et al., 2014).

2. Materials and methods

Two different sources of acoustic data were collected in the South-Western Indian
Ocean (20-60°S, 50-80°E). First, fishing trips carried out from 2010 to 2013 within the
framework of the IMOS-BASOOP program (Australian integrated marine observing system,
bio-acoustic ship of opportunity). The program was initiated in 2010 with the main goal of
collecting opportunistic acoustic data while commercial or research vessels are transiting
ocean basins. Second, research surveys carried out from 2013 to 2014 under the umbrella of
the MyctO-3D-MAP program (Myctophid assessment in relation to oceanographic conditions:
a three dimension density distribution approach combining modelling-, acoustic- and
predators’ data). MyctO-3D-MAP aims to gather information on the distribution and habitat
of mesopelagic fish using various non-conventional (bio-logging and predators as samplers of
marine ecosystems) and conventional methods, including acoustics. IMOS and MyctO-3D-
MAP data complement each other and lead to a larger database with detailed spatiotemporal
coverage of the study area (Fig. 1, Table 1).

In all cases, acoustic data were collected using split-beam echo sounders operating one
(38 kHz) or two (38 and 120 kHz) frequencies (Table 2). Since acoustic low frequencies have
greater detection ranges than higher frequencies (MacLennan and Simmonds, 1992), the 38
kHz frequency allowed collecting data on a vertical range from 10 to 800 m depth. The cruise
path during each survey was divided into several linear transects (Table 1) according to
several criteria: (i) data quality (based on the amount of acoustic interference), (ii) cruise
latitudinal range, with the longest transects favored, (iii) optimal vessel speed (between 6 and
16 knots), (iv) bottom depth (> 1000 m; hence, in the oceanic domain), and (V) linearity of the
transects i.e. linear transects were favored and redundant data were removed.
Our overall dataset totaled 47 682 km of acoustic recording in oceanic waters from 18
transects conducted during the IMOS-BASOOP (n = 12; 31 290 km) and MyctO-3D-MAP (n



= 6; 16 392 km) programs. The dataset included both summer (n = 11; 27 805 km) and winter
(n=7; 19 877 km) transects from tropical to low Antarctic waters (Fig. 1, Table 1).

Summer Winter

Latitude (°S)

50 60 70 80 50 60 70 A 80
Longitude (°E) Longitude (°E)

Figure 1: Map of survey area showing acoustic transects from the IMOS (blue) and MyctO-3D-MAP

(red) databases, in summer (left) and winter (right).

2.1. IMOS-BASOOQOP acoustic data collection and processing

Using commercial fishing vessels as research vessels (Godg et al., 2014), twelve
transects from the IMOS dataset were analyzed (Table 1, Fig. 1). Data collection,
management and processing procedures are detailed in Ryan (2011). Data were recorded
continuously (both day and night) using a Simrad ES60 or ES70 split-beam echo sounder at
38 kHz. The depth of the hull-mounted acoustic transducer was 6 or 7 m below the sea
surface, depending on the vessels. Hence, an offset of 10 m below the surface was applied to
account for the depth of the transducer and the acoustic interference from surface turbulence.
The echosounder systems were calibrated following the procedures recommended in Foote et
al. (1987). Settings that were used during data acquisition are summarized in Table 2. Data
processing was the same across all transects (Ryan, 2011) and made publically available from
the IMOS repository (https://imos.aodn.org.au/imos123/). The minimum acquisition threshold
was set at -120 decibels (dB) and the echo-integration cell was fixed at 1 000 m horizontal for
a depth of 10 m. A full metadata record was included with each transect following the

international council for the exploration of the sea (ICES) metadata convention (ICES, 2014)
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Table 1: Details of IMOS and MyctO-3D-MAP acoustic transects, including cruise names, seasons (summer or winter), starting and ending locations

(latitude, longitude), starting and ending times (date, time GMT) and the run distances (km).

Database Cruise

Season

Starting location

Starting time

End location

Ending time

Distance (km)

IMOS SC012010

SC032010
SC032011
AL072011
WW082011
AL092011
AL052012
AL072012
AL082012
SC112012
AL122012
AL022013

MyctO-3D-MAP LOGIPEV193_RUNKER
LOGIPEV193_KERMAU
OP2013-2_RUNKER
LOGIPEV197_RUNKER
LOGIPEV197_KERMAU
OP2014-2_RUNKER

Summer

Summer

Summer
Winter

Winter
Winter

Summer
Winter
Winter

Summer

Summer

Summer

Summer
Summer
Winter
Summer
Summer
Winter

51.31°S, 71.57°E
36.52°S, 52.15°E
23.59°S, 58.09°E
26.39°S, 60.38°E
21.23°S, 56.96°E
42.64°S, 78.06°E
20.15°S, 57.49°E
49.88°S, 77.20°E
22.84°S, 58.37°E
52.13°S, 74.79°E
22.67°S, 58.19°E
50.32°S, 77.68°E

30.12°S, 54.44°E
46.96°S, 72.04°E
21.18°S, 55.13°E
21.56°S, 55.09°E
47.20°S, 71.95°E
15.99°S, 54.51°E

01/19/2010 15:14
02/27/2010 02:25
03/16/2011 08:41
07/07/2011 07:21
07/30/2011 16:01

09/04/2011 00:31
04/29/2012 08:09
07/23/2012 10:36
08/09/2012 06:17
11/07/2012 20:04
12/15/2012 02:16
02/04/2013 03:57

02/09/2013 06:07
02/26/2013 04:24
08/30/2013 07:48
01/06/2014 21:15
02/06/2014 03:55
08/24/2014 10:10

40.66°S, 45.98°E
20.27°S, 57.21°E
45.26°S, 66.31°E
45.21°S, 69.00°E
37.39°S, 50.59°E
20.61°S, 57.40°E
47.17°S, 66.24°E
20.38°S, 57.27°E
50.53°S, 75.29°E
20.68°S, 57.30°E
51.34°S, 77.20°E
20.83°S, 57.42°E

49.17°S, 66.95°E
22.62°S, 57.57°E
49.95°S, 60.68°E
49.16°S, 66.98°E
20.54°S, 57.26°E
49.47°S, 67.27°E

01/24/2010 09:13
03/03/2010 03:15
03/21/2011 13:29
07/12/2011 06:16
08/03/2011 21:27

09/11/2011 20:39
05/06/2012 01:37
07/31/2012 10:23
08/17/2012 07:46
11/16/2012 21:24
12/22/2012 19:07
02/13/2013 08:43

02/17/2013 17:48
03/10/2013 23:26
09/10/2013 22:48
01/17/2014 22:43
02/18/2014 00:21
09/04/2014 06:47

2019
1652
2143
1935
1609
2998
2740
3 346
3002
3229
3 267
3350

2752
2012
3310
2 596
2045
3677




2.2. MyctO-3D-MAP acoustic data collection and processing

Six summer and winter transects from four acoustic surveys were carried out in 2013
and 2014 on board the R/V Marion Dufresne Il (Table 1, Fig. 1). In situ acoustic data were
recorded continuously (both day and night) using a Simrad EK60 split-beam echosounder at
38 and 120 kHz. Only the 38 kHz was analyzed in the present work. The depth of the
hull-mounted acoustic transducer was 6 m below the surface. As for the IMOS-BASOOP
dataset, the acoustic MyctO-3D-MAP data were processed with an offset of 10 m below the
sea surface. The echosounder systems were calibrated following the procedures recommended
in Foote et al. (1987). Data were recorded in HAC format (McQuinn et al., 2005) using ER60
software (Simrad, 2008). Data acquisition settings at 38 kHz were similar to those used during
the IMOS-BASOOP cruises (Table 2).

Data processing was the same across all transects. Firstly, Movies+ software (Ifremer
development) was used for visually assessing the quality of the data prior further analyses.
Secondly, an in-house tool has been developed using Matlab (MATLAB 7.11.0.584, Release
2010b), and Movies3D software (Ifremer development) to filter the data, improve their
quality and compare them more easily to the IMOS-BASOOP data. The tool filters four types
of noises: (i) ADCP interference, (ii) background noise, and (iii) both attenuated- and
elevated-signals (Fig. 2). Echo sounder and ADCP transmissions were synchronized, but
residual ADCP interferences were detected on a ping by ping basis. Identified samples with
interference were replaced by the means of backscattering values one ping prior and
subsequent to the interference. Background noise was subtracted from the original data using
a passive recording. Passive records were made every four hours during each survey. This
allowed for an optimal estimation of the background noise that varies according to weather
conditions and ship speed. Attenuated- and over elevated-signals are pings with significant
lower and higher backscattering values. To remove them, a sliding median (window of 150
pings long) of backscattering values was calculated in two different continuous and
homogenous layers for attenuated- and elevated-signals, respectively. For each ping,
backscattering values in layers were compared to the sliding median values. If difference was
over a threshold (from +3 to +6 dB over median values for elevated signal and from -3 to -6
dB under median values for attenuated signal, depending on data quality) the ping was
removed. Finally, clean data was used for echo-integration by layers to quantify acoustic
density of micronekton (Simmonds and MacLennan, 2005). The minimum acquisition and

echo-integration thresholds were set at -120 and -80 dB, respectively. Echo-integration cell



Table 2: Simrad EK60 and ES60 echo sounder parameter settings onboard four different vessels.

Vessels
Setting 38 kHz RV Marion Dufresne Il FV Austral Leader Il  FV Southern Champion  FV Will Watch
Transducer type ES38-B ES38-B ES38-B ES38-B
Transducer depth (m) 6 7 7 6
Max. power (W) 1000 2000 2000 2000
Pulse duration (ms) 1.024 2.048 1.024 2.048
Ping interval (s) 1.5 2 2 2
Target Strenght (TS) gain (dB) 24.65 24.9 25.27 26.22
Area backscattering coefficient -0.03 -0.49 -0.65 1124

(Sa) correction
Sample length (m) 0.195 0.384 0.195 0.384
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Figure 2: None filtered (upper panel) and filtered (lower panel) echograms illustrating the filtering tool that was developed in this work. The two echograms
correspond to the same part of the OP2014-2_RUNKER transect with a horizontal shift on the filtered panel causes by the removing of bad data.



was fixed at 1 km per 10 m depth in order to detect small-scale differences in acoustic

responses across large-scale features (ICES, 2014).

2.3. Environmental data

Oceanographic data during the study periods were obtained from satellite
measurements, namely (i) sea surface temperature (SST) gridded products at 9 km resolution
obtained from the MODIS satellite (http://disc.sci.gsfc.nasa.gov/giovanni), and (ii) altimetric
absolute dynamic topography (ADT) gridded products at one-third degree resolution (AVISO,
http://www.aviso.oceanobs.com). Average monthly maps corresponding to each transect were
computed to avoid cloud interferences and because this temporal resolution is relevant for
studying large-scale features such as basin-scale frontal areas (Kostianoy et al., 2004).
Isotherms and ADT contours together with SST and ADT gradients were used as surface
proxies of (sub-) surface fronts to delineate the main water masses occurring in the South-
Western Indian Ocean from 20 to 50°S. ADT gradients work well to detect fronts within the
Southern Ocean, while SST gradients are a better indicator in warmer Northern waters
(Sokolov and Rintoul, 2002; Graham et al., 2012). Steep ADT gradients (> 25 ¢m/100 km)
consistently correspond to nearly constant values of ADT contours and are indicative of fronts
in the Southern Ocean (Sokolov and Rintoul 2007, 2009). SST gradients steeper than 2°C/100
km and surface isotherms taken together allow for the identification of the following fronts
(Anilkumar et al., 2007), from North to South: the Northern Subtropical Front (NSTF) at 21-
22°C, the Agulhas return Front (AF) at 17-19°C, the Southern Subtropical Front (SSTF) at
11-17°C, the Subantarctic Front (SAF) at 9-11°C and the Polar Front (PF) at 4-5°C. Satellite
SST has already been used to study the dynamic of these fronts (Lutjeharms and Valentine,
1984; Kostianoy et al., 2004), which showed a Southward shift in summer. The fronts
delineated six oceanic zones, namely from North to South, the tropical zone (North of the
NSTF), and the North subtropical, South subtropical, subantarctic, polar frontal and Antarctic
(South of the PF) zones (Fig. 3). The Antarctic zone here corresponds to the Northern part of
the permanently open ocean zone (POOZ) (Tréguer and Jacques, 1992). Each echo-
integration cell from each acoustic survey was assigned to a given oceanic zone after

extracting SST and ADT and their gradient for each transect.
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Figure 3: Macroscale oceanographic maps of the study area in summer (left) and winter (right).
Fronts were characterized from satellite data (sea surface temperature and altimetry, see text) to

define the main oceanic (inter-frontal) zones of the South-Western Indian Ocean.

2.4. Data post-processing and statistical analysis

Data from both MyctO-3D-MAP and IMOS-BASOOP datasets were pooled and
analyzed statistically together. Acoustic density of micronekton was estimated by calculating
the Nautical Area Scattering Coefficient (NASC, SA, m? nmi; MacLennan et al., 2002).
NASC can be used as a proxy of micronekton abundance, assuming that the composition of
the scattering layers and the resulting scattering properties of micronekton are homogeneous
over the entire sampling region (e.g. Simmonds and MacLennan, 2005; Lawson et al., 2008).
NASC calculated from the 38 kHz acoustic frequency may be a good proxy of micronekton
abundance (Bertrand et al., 1999; McClatchie and Dunford, 2003; Kloser et al., 2009). Diel
vertical variation of micronekton was assessed by separately analyzing acoustic data collected
during the nighttime and daylight hours. The crepuscular period (45 minutes before and after

sunrise and sunset) during which micronekton ascends and descends (Lebourges-Dhaussy et

e L



al., 2000; Benoit-Bird et al., 2009) were excluded from the analyses. An initial analysis of the
echograms indicated that organisms were vertically structured in three main layers over the
whole latitudinal range (20-50°S), as was recently described for the tropical Indian Ocean
(Béhagle et al., 2014). The water column was therefore split into three layers and a
backscattering (NASC) tool was developed to characterize the surface (SL), intermediate (IL)
and deep (DL) layers (Fig. 4). The lower depth boundary of the SL corresponds to 95% of the
backscatter from the surface (10 m) to a depth <200 m (200 m being the lower depth limit of
the epipelagic component). In the same way, the upper limit of the DL corresponds to 5% of
the backscatter from an arbitrary mesopelagic limit value of 500 m to the depth limit of 800 m
of our 38 kHz analysis. Finally, the IL corresponds to the part of the water column between
the SL and the DL.
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Figure 4: Summer (upper panel) and winter (lower panel) echograms illustrating vertical
micronektonic abundance distribution during one complete day-night cycle. The figure shows (i) the
diel migration of micronekton during the transition period (blanked spaces), (ii) the three main depth
layers (in solid red lines) that structure vertically the micronektonic abundance in the South-Western
Indian Ocean, and (iii) the in-house tool limits used to define these main depth layers (in dashed red

lines). Abbreviations: DL, deep layer, IL, intermediate layer, SL, surface layer.

All statistical analyses were performed within the R environment (R Core Team,
2014). The vegan (Oksanen et al. 2013) and const.clust (Legendre, 2012) packages were used
for multivariate analyses. RgoogleMaps (Loecher and Ropkins, 2015) package was used for
maps backgrounds. First, horizontal spatial autocorrelation in the acoustic data (i.e. spatial

dependence between successive observations recorded along transects) was assessed using a
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Mantel correlogram. Data were first transformed using the Chord distance that is well suited
to data that are supposed to be dependent (Legendre and Legendre, 2012). Linear trends in the
linear acoustic transects were removed using linear models to avoid interference in
autocorrelation response. Second, non-hierarchical k-means clustering was used to explore
spatial variation in vertical acoustic structure. Third, spatially constrained hierarchical
clustering, i.e. in which spatial contiguity is forced on the members of each cluster, was used
to obtain spatially homogeneous clusters. The spatially constrained clustering, based on a
Ward’s agglomerative method, created hierarchical groups that took into account the
geographical position of objects. For both clustering approaches, an optimal and objective
number of groups was defined, using respectively the Calinski criterion in the k-means
method and the Akaike information criterion in the constrained clustering method (Legendre
and Legendre, 2012). Finally, potential relationships between clusters from each clustering
methods and the main oceanic (inter-frontal) zones (macroscale oceanography, see above)

were investigated using a correlation test based on the Chi-square method.

3. Results

3.1. Horizontal acoustic distribution of micronekton

NASC values (10-800 m depth) were calculated for each echo-integration cell of each
transect. The resulting NASC distribution showed both latitudinal and seasonal changes (Fig.
5). In both seasons, NASC values peaked (> 5 000 m2 nm-2) at mid-latitudes with lower
values in the northernmost and southernmost waters. The mid-latitude abundance peak shifted
towards the north in the wintertime (30-47°S and 27-43°S in summer and winter,
respectively). Longitudinal differences were observed in the southern area. NASCs located
over Crozet and Kerguelen shelves were low compared to higher values reported in open

waters between the two shelves.
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Figure 5: Latitudinal and NASC values (in m? nmi™) integrated from 10 to 800 m depth (a proxy of the
overall micronektonic abundance distribution) during the 18 IMOS and MyctO-3D-MAP summer and

winter transects.

3.2. Vertical acoustic distribution of micronekton

Total (10-800 m depth) and layer-integrated NASC values showed daily and seasonal
changes. In summer, integrated NASC value varied little with the day-night cycle (Fig. 6). In
contrast, in winter, micronektonic abundance had a contrasted day-night cycle with the
highest total NASC value occurring at night during that season. Regardless of the daily cycle
and season, the vertical structuring of micronekton always followed the same pattern, with an
increasing abundance from the SL to the DL: SL (7-23% of the total NASC values) < IL (28-
35%) < DL (47-61%) (Fig. 6). However, SL NASC values increased at night, with
concomitant decreases in both IL and DL values. Two-sample t-tests performed on NASC
values emphasized significant summer and winter day/night differences (t = -4.89, p < 0.001)
in SL, but not in IL and DL (t = 0.58 and 0.79 respectively, p > 0.05 for both).
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Figure 6: Overall temporal (diel and seasonal) changes of total (10-800 m) and layer-integrated
NASC values (in m2 nmi) during the 18 IMOS and MyctO-3D-MAP summer and winter transects.

3.3. Vertical acoustic distribution of micronekton across latitudes

Spatial variation in the vertical acoustic structure of micronekton was first investigated using
unconstrained k-means clustering for each transects. The Calinski criterion indicated three to
five optimal number of clusters, depending on transects and the diel cycle. For example, for
the transects illustrated in Fig. 7a, four and three distinct clusters were found for the day and
night, respectively. The clusters were geographically dispersed and their vertical NASC
profiles were significantly different (F > 2.61 1027, F > 1.50 1031 for day and night
respectively, p < 0.001). Secondly, for spatially constrained clustering, the Akaike
information criterion also indicated that the optimal number of clusters was between three and
five, depending on transects and diel cycle (Table 3). A strong latitudinal (20-50°S)
structuring of the clusters was illustrated by the analysis (Fig. 7b), with, again, the vertical
NASC profiles of the clusters being significantly different (F > 2.67 1029, F > 6.23 1028 for
day and night respectively, p < 0.001).
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Figure 7: Example of mean NASC profiles (in m2 nmi) of micronekton abundance across latitudes

according to both k-means (a) and spatially-constrained hierarchical (b) clustering methods for the
0OP2013-2_RUNKER transect.
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Table 3: Results of the Chi-squared tests showing the relationship between spatially-constrained
clusters (vertical structure of the micronekton abundance) and the main oceanic zones (macroscale

oceanography) for each transect and during the diel cycle. All p-values were lower than 0.001.

Day Night
cw Ot Omaner
IMOS SC012010 4 928 5 1660

SC032010 4 887 3 124
SC032011 3 1917 3 1049
AL072011 5 1056 4 2053
WW082011 5 1292 4 1926
AL092011 3 2936 3 2981
AL052012 3 1013 5 3577
AL072012 5 3275 5 5056
AL082012 5 4200 5 5297
SC112012 3 695 3 2255
AL122012 3 1865 5 6206
AL022013 3 1443 5 3204
MyctO-3D-MAP LOGIPEV193_RUNKER 4 2764 5 2796
LOGIPEV193_KERMAU 5 699 5 1195
OP2013-2_RUNKER 5 4075 4 5940
LOGIPEV197_RUNKER 3 2738 4 2782
LOGIPEV197_KERMAU 5 1826 4 1760
OP2014-2_RUNKER 5 5764 4 5625

3.4. Vertical acoustic distribution of micronekton and macroscale oceanography

To investigate potential relationships between spatially-constrained clusters and the
main oceanic (inter-frontal) zones, a correlation test was performed for each transect, taking
into account both seasonality and the diel cycle because micronekton underwent daily vertical
migration (Fig. 4) and the position of oceanic fronts varied with seasons (Fig. 8a). For
example the NSTF was located ~5° further North in the wintertime, while there was almost no
seasonal change in the latitudinal position of the PF. All tests were highly significant (Table
3), showing that there was a strong link between the location of the constrained clusters and
the main oceanic zones. The same test was then performed on k-means clusters to confirm the
relationships observed between clusters obtained from acoustic data and the main oceanic

zones; all tests were significant. In other words, the vertical acoustic structure of the



micronekton varied according to macroscale oceanography, whether clustering was spatially
constrained or not.

A mean vertical backscattering (NASC) profile was then calculated for each oceanic
zone (Fig. 8b) to depict spatial (horizontal and vertical) and temporal (seasonal and daily)
variations in micronektonic distribution. Overall, total NASC values (10-800 m) varied 14-
fold, from 3 843 (SSTZ during the day in summer) to 284 m2 nm-2 (AZ at night in summer),
and, depending on depth, from 2 079 (DL in SSTZ during the day in winter) to 29 m2 nm-2
(SL in AZ at night in summer) (Table 4). Several features were notable: (i) as already
underlined (see section 3.2. above), in most cases the vertical structure of the micronekton
followed the same pattern of abundance increasing with depth (SL < IL < DL) and there was
an obvious diel cycle, with more micronekton abundance in the SL at night than during the
day; (ii) overall, total NASC values (10-800 m) peaked in the subtropics (e.g. SSTZ) and low
abundance occurred consistently in the PFZ (lowest value in the AZ). Hence, the seasonal
shift in the latitudinal position of fronts (Fig. 8a) induced a Northern latitudinal shift of the
peak in abundance from summer to winter (see section 3.1. above); (iii) the warmer the
waters, the higher SL NASC values generally were, with the highest absolute and relative (38-
51% of the total abundance) values occurring at night in the TZ and the lowest abundance at
night in the AZ; (iv) the high overall abundance in subtropical waters (NSTZ and SSTZ) were
mainly due to high NASC values in the IL and the DL that contrasted with low surface values
(SL), especially during the day (2-11%); (v) in contrast to the three Northern zones, the IL and
DL NASC values were almost similar further South in the SAZ, PFZ and AZ; (vi) no major
seasonal trend was found, except that both absolute and relative SL NASC values were very
low in winter in the PFZ, including at night (5-10%) (Table 4, Fig. 8b).
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Table 4: Mean NASC values (m* nmi"%) in the water column (10-800 m) according to (i)

oceanographic zones, (ii) depth layers, (iii) seasons and (iv) the diel cycle. Values are means + SD

with n in parentheses.

Oceanic zones

Summer

Winter

Day

Night

Day

Night

Tropical Surface layer (11) 249+116  (11) 827+324 (6) 273x113  (6) 925+181
(T2) Intermediate layer  (11) 351+118  (11) 545+370 (6) 335+186  (6) 356+215
Deep layer (11) 9862373 (11) 8174342 (6) 861222  (6) 531210
Total 1586 2189 1469 1812
North Subtropical Surface layer (11) 214+122  (11) 403+160 (6) 250117  (7) 575+256
(NSTZ) Intermediate layer (11) 11724745  (11) 967+428 (6) 344215  (7) 317+278
Deep layer (11) 18224820  (11) 15774858 (6) 1635+438  (7) 12324365
Total 3209 2947 2229 2124
South Subtropical Surface layer (7) 126+116 (8) 286+194 (6) 68+73  (7) 310+193
(SST2) Intermediate layer (7) 1680+1545  (8) 948+593 (6) 11194490  (7) 8534524
Deep layer (7) 2037+995  (8) 12814534 (6) 20794569  (7) 1817+693
Total 3843 2514 3266 2980
Subantarctic Surface layer (5) 83+118 (6) 271465 (4) 1394243  (5) 139448
(SAZ) Intermediate layer  (5) 943+787 (6) 771+404 (4) 10064665  (5) 935+611
Deep layer (5) 9504911 (6) 8314534 (4) 10634628  (5) 996+646
Total 1976 1873 2208 2070
Polar Frontal Surface layer (9) 104457 (7) 170+88 (4) 4616 (4) 97+45
(PF2) Intermediate layer  (9) 464+124 (7) 333485 (4) 396212  (4) 437%160
Deep layer (9) 662+357 (7) 414278 (4) 5352499  (4) 483+228
Total 1230 918 976 1016
Antarctic Surface layer - (3) 29+16 - -
(AZ) Intermediate layer - (3) 135435 - -
Deep layer - (3) 120+43 - -
Total - 284 - -
4. Discussion

The key finding of this study is the strong correlation between the horizontal and

vertical distribution of acoustic backscatter and physical oceanography (water masses) in the

South-Western Indian Ocean. The structuring effect of oceanographic features on marine

organisms has long been recognized at various scales and using different methods (e.g.
Chelton et al., 2011; Lévy et al., 2012; Commins et al., 2013). To the best of our knowledge,



however, no previous acoustic transects were conducted over such a large spatial range (20-
50°S, 50-80°E) that encompassed five major oceanic fronts delineating six different water
masses. The circumpolar annular structure of fronts and water masses around the Antarctic
Continent within the Southern Hemisphere (Deacon, 1982; Comiso et al., 1993) suggests that
the structuring effect of successive latitudinal water masses on micronekton can be
generalized to the Southern Atlantic and Pacific Oceans. The hypothesis of a similar large-
scale circumpolar pattern of acoustic micronekton abundance merits further investigation, and
does not preclude significant variations at a more regional scale (e.g. higher Antarctic krill
abundance reaching lower latitudes in the South-Western Atlantic Ocean than elsewhere;
Atkinson et al., 2008).

4.1. Methodological considerations

Acoustic sampling of micronekton contains its own uncertainties and potential sources
of bias. First, the low 38 kHz frequency offers the advantages of depth-penetration and low
backscattering from non-target organisms, but suffers the disadvantages of fish swimbladder
resonance and the virtual exclusion of aquatic organisms without gas-filled swimbladder due
to their low target strength (Davison et al., 2015). Second, while micronektonic organisms are
diverse and include crustaceans, cephalopods and fish, acoustics do not allow direct
taxonomic identification of individuals contributing to the acoustic backscatter. Consequently,
converting NASC values to micronekton biomass was not performed in the present study
because it requires knowledge of taxonomic composition together with information about the
acoustic properties of the detected species (Davison et al., 2015). Third, species-specific
acoustic properties also limit the use of NASC as a proxy of micronektonic biomass, because
species composition varies in time and space according to many variables, including depth,
daily vertical migration and water masses. However, biases were minimized here by using 38
kHz, the most appropriate frequency for micronekton, together with the relevant threshold of -
80 dB to avoid backscatter from plankton and other smaller organisms while keeping a good
signal/noise ratio (Kloser et al., 2009; Davison et al., 2015). These limitations are not
expected to hinder the main conclusions of this study, namely the horizontal and vertical
structures of the micronekton over large spatial and temporal scales.

Echograms at 38 kHz showed that micronektonic organisms were structured in three
main layers within the sampled depth (10-800 m). Basically, there were two main layers with

high concentrations of backscatter: one between the surface (10 m) and 100-200 m and



another in the 350-700 m range. Lower NASC values were observed between these dense
layers. A similar vertical structure of micronekton abundance was recently described in the
tropical Indian Ocean (Béhagle et al., 2014) and it also occurs in the Pacific Ocean (Escobar-
Flores et al. 2013). For analytical purposes, and because depth limits of the layers varied in
time and space (Fig. 4 and 8), limits of the three layers were assessed using the total
backscatter from the surface (10 m) to a depth < 200 m (limit of the epipelagic zone) and the
total backscatter from an arbitrary mesopelagic limit value of 500 m to the depth limit of 800
m of our 38 kHz analysis. Consequently, in this work, the layer-integrated NASC values
(Table 4) corresponded to the distribution of well-defined micronektonic layers.

Finally, oceanic fronts that limit water masses were delineated using a combination of
SST and ADT fields. These satellite-derived data had a larger spatial resolution (~9 and 36
km, respectively) than acoustic data (~1 km) collected during the surveys. This resolution
mismatch has no major negative consequence on the analyses, because our main goal was not
to relate NASC distribution with the fronts themselves, but, instead, to investigate at a larger
spatial scale the breaking zones from physical and acoustic data and to assess the correlation

of these breaks between the two datasets.

4.2. Diel vertical distribution of micronekton

A relevant part of the acoustic responses detected during this study was attributed to
micronekton that typically migrate from deeper layers (IL and DL) to epipelagic waters (SL)
at night and return to mesopelagic layers during the day (Fig. 4 and 6). Consequently, SL
NASC values increased at night, with concomitant decreases in both IL and DL values, which
is in agreement with the well-known diel vertical migration of most micronektonic organisms
(e.g. Lebourges-Dhaussy et al., 2000; Benoit-Bird et al., 2009; Godg et al., 2009; Drazen et
al., 2011). Diurnal changes were more pronounced within the SL than the IL and DL. These
changes likely result from: (i) the vertical migration of some organisms while others are semi-
migrants or non-migrants, and thus remain in deeper layers all day long (Watanabe et al.,
1999, 2006), and (ii) the upward migration of some micronektonic species from depths
beyond the range of the 38 kHz transducer (> 800 m). Indeed, total NASC values (10-800 m)
were greater at night than during the day, especially in winter (Fig. 6), indicating an upward
migration of deep-dwelling organisms at sunset, as already observed in the Atlantic and
Pacific Oceans (Domokos, 2009; Godg et al., 2012; Escobar-Flores et al., 2013; Béhagle et

al., 2014). Another consistent feature of the vertical micronekton distribution in the present



work is that NASC values overall increased in the order SL < IL < DL regardless of the
spatial and temporal scales. Higher relative abundance in the DL compared to the SL (Table
4, Fig. 6) is a general feature during daytime. Interestingly, contrasted results are observed at
night, in relation to the intensity of daily vertical migration of the ensonified organisms
(Domokos, 2009; Escobar-Flores et al., 2013; Béhagle et al., 2014).

4.4. Micronekton and macroscale oceanography

Combination of active acoustics with remote sensing underlines the driving effect of
macroscale oceanography on the distribution and abundance of micronekton in the South-
Western Indian Ocean. Oceanic fronts are known to concentrate marine organisms and their
predators, including air-breathing vertebrates (van Franeker et al., 2002; Bost et al., 2009), but
few investigations have focused on oceanic zones themselves. Our study allowed defining a
mean backscattering vertical profile of micronekton associated to each oceanic zone, from the
warm tropics to the cold waters of the low Antarctic zone (Fig. 8). Hence, fronts constitute
true biogeographical boundaries delimiting relatively homogenous oceanic zones likely
corresponding to the habitat and ecological optimum of organisms living within (Pakhomov
and McQuaid, 1996; Koubbi et al., 2011; Commins et al., 2014). A first main result of this
study is the peak in total NASC values (10-800 m) in the subtropics (e.g. SSTZ) with lower
abundance occurring in the Northern TZ and Southern SAZ and PFZ, and the lowest value in
the AZ (Table 4). Few comparable data are available in the scientific literature, but an
acoustic transect from New Zealand to Antarctica clearly showed similar high total NASC
values (0-1000 m) in the North and much lower backscatter in the AZ (O’Driscoll et al.,
2011). Higher micronektonic standing stocks in the subtropics fit well with enhanced surface
chlorophyll concentrations and primary production in the subtropical zone of the Southern
Hemisphere, especially in the African sector (~20-70°E) where high value corresponds to the
Antarctic circumpolar current and lower values are found further South (Moore and Abbott,
2000). It is in agreement with the overall positive correlation between mid-water organisms
and phytoplankton, with the putative underlying process being food availability (Domokos,
2009; Escobar-Flores et al., 2013; Irigoien et al., 2014).

A second main result is that the vertical structure of both absolute (m2 nm-2) and
relative (%) micronekton abundance varied according to water masses (Table 4, Fig. 8). For
example, the high overall abundance in subtropical waters were mainly due to high NASC

values at greater depths (IL and DL) that contrasted with low surface values (SL), while



tropical waters are characterized by the highest NASC values in the SL, especially at night.
The latter finding is in agreement with the acoustic SL being the dominant layer at night in
the Central Pacific and the Mozambique Channel, but previous studies did not extent beyond
tropical waters (Domokos, 2009; Behagle et al., 2014). In contrast to our subtropical NASC
data, the abundance at night was higher in the SL than in deeper layers in the Pacific Ocean
(Escobar-Flores et al., 2013), but this study was mainly conducted on a longitudinal, rather
than a latitudinal, basis. Finally, the low surface abundance in the AZ fit well with a poorly
detailed investigation showing low surface backscatter at night South of the PF (Fig. 2 in
O’Driscoll et al., 2011). Unfortunately, the almost lack of acoustic transects for oceanic
waters at large horizontal and vertical scale precludes further accurate comparisons with
previous similar investigations (Irigoien et al., 2014).

A last main result is that, despite very low absolute and relative SL backscatters in the
wintertime in the PFZ, no major seasonal differences in SL, IL and DL NASC values were
found. An increasing seasonality with increasing latitudes is an obvious physical and
biological feature with seasonality being at its maximum in high-Arctic and high-Antarctic
waters (e.g. Moore and Abbott, 2000). Lower SL micronektonic abundance in winter in the
PFZ corresponds to the presumed deepening of mid-water fish (Kozlov et al., 1995) and is
associated to low surface chlorophyll concentrations and primary production at that time
(Moore and Abbott, 2000). Higher seasonal changes including very low biomasses in SL can
be expected further South, but a recent work challenged this view with significant biomasses
occurring in the very top of SL in ice-covered waters in winter (Flores et al. 2014). Finally,
the Northern shift in total NASC values (Fig. 5) is well-explained by the concomitant
northern shift of oceanic fronts (Fig. 8; Kim and Orsi, 2014), and hence of water masses with
their associated backscatter structure in winter in the Southern Indian Ocean.

The present study highlights the usefulness of building large databases resulting from
pooling of comparable acoustic records collected from both research and fishing vessels
during many regular transects across years and seasons. The approach provides unique
opportunities to gather basic information about the poorly known micronekton worldwide,
and is a first preliminary and useful step to describe oceanic zones of relevant biological
interest in terms of trophic ecology. Over the long-term, it will allow a better understanding of
the variations of micronektonic structure and abundance and how they can be related to
environmental changes. Clearly, however, the acoustic method described here has to be
complemented in several ways, mainly during research cruises. First, the acoustic backscatter

needs to be partitioned to taxa and species (Handegard et al., 2013). The use of split-beam



echosounders at multiple frequencies and the concomitant development of analytical
frequency-differencing techniques will aid in partitioning the ensonified organisms in
taxonomic groups (e.g. Madureira et al., 1993; Korneliussen and Ona, 2003). Second,
combined acoustic/trawl surveys are needed to assess species community composition in
these areas (selected “focal areas”; Handegard et al., 2013). More specifically, a frequency
response library can be made by repeated trawl samplings on discrete and identifiable acoustic
layers (Gauthier et al., 2014). Third, converting species backscatter to biomass is another key
issue requiring the quantification of acoustic properties of the targeted organisms (Davison et
al., 2015). Finally, remote sensing provides accurate horizontal oceanographic information,
but the accuracy of oceanic feature detections would increase if they were completed by
vertical sampling to relate backscatter distribution at depth with the physical and chemical
properties (e.g. temperature, salinity, oxygen, fluorescence; Bertrand et al., 2010; Lezama-

Ochoa et al., 2014) of the water column.

Acknowledgements

The authors thank A. Lebourges-Dhaussy for helpful comments on the manuscript and F.
D’Ovidio for complementary funding. The present work was supported financially and
logistically by the Agence Nationale de La Recherche (ANR MyctO-3D-MAP, Programme
Blanc SVSE 7 2011, Y. Cherel), the Institut Polaire Francais Paul Emile Victor, and the
Terres Australes et Antarctiques Francaises.

3.1.5. Conclusions et perspectives

Les données acoustiques collectées par les navires de recherche et de péche le long de 18
trajets lineaires dans le sud-ouest de 1’océan Indien ont permis d’étudier la distribution a
grande échelle du micronecton le long d’un large gradient latitudinal (20-50 ° S) et de deux
saisons différentes (été et hiver). La réponse acoustiqgue mesurée a 38 kHz a été utilisée
comme indicateur de I'abondance des organismes micronectoniques composant 1’échelon
trophique intermediaire entre 10 et 800 m de profondeur. Les résultats obtenus ont permis
de confirmer le comportement migratoire jour/nuit (migrations nycthémerales) des
organismes micronectoniques et leur distribution verticale organisée en trois couches
distinctes (de surface, SL, intermédiaire, IL et profonde, DL ; Béhagle et al., 2014). Par

ailleurs, grace a I’utilisation des données satellite (voir section 3.11.2), une forte corrélation



entre I’abondance et la distribution du micronecton d’une part et le type de masse d’eau
traversée d’autre part a pu étre mise en évidence. L’abondance micronectonique totale la
plus élevée a été mesurée dans la zone subtropicale tandis que I’abondance la plus faible a été
mesurée dans les eaux Antarctiques. Cette forte abondance révélée dans les eaux subtropicales
provient principalement des fortes réponses acoustiques mesurées dans les couches
intermédiaire et profonde. Aucune tendance saisonnicre notable n’a été¢ mise en évidence, mis
a part le déplacement latitudinal connu des tendances observees vers le nord en hiver causé
par le déplacement latitudinal saisonnier des fronts.

Cette étude met en évidence I'importance de construire de grandes bases de données
acoustiques grace a ’acquisition de données comparables, qu’elles soient collectées par
des navires de recherche ou de péche, le long de plusieurs trajets réguliers a travers les
années et les saisons. Cette étude offre une occasion unique de recueillir des informations sur
la biologie et I’écologie des organismes micronectoniques et est une étape préliminaire pour
décrire les zones océaniques de cette région. Sur le long terme, ce travail permettra d’acquérir
une meilleure compréhension des variations de 1’abondance et de la distribution du
micronecton et leurs liens avec les changements environnementaux.

Il est clair, cependant, que I’analyse menée dans ce travail pourrait étre complétée par
plusieurs approches nécessitant de nouvelles campagnes scientifiques en mer : (i) l'utilisation
d’un échosondeur a faisceau scindé composé de plusieurs fréquences permettrait de
différencier acoustiquement les organismes sondés, (ii) des opérations de chalutage
combinées a I’acquisition acoustique permettraient d’identifier taxonomiquement les
organismes micronectoniques de cette région ; et (iii) la quantification des organismes sondés
et identifiés offrirait I’opportunité de convertir ’abondance estimée en biomasse absolue. Par
ailleurs, la mesure in-situ des propriétés hydrologiques des masses d’eau traversées
permettrait de mieux caractériser les distributions préférentielles et donc les habitats des

organismes micronectoniques.

3.II1. Discussion et perspectives de ce chapitre.

Ces deux études ont confirmé D’existence d’un lien entre I’environnement
abiotique et I’organisation des éléments biotiques et démontré qu’a large- et méso-
échelles, les conditions océaniques du sud-ouest de l’océan Indien structurent la

distribution des organismes constituant I’échelon trophique intermédiaire.



A partir des données acoustiques enregistrées a 38 kHz, 1’abondance et la distribution
du micronecton ont pu étre décrites. Cette fréquence n’a pas été choisie au hasard mais pour
sa capacité a détecter les organismes micronectoniques dans les couches eépi- et
mésopélagiques (voir section 2.I11). L’analyse de 1’abondance et de la distribution du
micronecton a révélé, dans les deux études, des différences acoustiques entre le jour et la nuit,
tant en terme d’intensité que de répartition verticale. Ces variations d’intensité et de
distribution concordent avec le phénoméne connu des migrations nycthémérales
(Lebourges-Dhaussy et al., 2000; Benoit-Bird et al., 2009). Une structuration en trois couches
principales des densités acoustiques a néanmoins été mise en évidence dans le canal du
Mozambique (voir section 3.1.3) et a été retrouvée a plus large échelle, dans le sud-ouest de
I’océan Indien, des eaux tropicales aux eaux polaires. Cette structuration en trois couches
semble caractéristique des eaux océaniques de cette région. Une telle structuration a
récemment été mise en évidence aussi dans 1’océan Pacifique (Escobar-Flores et al., 2013)
avec des limites de couches différentes de celles observées dans le sud-ouest de 1’océan
Indien (respectivement, 200-350-550 m et 200-400-800 m). La méthode de détermination des
limites en profondeur de ces couches est plus objective dans le deuxiéme article consacré a la
distribution large-échelle du micronecton (voir section 3.11.4). En effet, dans le premier article
(portant sur la distribution méso-échelle du micronecton, voir section 3.1.3), ces limites sont
définies subjectivement suite a 1’observation de 1’ensemble du jeu de données étudié. Si les
réponses acoustiques contenues dans ces couches changent, que ce soit en termes d’intensité
ou de profondeur, I’information ne paraitra pas. En revanche, les limites de couches définies
dans le deuxieme article (voir section 3.11.4) sont déterminées a partir de I’intensité des
réponses acoustiques sur la dimension verticale. La couche de surface s’étend de 10 m de
profondeur (offset) a 95% de 1’énergie acoustique mesurée entre 10 et 200 m de profondeur.
La couche profonde s’étend de 5% de 1’énergie acoustique mesurée entre 500 et 800 m de
profondeur jusqu’a 800 m (limite d’analyse). La couche intermédiaire correspond a I’espace
entre la limite basse de la couche de surface et la limite haute de la couche profonde. Ainsi,
les variations d’intensité et d’épaisseur des couches principales de rétrodiffusion acoustique
sont prises en compte. Néanmoins, cette méthode de traitement ne peut étre appliquée que
lorsque la couche intermédiaire est disjointe des deux autres. Des travaux menés par 1’équipe
« Ecosystemes Marins » (CLS, Toulouse) renforcent la pertinence de cette méthode en
assimilant ces données a I’échelle globale dans le modele « SEAPODYM Mid Trophic
Level » (Lehodey et al., 2010 ; voir section 5.11).



L’analyse de 1’abondance et de la distribution du micronecton a eégalement révéle,
dans les deux études, une forte corrélation entre la présence de structures océaniques et
des différences de distributions, horizontale et verticale, des organismes
micronectoniques. Sur la dimension horizontale, a méso-échelle, les structures
tourbillonnaires concentrent ou dispersent la biomasse selon leur sens de rotation. Dans le
canal du Mozambique, les tourbillons cycloniques sont biologiquement plus riches que
les tourbillons anticycloniques dans 66% des cas. De plus, leurs bordures sont souvent
associees a des zones biologiquement riches (Mizobata et al.,2002 ; Quartly and Srokosz,
2004) qui concentre ponctuellement I’activité trophique, dans le temps et dans ’espace, en
fonction de la durée de vie du tourbillon. A plus large échelle, celle de 1’océan Indien, les
fronts océaniques sont plus stables dans le temps et dans I’espace. Et méme en tenant compte
de la saisonnalité, les différences de distribution et d’abondance micronectoniques dans les
masses d’eaux s’établissant entre ces fronts sont bien plus établies. Dans le sud-ouest de
I’océan Indien, la masse d’eau la plus « biologiquement» riche s’étend du front
subtropical nord au front subantarctique.

En résumé, I’organisation des écosystemes hauturiers du sud-ouest de 1’océan

Indien est peut étre anticipée.



Chapitre 4: Discrimination et distribution des cibles

acoustiques a I’est des iles Kerguelen

Si tes résultats ne sont pas a la hauteur de tes espérances,

dis-toi que le grand chéne, un jour, a été un gland. [Lao Tseu]

4.1. Détections acoustiques, groupes fonctionnels et

taxonomiques

4.1.1.  Contexte et objectifs de cette étude

En contribuant a I'exportation du carbone organique de la surface vers le domaine
mésopéelagique et en servant de lien trophique intermédiaire essentiel entre le zooplancton et
les prédateurs supérieurs, les organismes micronectoniques constituent I’une des composantes
écologiques les plus importantes des écosystemes hauturiers océaniques (voir section 1.111.2).
Le micronecton se compose de divers taxons. En effet, le terme de « micronecton »
comprend, dans ce travail, les petits poissons pélagiques, les céphalopodes, les petits
organismes gélatineux mais également les crustacés classiquement catégorisés comme
macrozooplankton (euphausiacés, amphipodes hypériens). Ainsi 1’étude de 1’échelon
trophique a 1’échelle du micronecton reste trés descriptive et ne permet pas d’évaluer la
contribution de tel ou tel taxon dans la dynamique spatiale des échelons trophiques supérieurs.

Dans cette étude, nous avons cherché a distinguer les différents types d’organismes
composant le micronecton a partir de mesures acoustiques et d’échantillonnages biologiques
réalisés au cours d’une campagne en mer dédiée au projet MyctO-3D-MAP en janvier/février
2014. Chaque type d’organisme biologique étant acoustiquement caractérisé par sa propre
réponse en fréquence relative, la différence de réponse acoustique observée entre les
fréquences 38 et 120 kHz a été utilisé pour tenter de distinguer les principaux groupes
biologiques du micronecton en s’appuyant sur les propriétés acoustiques de deux échantillons
biologiques mono-spécifiques collectés par chalutage. A notre connaissance, la caractérisation
acoustique des organismes micronectoniques dans la zone subantarctique est limitée a
quelques etudes menées pres des iles Prince-Edouard et Heard (Miller, 1982 ; Perissinotto and
McQuaid, 1992 ; Bedford et al., 2015).



L’objectif de ce travail était donc (i) d’utiliser les données acoustiques bi-fréquence et les
contenus biologiques des chaluts pour développer un algorithme bi-fréquence de classification
acoustique permettant de discriminer les principaux groupes biologiques composant le
micronecton (voir section 4.1.2) avant (ii) d’étudier les distributions horizontale et verticale
des groupes discriminés dans les eaux océaniques subantarctiques situées a I’est de

Kerguelen.

4.1.2. Développement d’un algorithme bifréquence

Les propriétés acoustiques des organismes biologiques sont connues pour varier en
fonction de la fréquence d’échosondage utilisée. Ainsi, en s’appuyant sur la différence des
réponses en fréquence des organismes, il est possible de distinguer les groupes biologiques
présents sous le sondeur (Madureira et al., 1993; Kang et al., 2002). D’apreés la littérature
(Madureira et al., 1993 ; Kang et al., 2002 ; Kloser et al., 2002 ; Logerwell and Wilson, 2004),
les organismes de type euphausiacés ont un modele de réponse en fréquence croissant entre
38 et 120 kHz tandis que les poissons ayant une vessie natatoire gazeuse ont un modéle de
réponse en fréquence plutét décroissant entre 38 et 120 kHz (voir section 4.1.3, Fig. 1). Ainsi,
en s’appuyant sur la différence des réponses en fréquence des organismes et sur les contenus
biologiques des deux chaluts mono-spécifiques (TO7 dans lequel 20 kg quasi purs
d’euphausiacés ont été péchés, et T14 contenant 12 kg purs de Muraenolepis spp. juvéniles -
petits poissons & vessie natatoire gazeuse-), les limites permettant d’obtenir le meilleur
compromis pour discriminer les principaux groupes biologiques ont pu étre déterminées.

Dans le cadre de ce travail, le but était de pouvoir discriminer trois groupes principaux :
(i) un groupe «swimbladder fish-like » correspondant aux poissons ayant des vessies
natatoires gazeuses, (ii) un groupe « fluid-like » correspondant aux crustacés pélagiques
(euphausiacés, décapodes, amphipodes hypériens...) et (iii) un groupe «other »
correspondant aux autres organismes présents dans la colonne d’eau, c'est-a-dire les poissons
sans vessie natatoire gazeuse, les organismes gélatineux non gazeux, ou encore un mélange
d’organismes ayant de faibles différences de réponse en fréquence entre le 38 et le 120 kHz.

Avant toute analyse, toutes les données ont été ré-echantillonnées a partir des données
brutes en cellules de trois pings (un ping enregistré toutes les 1,5 secondes) par un metre de
profondeur (soit environ cing échantillons verticaux de 19,5 cm) afin de lisser 1égérement les
variabilités et réduire la quantité¢ d’information (Ballon, 2010). L’ensemble des organismes

ayant une trés faible réponse acoustique, c’est-a-dire inférieure a -80 dB, a la fois aux



fréquences 38 et 120 kHz, sont identifiés afin d’étre exclus de ’analyse bi-fréquence. En
effet, les organismes micronectoniques sont caractériseés par une réponse acoustique
supérieure a -70 dB aux fréquences 38 et 120 kHz (Brierley et al., 1998 ; De Robertis et al.,
2010). Dans ce travail, les densités acoustiques observées étant faibles, un seuil abaissé a -80
dB a permis d’isoler les organismes micronectoniques.

Ensuite, pour distinguer les groupes biologiques principaux des données acoustiques
restantes, 1’approche utilisée est la suivante :

(i) pour chacun des chaluts mono-spécifique (TO7 et T14), les échantillons acoustiques
correspondants aux organismes ciblés (euphausiacés et Muraenolepis spp., respectivement)
visibles sur I’échogramme sont extraits du reste de 1’échogramme en s’appuyant sur la
profondeur du trait de chalut enregistrée, de 2 m au dessus de la corde de dos jusqu’a 10 m en
dessous (voir section 4.1.3, Fig. 2), pour isoler les échantillons acoustiques correspondants
aux organismes péchés. Les échantillons acoustiques correspondants aux autres organismes
potentiellement présents pendant le trait de chalutage sont écartés. Le jeu de données ainsi
formé permet de définir les parameétres acoustiques des classes « fluid like » et « swimbladder
fish-like ».

(ii) La réponse en fréquence (38, 120 kHz) de chaque cellule d’intégration de ce jeu de
données est représentée sur un graphique (voir section 4.1.3, Fig. 3a). La différence de
réponse est évaluée en utilisant un seuil de différence ASv, variant de -15 a +25 dB (ég. 4.1).
La quantité d’énergie « perdue » en fonction du seuil de différence choisi est ensuite mesurée
(voir section 4.1.3, Fig. 3b) afin d’évaluer la pertinence des seuils de différence testés.

ASv = Sv 120 — Sv 38 (4.1)

(iii) Dans I’optique de conserver un « espace » au groupe « other » pour lequel nous
n’avons pas d’échantillonnage biologique mono-spécifique et dans I’intention de limiter la
perte d’énergie acoustique totale des deux autres groupes (« fluid-like » et « swimbladder
fish-like ») a 10% maximum, deux seuils de difference ont été retenus pour distinguer les trois
groupes « swimbladder fish-like », « fluid-like » et « other » : -1 et +2 dB (voir section 4.1.3,
Fig. 3b).

En résumé, la méthode semi-empirique de classification bi-fréquence des réponses
acoustiques développée dans ce travail est adaptée aux données collectées dans le cadre du
projet MyctO-3D-MAP et permet de discriminer trois principaux groupes biologiques
composant le micronecton a partir de deux seuils de différence ASv (éq. 4.1 et 4.2) :

« swimbladder fish-like » <-1 dB < « other » <2 dB < « fluid-like » 4.2)
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Abstract

Despite its ecological importance, micronekton remains one of the least investigated
components of the open-ocean ecosystems. Our main goal was to characterize micronektonic
organisms using bi-frequency acoustic data (38 and 120 kHz), to develop an algorithm tool
allowing discriminating groups of scatterers in the top 300 m of the productive oceanic zone
east of Kerguelen Islands (Indian sector of the Southern Ocean). The bi-frequency algorithm
was developed from acoustic properties of mono-specific biological samples collected with
trawls, thus allowing to discriminate three acoustic groups of micronekton: (i) “swimbladder
fish-like (ASy 120-38 < -1 dB), (ii) “fluid-like” (ASy 120-33 > 2 dB), and (iii) “other” scatterers (-1
< ASy 12038 < 2 dB). The three groups likely correspond biologically to gas-filled swimbladder
fish (myctophids), crustaceans (euphausiids and hyperiid amphipods), and fish with either
lipid-filled swimbladder or no swimbladder (other myctophids), respectively. The Nautical
Area Scattering Coefficient (NASC) was used as a proxy of relative biomass of acoustic
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targets. The distribution of NASC values showed a complex pattern according to: (i) the three
acoustically-defined groups, (ii) distribution-type structures, (iii) timing of the day and (iv)
physical oceanography. NASC values increased in the order “other” < “swimbladder fish-
like” < “fluid-like”; they were higher at night than during the day; a much larger proportion of
scatterers occurred in layers than in patches, with the latter almost disappearing at night; and
total integrated NASC values were higher within the Polar Front than south of it. Despite
uncertainties with species identification, the method provided an essential descriptive baseline
of the spatial distribution of micronekton. It is a promising tool to (i) link micronektonic
group to physical parameters to define their habitats, (ii) investigate predator-prey interactions
by combining active acoustic and bio-logging, and (iii) study the functioning of the pelagic

ecosystem at various spatio-temporal scales.

Keywords: Euphausiid, Kerguelen, Myctophid, Polar Front, Southern Ocean, Acoustics.

1. Introduction

Micronektonic organisms (~1-20 cm in length; Kloser et al., 2009) constitute one of the most
noticeable and ecologically important components of the open ocean. They amount to a
substantial biomass (e.g. > 10 000 million tons of mesopelagic fish in oceanic waters
worldwide and ~379 million tons Antarctic krill in the Southern Ocean; Atkinson et al., 2009;
Irigoien et al., 2014) with high nutritional value (Shaviklo and Rafipour, 2013; Koizumi et al.,
2014) leading to increasing commercial interest (Pauly et al., 1998). In oceanic waters,
micronekton contributes to the export of carbon from the surface to deeper layers (the
biological pump) through extensive daily vertical mesopelagic migrations to feed on near-
surface organisms at night (Bianchi et al., 2013). It plays a prominent role in oceanic food
webs by linking primary consumers to higher predators, including commercially targeted fish
species and oceanic squids, together with charismatic species, such as marine mammals and
seabirds (Rodhouse and Nigmatullin, 1996; Robertson and Chivers, 1997; Potier et al. 2007,
Spear et al. 2007). Despite its ecological importance, micronekton remains one of the least
investigated components of the marine ecosystems, with major gaps in our knowledge of its
biology, ecology, and major uncertainties about its global biomass (Handegard et al., 2013;
Irigoien et al., 2014).

Acoustic methods have been used in fishery operations and research since 1935 (Sund, 1935).

Stock assessment drove a continuous improvement of the methods in order to better



investigate the distribution and abundance of targeted marine organisms (Simmonds and
MacLennan, 2005). Beyond stock assessment, acoustics now extends to whole marine
ecosystems, being the best available tool allowing simultaneous collection of qualitative and
quantitative data on their biotic and even abiotic components (Bertrand et al., 2013). A major
limitation of acoustics is that they do not provide accurate taxonomic information about the
ensonified organisms. Hence, acoustic analytical tools to determine characteristics of
biological backscatters were developed by comparing and quantifying the difference of mean
volume backscattering strength between different frequencies. The rationale is that the
acoustic properties of individual species are known to vary with the operating frequencies of
the echo sounder. For example, both experimental and theoretical studies showed large
variations in the average echo energy per unit biomass due to animals from “fluid-like” to
“elastic shelled” organisms (Stanton et al., 1994, 1998a, 1998b). This approach has been used
since the late 1970s to identify and quantify zooplanktonic scatterers (Greenlaw, 1977,
Holliday and Pieper, 1980; Madureira et al., 1993a,b). Fewer acoustic tools were however
developed to characterize micronektonic organisms from the open sea, while micronekton is
diverse and includes small pelagic fishes, cephalopods, large crustaceans and gelatinous
animals. A recent biomass estimate of mid-water fish was based on the 38 kHz frequency
alone (Irigoien et al., 2014), and the difference of mean volume backscattering strength
between two frequencies (38 and 120 kHz) was used to differentiate “fish”,
“macrozooplankton” and “zooplankton” scatterers (Fielding et al., 2012; Bedford et al.,
2015).

In the Southern Ocean (water masses south the Subtropical Front), the importance of
micronekton is illustrated by the considerable populations of subantarctic seabirds and
pinnipeds that primarily prey on schooling myctophids and swarming euphausiids and
hyperiid amphipods (Cooper and Brown, 1990; Woehler and Green, 1992; Guinet et al., 1996;
Bocher et al., 2001). However, to our knowledge, acoustic investigation of mid-water
organisms in lower latitudes of the Southern Ocean is limited to a few surveys (Miller, 1982;
Perissinotto and McQuaid 1992; Pakhomov and Froneman, 1999), and only three recent
studies discriminated acoustic groups by their bi-frequency characteristics (Fielding et al.,
2012; Saunders et al., 2013; Bedford et al., 2015).

The main goal of the present work was to use bi-frequency acoustic data (38 and 120 kHz)
combined with net sampling to develop an algorithm tool allowing discriminating groups of
scatterers. The targeted region was the productive oceanic zone off south-eastern Kerguelen

Islands, because: (i) several significant populations of predators are known to feed on



micronektonic organisms in the area during the summer months, namely Antarctic fur seals
and king penguins on mesopelagic fishes (mainly myctophids) and macaroni penguins on
euphausiids and hyperiids (Bost et al., 2002; Charrassin et al., 2004; Lea et al., 2002; C.A.
Bost and Y. Cherel, unpublished data); (ii) myctophid fishes and euphausiids were already
successfully collected in the area (Duhamel et al., 2000, 2005; authors’ unpublished data);
(iii) the region is well-characterized oceanographically, with the Polar Front rounding the
Kerguelen Islands from the south to deflect northward along the eastern escarpment of the
Plateau (Park et al.,, 2014). The rationale was that different groups of micronektonic
organisms (large crustaceans and mid-water fish) should be abundant in the targeted area and
that the bi-frequency acoustic data should allow investigating their horizontal and vertical
abundance patterns according to distribution-type structures (patches and layers) and water

Masses.

2. Materials and methods

The oceanographic cruise (MD197/MYCTO) was carried out during the austral summer
2013-2014 on board the R/V Marion Dufresne Il. The overall dataset totalized 1,320 km of
acoustic data in oceanic waters off Kerguelen Islands during 14 consecutive days of

recording.

2.1. Acoustic sampling

In situ acoustic data were recorded continuously (both day and night) during the
period 23 January-5 February 2014 using a Simrad EK60 split-beam echo sounder operating
simultaneously at 38 and 120 kHz. The transducers were hull-mounted at a depth of 6 m
below the water surface. An offset of 24 m below the transducers was applied to account for:
(i) the depth of the transducers, (ii) the acoustic Fresnel zone, and (iii) the acoustic
interference from surface turbulence. Acoustic data were thus collected on a vertical range
from 30 to 300 m according to the 120 kHz range. Transducers were calibrated following the
procedures recommended in Foote et al. (1987). Settings that were used during data
acquisition are summarized in Table 1. Movies+ software (Ifremer development) was used for
assessing visually the quality of the data prior further analyses. Depending on this quality
assessment, data were filtered using an in-house tool (Béhagle et al., 2015) computed with
Matlab (MATLAB 7.11.0.584, Release 2010b) and Movies3D software (Ifremer



development) to remove ADCP (Acoustic Doppler Current Profiler) interference, background
noise, and both attenuated- and elevated-signals. A quality-control parameter based on the
number of filtered pings was also computed to conserve the filtering information and estimate
the data quality. Then, an echo-integration by layer, with a threshold set at -120 dB, was
applied on filtered acoustic data with an echo-integration cell size fixed at 3 pings per 1 m
depth in order to smooth variability while keeping as much information as possible.

Table 1
Simrad EK60 echo sounder parameter settings onboard the R/VV Marion Dufresne Il during
the MD197/MYCTO cruise in January-February 2014.

38 kHz 120 kHz
Max. power (W) 1000 250
Pulse duration (ms) 1.024 1.024
Ping interval (s) 1.5 1.5
Target Strength ‘TS’ gain (dB) 24.65 27.03
Area backscatterlng_coefﬂment 0.75 -0.30
(Sa) correction
Sample length (m) 0.189 0.189

2.2. Biological sampling

To determine the species and size composition of the dominant scatterers, trawling of
micronektonic animals was conducted using the Mesopelagos trawl that was designed by
Ifremer (fisheries biology and technology laboratory, LTBH, Lorient, France) (Meillat, 2012).
A Scanmar acoustic device (Asgérdstrand, Norway) was attached on the net to monitor in real
time the depth of trawling simultaneously to acoustic measurements (Williams and Koslow,
1997). The net was also equipped with an elephant seal tag (Sea Mammal Research Unit,
UK), that was fixed on the trawl headline. The tag was a multisensor data logger recording
pressure (accuracy of 2 dbar) and hence depth, temperature, salinity and fluorescence (Blain
et al., 2013). Data were downloaded at the end of the trawling operations. Only depth data

were analyzed in the present work, thus providing an accurate time/depth profile for each tow.



The trawl was towed for 30 min at targeted depth at a speed of 1.5-2.5 knots. The trawl
vertical and horizontal openings varied between 5 and 6 m and 10 and 12 m, respectively. The
trawl has a mesh size of 4 cm in the wings, reducing to 5 mm at the codend when it worked.
A terminal rigid collector was fixed on the codend in order to collect micronektonic
organisms in good conditions. A total of 39 pelagic hauls (33 at night and 6 during the day)
was conducted during this survey. All catches were sorted by species or lowest identifiable
taxonomic groups, measured and weighed. While Antarctic krill (Euphausia superba) does
not occur in the area, collected taxa were representative of the Polar Frontal Zone and Polar
Front, including zooplankton-like organisms (i.e. euphausiids, amphipods, large copepods and
non-gaseous gelatinous organisms), fish-like organisms (i.e. fish with a gas-filled
swimbladder and gaseous gelatinous organisms), and other organisms (i.e. fish without a gas-
filled swimbladder and small squids). Most trawls had mixed catches and they were not
further considered here (but see Discussion below). Two trawls, however, were suitable for
acoustic mark identification, because almost all the catches consisted of one single species in

large quantity (see section 2.3 below).

2.3. Bi-frequency method development

The acoustic properties of biological organisms vary with the operating frequency of
the echo sounder. Therefore, comparing the echo levels of individual scatterers ensonified at
different frequencies is likely to provide information on the type of targets that are present in
the water column (Madureira et al., 1993a,b; Kang et al., 2002). According to the literature,
zooplankton-like and non-gaseous gelatinous organisms have an increasing relative frequency
response between 38 and 120 kHz (Stanton and Chu, 2000; David et al., 2001; Lavery et al.,
2002; Korneliussen and Ona, 2003), whereas fish with a gas-filled swimbladder and gaseous
gelatinous organisms have a stable to decreasing relative frequency response between 38 and
120 kHz, depending on the size of the gaseous inclusion (Warren et al., 2001; Kloser et al.,
2002; Korneliussen and Ona, 2003) (Fig. 1). Thus, using the difference of reflectance of well-
characterized biological samples collected by trawls, we determined thresholds to obtain the
best compromise to separate three acoustic groups of organisms. Firstly, however, scatterers
with very low mean volume backscattering strength (S, < -80 dB on both 38 and 120 kHz)
were excluded from the analyses, because we assume that they are not representative of

micronektonic organisms.
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Fig. 1. Schematic description of the relative frequency response, r(f). Horizontal lines indicate
typical range positions of selected acoustic categories when measured at frequencies 18-200
kHz. Source: Korneliussen and Ona (2003).

Secondly, “fluid-like” organisms were discriminated from ‘“gas-bearing” organisms
according to trawl sampling and to acoustic properties of scatterers at 38 and 120 kHz,
(Simmonds and MacLennan, 2005); they referred hereafter as “fluid-like” and “swimbladder
fish-like” groups, respectively. Thresholds used in the bi-frequency algorithm to discriminate
acoustic groups were fixed using acoustic data from two relevant trawls, which were selected
according to: (i) their depth (only trawls between the surface and 200 m depth were
considered to minimize as much as possible saturation interference at 120 kHz), and (ii) the
quality of their acoustic data (mainly depending on the weather; only trawls with more than
50% of clean pings were considered). Two night trawls (TO7, 50 m depth and T14, 70 m
depth) were mono-specific in their composition, containing almost exclusively adults of
subantarctic krill Euphausia vallentini and juveniles of the demersal fish Muraenolepis
marmoratus, respectively. The latter correspond to the pelagic stage of the species (Duhamel
et al., 2005), i.e. fish were 3-4 cm long and contained a well-developped gas-filled
swimbladder, as schooling myctophids have (Electrona carlsbergi, Krefftichthys anderssoni,
Protomyctophum spp.; Saunders et al., 2013). The acoustic characteristics of these two trawls



were considered as representative of “fluid-like” and ‘“swimbladder fish-like” scatterers,
respectively. Only the acoustic characteristics corresponding in time and depth to the two
trawls were taken into account to define the bi-frequency algorithm in order to be sure that
they were related to the organisms effectively caught in the net. For doing this, we used the
time/depth data provided by the elephant seal tag for extracting the acoustic data from 2 m
above the headline up to 10 m below (or 2 m below the footrope) during a limited time period
that focused on the acoustically detected aggregations (Fig. 2). The frequency response of
each echo-integration cell belonging to the trawl’s path was represented relatively to the 38
kHz frequency (Fig. 3a) to assess the positive vs. negative slope of the relative frequency
response between 38 and 120 kHz.

Traw| TO7 — 120kHz frequency Trawl T14 — 38kHz frequency
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Fig. 2. Acoustic records and the corresponding MD197/MYCTO cruise trawls (TO7 and T14)

that were used to fix thresholds of difference in the bi-frequency algorithm. Upper panel:
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complete trawl echograms with trawling depths (continuous black line) and limits of data
extraction (dashed black lines). Lower panel: extracted echogram samples focusing on the
trawl targeted aggregates that were selected from acoustic identification estimation. Left: TO7
trawl (euphausiids) sampling on the 120 kHz frequency to discriminate the “fluid-like” group.
Right: T14 trawl (gas-filled swimbladder fish) on the 38 kHz frequency to discriminate the
“swimbladder fish-like” group.

Thirdly, the difference in relative frequency response (ASy120-38 = Sv,120 — Sv3g) Was
evaluated using a varying threshold of difference, ranging from -15 to 25 dB (Fig. 3b).
Indeed, according to this threshold, each sample was classified either in a group “lower than
the threshold considered” or in the opposite group “upper than the threshold considered”. The
total acoustic density was calculated (on 120 kHz samples for the “fluid-like” group and on
38 kHz samples for the “swimbladder fish-like” group) for each of the lower/upper groups
formed and reported in percentage to total acoustic density of the aggregate for each tested
threshold (Fig. 3b).
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Fig. 3. Left panel (a): frequency response of each sample considered relatively to the 38 kHz
frequency, with “fluid-like" samples (from the trawl TO7) represented in red and
"swimbladder fish-like" samples (from the trawl T14) in blue. Right panel (b): bar chart of the
percentage of "fluid-like" (in red) and "swimbladder fish-like" (in blue) total NASC, among a
-15 to 25 dB range of threshold of difference, used to define the best thresholds (-1 and +2
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dB) delimiting the “other” group by transferring a maximum of 10% of their acoustic energy

(total NASC).

Finally, the calculated “loss” of density for both “fluid-like” and “swimbladder fish-
like” groups was used to define two thresholds of differences delimiting the “other” group by
transferring a maximum of 10% of their acoustic energy (Fig. 3b) into the “other” group.
Following this method, thresholds were defined at -1 and +2 dB. Scatterers with AS, 120-35 (i) >
+2 dB are classified in the “fluid-like” group, (ii) < -1 dB are classified in the “swimbladder
fish-like” group and (iii) between -1 and +2 dB are classified in a third “other” group (Fig.
4a).

2.4. Data post-processing and statistical analyses

Volume backscattering strength (Sv, dB re 1 m ) was used to assess the mean echo
level on both 38 and 120 kHz and thus to evaluate differences of relative frequency response
of the organisms considered (MacLennan et al., 2002). The acoustic density of scatterers was
estimated by calculating the Nautical Area Scattering Coefficient (NASC, s, m?-nmi-?;
MacLennan et al., 2002). NASC was used as a proxy of relative biomass of acoustic targets,
assuming that the composition of the scattering layers and the resulting scattering properties
of biological organisms are homogeneous (e.g. Simmonds and MacLennan, 2005; Lawson et
al., 2008).

Living organisms follow non-random and non-uniform distributions (Margalef, 1979;
Legendre and Fortin, 2004). Hence, acoustic data were analyzed separately in terms of
patches and layers. First of all, in order to get homogenous horizontal sampling at high
resolution, filtered data at 38 and 120 kHz have been echo integrated in cells of 10 m
(horizontal) by 1 m (vertical) with a minimum threshold of -80dB. Patches were here defined
as isolated group of echo-integrated cells limited in space (between 10 and 3000 m long) and
associated to a mean volume backscattering strength Sv > -63 dB on the mean NASC 38 and
120 kHz echogram. In contrast, layers were defined as continuous and homogenous area of
acoustic detections with a mean Sv < -63 dB for each echo-integrated cell on the mean NASC
38 and 120 kHz echogram. The -63 dB threshold was defined by the operator after a visual
analysis of the number of patches detected along a representative acoustic sample of five
hours long and along increasing Sv values from -80 to -40 dB. The value of -63 dB
corresponds to a threshold level over which the number of patches did not further increased.



Using the Matlab contouring tool, echo-integrated cells having a mean Sv > -63 dB were
extracted from the echo integrated datasets and each contour considered as a detected patch.
For each patch, mean depth, vertical size, mean Sv and mean NASC at both frequencies were
computed. Patches NASC were calculated as following: NASC were first summed on the
vertical and then averaged on the horizontal. Cells that were not considered as patches were
considered as layers. Total-, patches- and layers- datasets were then post-processed following
the same bi-frequency algorithm (see section 2.3 above). Thus, nine datasets were obtained:
“fluid-like”, “swimbladder fisk-like”, and “other” for layer structures, same biological groups
for patch structures and for the whole (i.e. patches and layers).

Acoustic data were analyzed from 30 to 300 m according to the applied offset (see
section 2.1. above) and the 120 kHz emission range. Day and night data were analyzed
separately because many mid-water organisms undergo diel vertical variation. The
crepuscular period (45 minutes before and after sunrise and sunset) during which mid-water
organisms ascends and descends (Lebourges-Dhaussy et al., 2000; Benoit-Bird et al., 2009)
were excluded from the analyses. Since micronektonic distribution is structured by
macroscale oceanography (Béhagle et al., 2015) and physical oceanography is complex off
eastern Kerguelen Islands (Park et al., 2009; 2014), the studied region, and hence the acoustic
dataset, was split into two contrasted areas according to the position of the Polar Front (~49
°S): (i) the southern part where the track crossed the shelf edge in polar waters located south
the Polar Front, and (ii) the northern part, mostly out of the plateau and located within the
Polar Front (PF) area (defined from sea surface height using gridded products at one-third

degree resolution (AVISO, http://www.aviso.oceanobs.com)).

Statistical analyses were performed within the R environment (R Core Team, 2014).

Differences of distribution between groups were statistically assessed using student t tests.
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3. Results

3.1. Testing the bi-frequency algorithm

The robustness of threshold values obtained by the bi-frequency algorithm developed
in the present work was tested by calculating the theoretical frequency responses of
Muraenolepis marmoratus and Euphausia vallentini using the mathematical models of Ye
(1997) and Stanton et al. (1994), respectively. The Ye (1997) model highlights a AS, 120-38
value of -0.4 dB for fish of 3 to 4 cm length (as sampled during the T14 trawl), and the
Stanton et al. (1994) model highlights a AS, 120-3s value of +1.9 dB for euphausiids of 26 mm
length (as sampled during the TO7 trawl). Using the bi-frequency algorithm, the ASy 120-38
thresholds amounted to -1 and +2 dB, respectively, and are thus consistent with the results of
mathematical models. Our threshold values were even stronger than those of the models (-1 <
-0.4 and 2 > 1.9 dB), thus highlighting the selectivity of the algorithm. According to
biological samples (see section 2.2. above) and acoustic properties of scatterers at 38 and 120
kHz (see section 2.3 above), three acoustic groups have been defined for micronektonic
organisms: (i) “swimbladder fish-like” (ASy 120-38 < -1 dB), (i) “fluid-like” (ASy 120-33 > 2 dB),
and (iii) “other” scatterers (-1 < ASy 120-33 < 2 dB).

3.2. Horizontal distribution of acoustic groups of micronekton

The horizontal distribution of NASC values in the 30-300 m depth range varied
spatially (northern and southern tracks), temporally (time of the day), and according to the
distribution-type structures (patches and layers) and to the three acoustically-defined groups
of micronektonic organisms (Fig. 5, Tables 2 and 3). Several features were notable: (i) total
integrated NASC values were ~2-3 times higher in the northern than in the southern tracks;
(if) overall NASC values increased in the order “other” < “swimbladder fish-like” < “fluid-
like”, with NASC values being 1.8-3.1 and 6.3-8.8 higher in “fluid-like” than in
“swimbladder fish-like” and “other” organisms, respectively; (iii) with one exception (see
below), NASC values of each group were higher at night than during the day; (iv) a much
larger proportion of scatterers of the three groups occurred in layers than in patches; (v) the
layers/patches difference was more pronounced at day than during the night, with patches
almost disappearing at night (< 1% of the total NASC values); (vi) during the day, a higher



proportion of “swimbladder fish-like” (10-26%) and “other” (10-34%) than “fluid-like” (4-

5%) scatterers occurred in patches.
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Fig. 5. Total density (NASC, in m2-nmi?, colored on ship track) observed during the
MD197/MYCTO cruise integrated from 30 to 300 m depth for each acoustic group
(“swimbladder fish-like”, fluid-like” and “other” groups) and for each distribution-type

structure (patches and layers). Red line indicates the position of the Polar Front (PF).
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Table 2
Acoustic density (NASC, in m2-nmi) per echo integration cell of each acoustic group (“swimbladder fish-like”, “fluid-like” and “other” groups).

Values are means + SD. The small size of the 10 m horizontal cells explains both their numbers and very large variances.

Time period Tracks Echo integration Total NASC values "Fluid-like" NASC values "Swimbladder fish-like" NASC  "Other" NASC values
cell per 10 m (n) at 38 or 120 kHz (m?-nm?)  at 120 kHz (m?-nm™®) values at 38 kHz (m?nm) at 38 kHz (m*-nm3)

Day Northern 69150 446 + 3402 283 £ 2641 107 £ 1073 56 + 756
Southern 37724 273 £1642 209 £ 1507 42 + 563 22 +136
Both tracks 106874 385 + 2907 257 + 2305 84 + 926 44 + 614
Night Northern 15252 649 + 3091 351 + 2432 225 + 1487 73+ 454
Southern 5065 195 £ 579 73 +431 84 + 372 38+ 32
Both tracks 20317 536 £ 2701 282 £ 2122 190 £ 1303 64 + 394
Dﬁéﬁ?d Northern 84402 483 + 3349 295 + 2604 129 + 1160 59 + 711
Southern 42789 264 + 1555 193 + 1423 47 £ 544 24 +128

Both tracks 127191 409 + 2875 261 + 2277 101 + 998 47 + 584




Table 3
Acoustic density (NASC, in m2-nmi®) summed in the 30-300 m depth range and percentage contributions (between brackets) of each acoustic
group (“swimbladder fish-like”, “fluid-like” and “other” groups) as patches and layers (see text for definitions). Daytime and nighttime were

considered separately, as the Northern and Southern tracks were.

Tracks Groups Day Night
Total Patches Layers Total Patches Layers

(10°m?nmi?) (%) (%)  (10°m*nmi?) (%) (%)

Northern Swimbladder 11.68(25.9) 10.3  89.7 5.64 (32.0) 0.8 99.2
Fluid 29.30 (65.0) 4.7 95.3 10.41 (59.1) 0.8 99.2
Other 4.10 (9.1) 9.7 903 1.56 (8.9) 0.7 993
Total 45.08 (100.0) 6.6 934 17.61 (100.0) 0.8 99.2

Southern Swimbladder 2.23(12.9) 261  73.9 0.68 (44.4) 05 995
Fluid 1421(822) 34  96.6 0.66(43.2) 0.0  100.0
Other 085(4.9) 340 66.0 019 (125) 02  99.8
Total  17.30(1000) 7.9 921  153(100.0) 0.2  99.8

Total Swimbladder 13.92 (22.3) 12.8 87.2 631(33.0) 08  99.2
Fluid 4351(69.8) 43 957  11.07(57.8) 08  99.2
Other 495(7.9) 139 86.1 175(92) 0.6  99.4
Total  62.38(1000) 69 931  10.14(100.0) 0.8  99.2




3.3. Vertical distribution of acoustic groups of micronekton

The vertical distribution of NASC values of the three acoustically-defined groups of
micronektonic organisms varied spatially (northern and southern tracks), temporally (time of
the day), and according to the distribution-type structures (patches and layers) (Fig. 6, Table
4). Overall, “fluid-like” organisms were structured in layers and their NASC values showed:
(i) a peak at shallow depths (< 100 m) during the day with an intermediate inter-quartile range
revealing a rather unimodal vertical distribution; and (ii) a progressive increase with depth
from 150 to 300 m. The pattern was similar at night, but with significantly lower values (t =
17.5, p < 0.001) and higher inter-quartile range, highlighting a consistent distribution in the
range 30-300 m. “Swimbladder fish-like” scatterers showed a different vertical pattern with a
well-defined change between day and night. While most scatterers were structured in layers,
they were more patchily distributed during the day with a main mode at ~150 and ~70 m in
the northern and southern tracks, respectively. Patches almost completely disappeared at night
during which “swimbladder fish-like” organisms occurred in more diffuse layers with a
unimodal distribution in the north at ~30 m and a bimodal distribution in the south at ~65 and
~200 m. The distribution of “other” organisms showed no obvious patterns, with discrete
small patches during the day and more obvious layers at night, especially at shallow depths in
the northern track (Fig. 6, Table 4).
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Table 4

Maximum acoustic density (NASC) depth, median acoustic density and inter-quantile range

proportion of acoustic groups (calculated on the 38 kHz for the “swimbladder fish-like” and

“other” groups and on the 120 kHz for the ‘“fluid-like” group) according to the tracks

(northern and southern), time of the day (day and night) and distribution-type structures

(patches and layers).

Timing Tracks Groups Maximum NASC Median NASC values  Inter-quantile
depth (m) (m? nmi?) range (%)
Total
Day Northern Swimbladder 148 0.16 24.6
Fluid 66 0.36 23.9
Other 147 0.09 50.0
Southern Swimbladder 72 0.11 19.3
Fluid 275 0.23 47.7
Other 270 0.05 54.5
Night Northern Swimbladder 42 0.13 27.3
Fluid 295 0.20 50.0
Other 45 0.10 33.3
Southern Swimbladder 65 0.23 34.7
Fluid 294 0.13 54.3
Other 214 0.12 25.0
Patches
Day Northern Swimbladder 147 0.03 10.4
Fluid 109 0.05 17.1
Other 143 0.02 30.0
Southern Swimbladder 68 0.01 9.7
Fluid 163 0.02 36.4
Other 194 0.01 27.8
Night Northern Swimbladder 45 0.00 7.1
Fluid 122 0.00 0.0
Other 41 0.00 0.0
Southern Swimbladder 94 0.00 0.0
Fluid 38 0.00 0.0
Other 58 0.00 0.0
Layers
Day Northern Swimbladder 230 0.13 59.3
Fluid 65 0.31 32.9
Other 297 0.04 53.8
Southern Swimbladder 263 0.07 54.2
Fluid 292 0.21 39.7
Other 297 0.02 46.2
Night Northern Swimbladder 42 0.14 21.7
Fluid 294 0.22 45.3
Other 45 0.09 36.6
Southern Swimbladder 65 0.28 33.3
Fluid 294 0.19 53.7
Other 214 0.10 27.6




4. Discussion

Historically, most of the acoustic investigations conducted in the Southern Ocean
since the 1960s focused on Antarctic krill (Demer and Conti, 2005; Fielding et al., 2014), due
to its high and variable biomass (Atkinson et al., 2009), key role in the high-latitude pelagic
ecosystem (Ainley and DeMaster, 1990) and developing commercial fisheries (Nicol et al.,
2012). More recently, the concept of a distinct Antarctic open-ocean food chain where
Antarctic krill is absent pointed out the importance of other micronektonic organisms,
including mid-water fish (Rodhouse and White, 1995). Hence, different groups were
acoustically characterized in the Antarctic krill zone (Fielding et al., 2012; Saunders et al.,
2013), but, to our knowledge, few acoustic information is available in Northern waters of the
Southern Ocean where Antarctic krill is ecologically replaced by other micronektonic
organisms, namely euphausiids, a few hyperiid amphipods and myctophid fishes.

The present study focused on productive waters off eastern Kerguelen Islands, where
numerous top predators target micronektonic organisms different from Antarctic krill (Guinet
et al. 1996). It provides first a useful analytical tool to discriminate three different acoustic
groups of micronektonic organisms from a bi-frequency processing of acoustic data (38 and
120 kHz). In a second step, the bi-frequency algorithm was biologically tested to depict the
horizontal and vertical (30-300 m) distribution and abundance of the three acoustic groups
according to their distribution-type structures (patches and layers) and macroscale
oceanography in cold waters at and near the Antarctic Polar Front.

4.1. Methodological comments and biological interpretation of the acoustic groups

Methodologically, the frequency-dependent technique based on estimated difference
between mean volume-backscattering strength at 38 and 120 kHz was already used to
characterize acoustic groups (Madureira 1993a,b; Brierley et al., 1998). The most recent
investigations defined two micronektonic groups in Antarctic waters, namely Antarctic krill
(macrozooplankton) that was identified using a 2-12 or 2-16 dB AS, 120-3s Window (Fielding et
al., 2012, 2014), and myctophids (gas-filled swimbladder fish) that were characterized by
ASy 120-38 < 2 or < 0 dB (Fielding et al., 2012; Saunders et al. 2013). Elsewhere, a threshold at
ASy 12038 = 2 dB was used to discriminate gas-filled swimbladder fish (< 2 dB) from
euphausiids (> 2 dB) (De Robertis et al., 2010; Ressler et al., 2015). Using the same overall



approach, our AS, 120-3s threshold values fit well with theoretical models (Ye, 1997; Stanton et
al., 1994). The AS, 12038 threshold value (-1 dB) to discriminate “swimbladder fish-like”
backscatters was even lower than the previously used values (0-2 dB). Hence, our
identification of “swimbladder fish-like” backscatters is more conservative than in previous
investigations, and the method allowed discriminating a third intermediate group of
backscatters at -1 < AS, 120-3s < 2 dB.

Micronektonic organisms that constituted the three acoustic groups of backcatters can
be tentatively defined using a combination of bi-frequency threshold values, acoustic
sampling depth (30-300 m), net sampling (Hunt et al., 2011) and predators’ diet (Guinet et al.,
1996) within the studied area. (i) The “fluid-like” group (ASyi20-3s8 > 2 dB) is likely to
correspond primarily to crustaceans, including euphausiids (e.g. Euphausia vallentini, E.
triacantha, Thysanoessa spp.) and hyperiids (Themisto gaudichaudii). Non-gas bearing
gelatinous organisms (e.g. salps) also occur in the area (Hunt et al., 2011) and they were
collected during the cruise, it is here assumed that their acoustic signature was similar to
“fluid-like” signature (Wiebe et al., 2010). (ii) The “swimbladder fish-like” group (ASy,120-38 <
-1 dB) includes gas-bearing gelatinous organisms and gas-filled swimbladder fish.
Siphonophores occur in the Southern Ocean, but their abundance is relatively low in
Kerguelen waters (Hunt et al., 2011). On the other hand, mesopelagic fish were intensively
collected, with most of them belonging to the Family Myctophidae in terms of species,
number and biomass (Duhamel et al., 2005). Not all myctophid species contain a gas-filled
swimbladder, however, and it is likely that the acoustically detected myctophids were
primarily Electrona carlsbergi, Krefftichthys anderssoni and Protomyctophum spp. but it was
not possible to differentiate between species (Marshall, 1960; Saunders et al., 2013).
Noticeably, all those species are targeted by the myctophid-eater king penguin (Bost et al.,
2002; Cherel et al., 2002) and they are known to form school structures (Saunders et al.,
2013). Krefftichthys anderssoni was the commonest net-caught myctophid during the cruise
and Protomyctophum bolini and P. tenisoni also occurred in significant numbers in trawls
(authors’ unpublished data). (iii) The “other” group of scatterers (-1 < AS, 120-33 < 2 dB) most
likely corresponds to other fish, meaning lipid-filled swimbladder species and fish with no
swimbladder (Simmonds and MacLennan, 2005). Again these characteristics point out
myctophid fish in the area, including Electrona antarctica and Gymnoscopelus braueri that
ranked second and third amongst the net-caught myctophids during the cruise (authors’
unpublished data) together with other Gymnoscopelus species that constitute the main prey

species of fur seals Arctocephalus spp. (Marshall, 1960; Lea et al., 2002; Saunders et al.,



2013). Theoretically also, the “other” group can include a combination of “fluid-like” and
“swimbladder fish-like” scatterers living in mixed and homogenous layers or patches, thus

overall resulting in intermediate AS, 12033 Values.

4.2. Horizontal and vertical distribution of the acoustic groups

The acoustic density of micronektonic scatterers (NASC) varied both in time and
space, thus showing a complex pattern depending on acoustically-defined groups, time of the
day (day/night), depth (30-300 m), the distribution-type structures (patches and layers) and
macroscale oceanography (Northern and Southern tracks). Firstly, depth-integrated NASC
values of the three acoustic groups were higher in the Northern than the Southern tracks,
which corresponded to the Polar Front (PF) and Northern Antarctic waters, respectively. This
is consistent with the high abundance of micronekton recorded in frontal areas of the Western
Indian sector of the Southern Ocean (Pakhomov et al., 1996; Pakhomov and Froneman,
2000). The Northern track of the survey crossed the PF several times and notably at a
mesoscale feature related to a southward intrusion of northern waters from the Polar Frontal
Zone across the PF. Interestingly, the feature was associated with high NASC values (Fig. 5),
which is in agreement with biomass accumulation at mesoscale eddies (Godg et al., 2012).
Secondly, the finding of an overall higher biomass at night than during the day is in
accordance with a recent large-scale acoustic investigation in the Western Indian Ocean
(Béhagle et al. 2015) and the general trend of upward migration of deep-dwelling
zooplanktonic and micronektonic organisms at sunset in oceanic waters (Domokos, 2009;
Escobar-Flores et al., 2013; Béhagle et al., 2014). Finally, other key features of micronektonic
distribution was the much higher NASC values in layers (> 92% of total NASC values) than
in patches, and the almost disappearance of patches (< 1%) at night when compared to the
daylight hours (Table 4). The latter feature is related to the diel behaviour of mid-water
organisms that disperse at night to feed in the epipelagic zone (Hays, 2003).

Overall, NASC values increased in the order “other” < “swimbladder fish-like” <
“fluid-like” groups, which is in agreement with the predator-prey biomass pyramid, i.e. a
higher biomass of crustaceans than of crustacean-eater mid-water fish (Pakhomov et al., 1996;
Cherel et al., 2010). “Fluid-like” scatterers occurred predominantly within layers with a
bimodal distribution at shallow and deep depths (Fig. 6). A similar bimodal vertical
distribution was previously observed from acoustic-based records at the PF area westward

(Pakhomov et al., 1994). A prominent feature of “fluid-like” scatter occurrence in Kerguelen



waters was a well-defined layer at ~60 m depth during the day, which likely corresponds to
some key crustacean species collected with nets (E. vallentini, Thysanoessa spp., T.
gaudichaudii; Pakhomov and Froneman, 1999; Hunt et al., 2011; this study). Noticeably,
those crustacean species form the bulk of the food of the most abundant diving air-breathing
predator from the area, the macaroni penguin (Eudyptes chrysolophus), which predominantly
forages at 20-60 m depth during the day (Sato et al., 2004; Bost and Cherel, unpublished
data).

Most scatterers of the “swimbladder fish-like” and “other” groups were structured in
layers which were more pronounced at night than during the day. Especially obvious was a
~50 m-deep layer during the northern track that suggests a high abundance of mid-water fish
in the upper epipelagic at night. Indeed, surface layers are invaded at that time by myctophids
in Kerguelen waters and elsewhere, with the species including a pool of gas-filled
swimbladder-, lipid-filled swimbladder- and swimbladderless myctophids (Duhamel et al.,
2005; Collins et al., 2012; Saunders et al., 2013). This pattern corresponds well with the
night-time diving behaviour of Antarctic fur seals (A. gazella) that prey primarily on mid-
water fish at 40-60 m depth in eastern Kerguelen waters (Lea et al., 2002, 2006). A major
characteristic of the “swimbladder fish-like” group was the significant amount of scatterers
structured in patches during daytime. It is likely that patches corresponded to schools of fish,
as already depicted in the Atlantic sector of the Southern Ocean (Fielding et al., 2012;
Saunders et al., 2013), and that the species were mainly myctophids with a gas-filled
swimbladder (Collins et al. 2008). Patch depth observed during the survey was < 180 m, thus
suggesting that they were composed of Krefftichthys anderssoni and Protomyctophum spp.,
and not of deeper-living species as E. carlsbergi (Duhamel et al., 2005; Collins et al., 2008;
Flynn and Williams, 2012). Indeed, the survey overlapped the foraging area of the king
penguin (Aptenodytes patagonicus) that is known to target primarily K. anderssoni in the 100-
150 m depth range during the day (Bost et al., 2002; Charrassin et al., 2004; C.A. Bost and Y.
Cherel, unpublished data). Interestingly, patches occurred at different depths during the
northern (~150 m) and southern (~70 m) tracks, which can be related to different species
within patches or to physical oceanography in different water masses or to a combination of
both. Little available information shows that myctophids are linked to the physical, chemical
and biological characteristics of the water column, with bottom depth, temperature and
oxygen content of the water being key environmental factors controlling their distributions
(Hulley and Lutjeharms, 1995).



In conclusion, the present study highlights the usefulness of combining acoustic
records with biological sampling to develop reliable bi-frequency algorithms to discriminate
groups of backscatters. When validated, the method bypasses the problem of net avoidance by
micronekton, especially during the daylight hours (Kloser et al., 2009; Pakhomov and
Yamamura, 2010; Kaartvedt et al., 2012). Despite uncertainties with species identification
and depth limitation in acoustic data, it provides an essential descriptive baseline of the spatial
distribution and structure of micronektonic organisms. More at-sea investigations are needed
to better define the species-specific acoustic response of crustaceans (e.g. Madureira et al.,
1993b), myctophids (e.g. Gautier et al., 2014) and gelatinous organisms (e.g. Wiebe et al.,
2010). As it stands, however, the method can already help (i) to link micronektonic group
distribution to physical oceanography both horizontally and vertically to better define their
oceanic habitats (Koubbi et al., 2011), (ii) to investigate predator-prey interactions by
combining in real time acoustic surveys and bio-logging (Benoit-Bird et al., 2011; Bedford et
al., 2015), and hence (iii) to gather useful information on the functioning of the still poorly
known oceanic ecosystem. Overall, the distribution of the acoustic groups fit well with the at-
sea behaviour of air-breathing diving predators from Kerguelen Islands (see above). More
specifically however a thorough comparison between net trawling and predators foraging
ecology underlines some fundamental mismatches that can be investigated using active
acoustic. For example, the subantarctic krill E. vallentini is traditionally considered to live
deeper than 100 m during the day (Perissinotto and MacQuaid, 1992; Hamame and Antezana,
2010), while it is one of the most important preys of various diurnal seabirds (e.g. crested
penguins) that feed primarily in the top 50 m of the water column (Ridoux, 1988; Tremblay
and Cherel, 2003; Sato et al., 2004).
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4.1.4. Conclusion et perspectives

A partir de la réponse acoustique des deux échantillons biologiques mono-spécifiques
et des modéles mathématiques théoriques, deux seuils de différence (Sv120-Sv38 = -1 et
+2) ont été déterminés pour caractériser acoustiquement trois groupes biologiques
composant le micronecton (éq. 4.2). Par ailleurs, en s’appuyant sur une littérature adaptée a
notre zone d’étude, les organismes affectés au groupe « fluid-like » sont associés aux
crustacés de type euphausiacés et amphipodes hypériens et les organismes du groupe
« swimbladder fish-like » aux poissons contenant une vessie natatoire gazeuse tels que les
myctophidés échantillonnés par chalutage Electrona carlsbergi, Krefftichthys anderssoni ou
Protomyctophum spp.

A partir des densités acoustiques estimées (NASC), cette étude a permis (i) de souligner la
dominance du groupe « fluid-like » en terme d'abondance totale sur la zone et (ii) de
mettre en évidence une distribution hétérogéne pour chaque groupe biologique discriminé
en réponse a un contexte environnemental contrasté. En effet, méme si globalement, les
densités acoustiques enregistrées dans la partie nord (zone frontale hétérogéne) se sont
avérées plus élevées qu’au sud (masse d’eau inter-frontale homogene), des différences
structurelles de distribution des groupes biologiques discriminés ont été observées en fonction
du cycle nycthéméral : (i) la distribution des organismes « swimbladder fish-like » et « other »
a été caractérisée par une distribution organisée majoritairement en couches de jour comme de
nuit mais accompagnée d’agrégats le jour qui s’averent absents la nuit; (ii) les organismes du
groupe « fluid-like » ont, quant-a-eux, montré une distribution bimodale organisée en
couches, de jour comme de nuit ; et ce au nord comme au sud de notre zone d’étude.

Il est primordial de mieux comprendre I'écologie du micronecton, particulierement dans
cette région intensivement utilisée par une large communauté de prédateurs qui se
reproduisent sur les les de I’archipel de Kerguelen, tels que les oiseaux (manchots royaux et
gorfous macaroni) et les mammiferes marins (otaries et éléphants de mer) (Guinet et al., 1996
; Duhamel et al., 2000). Cette étude met en lumiere une approche robuste combinant des
enregistrements acoustiques avec des échantillonnages biologiques pour développer un
algorithme bifréquence fiable permettant la classification acoustique des organismes
biologiques composant le micronecton. Malgré les incertitudes d'identification des espéces
et la limitation d’exploration en profondeur liée a I’acquisition acoustique en 120 kHz, ce
travail fournit une base descriptive essentielle de la distribution spatiale et de la

structuration des principaux organismes micronectoniques dans cette région spécifique



de I'océan Austral. Pour approfondir cet aspect trés descriptif et tres localisé de la
distribution des organismes micronectoniques, d’autres travaux sont amorces pour (i)
comparer les différentes stratégies alimentaires des prédateurs supérieurs qui exploitent
la zone est des Kerguelen avec la distribution de leurs proies décrite par acoustique, (ii)
étudier l'influence de I'environnement dynamique sur les habitudes écologiques du
micronecton, avec notamment une étude focalisée sur I’influence de la thermocline sur la
distribution des agrégats et des couches observés par acoustique et (iii) décrire la
distribution des organismes micronectoniques discriminés par acoustique a plus large
échelle.

4.11. Comparaison de deux modes d’échantillonnage : acquisition

acoustique vs. manchot royal

4.11.1. Contexte et objectifs de cette étude

Pour les prédateurs supérieurs, la prospection alimentaire est un comportement vital
déterminant la quantité¢ d’énergie ensuite allouée a chaque trait d’histoire de vie comme la
croissance ou la reproduction. L’environnement dans lequel se déplacent ces prédateurs est
hétérogene dans I’espace et dans le temps et va structurer leur comportement. En effet, cette
hétérogénéité environnementale va influencer et structurer la distribution spatio-temporelle
des ressources (Scheffer et al., 2012) qui va elle-méme influencer la distribution des
prédateurs supérieurs par effet bottom-up (Frederiksen et al., 2006). Les prédateurs
supérieurs doivent donc adapter leur comportement de prospection alimentaire en
fonction du cadre environnemental dans lequel ils évoluent (Fauchald et Tveraa, 2003).
Selon la théorie de I’approvisionnement optimal, le prédateur adopterait une stratégie
alimentaire lui permettant de maximiser I’apport d’énergie par unité¢ de temps (MacArthur et
Pianka, 1966). De plus, selon Charnov (1976) le choix des proies ne dépendrait pas de leur
quantité mais de leur profitabilité en termes de gain d’énergie par unité de temps alloué a la
prospection de ces proies (Schoener, 1979). Ainsi, le comportement alimentaire des
prédateurs supérieurs serait principalement controlé par la profitabilité d’une zone par
rapport au temps alloué pour y parvenir. Cependant, les prédateurs supérieurs comme les

pinnipedes ou les oiseaux marins sont soumis a une contrainte supplémentaire : la nécessité de



revenir régulierement a leur point de départ, généralement leur zone de reproduction afin de
prodiguer les soins parentaux (Orians et Pearson, 1979). Chez les oiseaux marins, pendant la
saison de reproduction, les contraintes augmentent pour les adultes reproducteurs. 1ls doivent
optimiser leurs comportements de péche en maximisant 1’apport énergétique tout en réduisant
le temps de voyage ou en augmentant le gain d’énergie durant le temps de prospection. Cette
derniére stratégie peut cibler des proies a forte teneur énergétique ou présentes en grande
quantité. En milieu marin, les manchots royaux adoptent ainsi des stratégies différentes selon
la période de 1’année s’¢loignant moins de la colonie lors des périodes de reproduction vers
des zones frontales distinctes (Bost et al., 2009).

L’étude de la stratégie alimentaire des oiseaux marins s’est trés largement développée

depuis les années 80 dans le but d’évaluer 1’état de santé des milicux océaniques (Croxall,
1992). Contrairement a d’autres espeéces marines, les oiseaux marins offrent un avantage
majeur pour la bio-indication de 1’état de santé d’un milieu océanique : leur cycle de vie est
spatialement divisé entre une phase de reproduction a terre et une stricte dépendance du
milieu marin pour se nourrir. Ainsi, I’utilisation d’un modé¢le biologique tel que le manchot
royal en tant que bio-indicateur peut nous apporter, a travers son comportement de
recherche alimentaire, des renseignements d’une part sur les caractéristiques physiques
du milieu prospecté mais aussi sur la distribution de ses proies, les myctophidés. L’idée
de ce travail était donc de comparer deux modes d’échantillonnage des myctophidés
pour mieux décrire leur distribution : la bio-indication par le manchot royal vs.
I’observation acoustique bifréquence.
Dans le cadre du projet MyctO-3D-MAP, un stage de 6 mois a été mis en place pour un
étudiant de deuxiéme année de master dans le but d’étudier la distribution des manchots
royaux en relation avec celle de leurs proies a partir de différents types de données, et
ainsi comparer la distribution des myctophidés décrite a partir des données de « bio-logging »
avec celle décrite a partir des données acoustiques bifréquence (voir section 4.1). Le « bio-
logging » est une méthode s’appuyant sur la miniaturisation des instruments de mesures
environnementales. Avec la miniaturisation, des balises électroniques de plus en plus petites,
précises et riches en capteurs ont été développées afin de pouvoir équiper des animaux et les
utiliser comme bio-indicateurs environnementaux de leur milieu (Rutz and Hays, 2009).

L’ensemble de ces données ont été collectés au début de 1’année 2014 dans le cadre de la
campagne en mer dédiée au projet MyctO-3D-MAP (voir section 2.1V.1). Pendant la durée de
cette campagne, les mouvements horizontaux et verticaux des manchots royaux ont été

simultanément suivis par satellite (Argos/GPS) et datalogger (TDRS) au cours de leurs trajets



alimentaires en mer. En paralléle, les données acoustiques bifréquence collectées au cours de
cette campagne ont permis d’étudier la distribution des organismes sondés dans la zone
prospectée par les manchots royaux et ce avec un décalage temporaire minime (quelques
jours). Cette campagne simultanée en mer (navire) et depuis la terre (manchots)
représente une opportunité unique de croiser les informations fournies par la campagne
océanographique avec le comportement de péche des manchots royaux.

Ce travail de comparaison a été réalisé par Eugénie Tessier, encadrée par Charles-André
Bost et Yves Cherel, directeurs de recherche au Centre d’Etudes Biologiques de Chizé
(CEBC), et en étroite collaboration avec moi pour tout ce qui concernait les données
acoustiques bifréquence, de I’analyse a I’interprétation. L'objectif de ce stage était de
comparer les distributions horizontales et verticales des ressources micronectoniques
fournies par (i) les manchots royaux utilisés comme bio-indicateurs et (ii) les données
conventionnelles de la campagne océanographique (acoustique bifréquence couplée a des
chalutages biologiques expérimentaux). La comparaison de ces deux methodes indépendantes
a permis d’une part d’évaluer le degré de recoupement des données et par la méme de tester
d’un point de vue critique le potentiel bio-indicateur des manchots royaux sur les ressources

de myctophidés.

4.11.2. Données utilisées et résultats obtenus

Dans les eaux océaniques orientales de 1’archipel des Kerguelen, deux approches
méthodologiques ont été simultanément combinées : (i) du 9 au 25 janvier 2014, 17 manchots
royaux ont été équipés d’appareils électroniques télémétriques pour suivre leurs trajets
horizontaux et leurs activités de plongée lors de leurs déplacements (Fig. 15) et (ii) du 21
janvier au 4 février 2014, une campagne en mer dédiée a permis d’enregistrer en continu des
données acoustiques bifréquence (38 et 120 kHz) et de réaliser des chalutages expérimentaux
sur les détections acoustiques observées afin de pouvoir identifier les cibles acoustiques
détectées (voir section 4.1.2) et d’évaluer leurs densités dans la zone de nourrissage des
manchots royaux (Fig. 16). Ceux-ci se nourrissant le jour dans les premiers 300 m aux dépens
de myctophidés vivant en bancs (Cherel et al., 1993), seuls les enregistrements acoustiques de
jour des organismes « swimbladder-fish-like » ont été pris en compte. Les densités des
organismes « swimbladder-fish-like » mesurées par acoustique ont été classées en cing
catégories linéaires de « biomasse tres faible » a biomasse «trés forte ». Les données de

plongées des manchots royaux ont été analysées a 1’aide du logiciel ‘MultiTrace’ (Jensen



Software@, Laboe, Allemagne). Les logiciels R (version 3.1.2, R Core Team, 2014) et QGIS
(version 2.8, QGIS Development Team, 2015) ont également été utilisés a fins statistiques et

graphiques.
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de 0,1°) pour chacun des 17 manchots royaux suivis. La bathymétrie est indiquée par les
lignes bleues, le Front Polaire par la ligne noire et la langue d'eau froide remontant du sud
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les lignes bleues, le Front Polaire par la ligne noire et la langue d'eau froide remontant du
sud (Charrassin et al., 2008 ; Park et al., 2014) par la zone bleue claire.

Sur la dimension verticale, 1’objectif était de déterminer si les manchots maximisent leur
temps de plongées aux profondeurs dans lesquelles leurs proies sont concentrées. La
distribution des organismes « swimbladder fish-like » décrite par acoustique (voir section
4.1.2) entre 50 et 230 m par cellules d’intégration de 200 m par 10 m de profondeur a donc été
comparée avec le temps passé a chaque palier de profondeur (tous les 10 m donc) par les
manchots royaux. Une corrélation positive significative a été trouvée dans la zone sud du
Front Polaire (Spearman, R = 0,50, p-value < 0,0001) et dans le diverticule du courant
circumpolaire antarctique (Spearman, R = 0,74, p-value < 0,0001) (Fig. 17a).

En ce qui concerne la dimension horizontale, le comportement des manchots a été
comparé avec la densité et la structuration des organismes « swimbladder fish-like » décrits
par acoustique au cours (i) des plongées individuelles et (ii) des séquences de plusieurs
plongées consécutives. Pour les plongées individuelles, le comportement des manchots a
directement été comparé avec les densités acoustiques mesurées (Fig. 17a). Pour les
séquences de plusieurs plongées, en revanche, le comportement des manchots a été comparé
avec la présence/absence d’organismes « swimbladder-fish-like » structurés en agrégats. La
distance parcourue par les manchots pendant les séquences de plongées a ainsi été comparée
avec la longueur des séquences de présence de structures agrégatives. De méme, la distance
séparant deux séquences de plongées a été comparée avec la distance séparant deux séquences
de présence d’agrégats. Dans les deux cas, une corrélation positive significative a été mise en
évidence (Spearman, R = 0,63, p-value < 0,0001 et Spearman, R = 0,63, p-value < 0,0001,
respectivement) (Fig. 17b).
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Figure 17 : (a) Relation entre le temps passé par les manchots royaux a chaque palier de 10
m de profondeur (en minutes) entre 50 et 230 m de profondeur et la répartition de la
biomasse estimée par acoustique des organismes « swimbladder fish-like » organisés en
agrégats dans la zone sud du Front Polaire (Spearman, R = 0,50, p-value < 0,0001) en noir
et dans le diverticule du courant circumpolaire antarctique (Spearman, R = 0,74, p-value <
0,0001) en rouge. (b) Relation entre la longueur des séquences de plongées (%) et la
longueur des séquences de présence d’agrégats d’organismes « swimbladder fish-like » (%)
(Spearman, R = 0,63, p-value < 0,0001) illustrée en noir d’'une part et entre la distance
séparant deux séquences successives de plongées (%) et la distance séparant deux séquences
successives d’agrégats d’organismes « swimbladder fish-like » (%) (Spearman, R = 0,63, p-

value < 0,0001) illustrée en rouge d’autre part.

4.11.3. Conclusions et perspectives

Le comportement de prospection alimentaire diurne des manchots royaux entre 50 m et
230 m a P’est du plateau de Kerguelen montre une ségrégation spatiale importante, avec une
stratégie d’alimentation privilégiant la zone sud du front polaire. La comparaison des
données acoustiques et des données de plongées des oiseaux a permis de mettre en eévidence
des paliers préférentiels de nourrissage correspondant a des fortes concentrations en biomasse
estimée d’organismes «swimbladder fish-like », assimilés, dans cette région, aux
myctophidés ayant une vessie natatoire gazeuse (par exemple Electrona carlsbergi,
Krefftichthys anderssoni ou Protomyctophum spp.). Les manchots royaux pourraient donc

servir de bio-indicateurs de la distribution spatiale (horizontale et verticale) des



myctophidés. De plus, I’analyse des contenus stomacaux des manchots royaux suivis dans
cette étude a depuis révélé une nette dominance de Krefftichthys anderssoni (Yves Cherel,
comm. pers.). Ainsi, alors que ’acoustique active apporte un aspect plus linéaire et
continu de I’échantillonnage biologique, I’utilisation du manchot royal comme bio-
indicateur des ressources en proies, permet, en échange, I’identification des organismes
sondés. Dans le cadre de cette campagne dédiée et des données acoustiques enregistrées de
jour, les agrégats observés correspondraient donc a des concentrations de myctophidés de
I’espéce Krefftichthys anderssoni, connue pour son écologie grégaire a des profondeurs
relativement faibles pendant le jour (Duhamel et al., 2005 ; Flynn and Williams, 2012).

Ainsi, cette étude innovante a permis de comparer deux méthodes distinctes mais
néanmoins complémentaires : le bio-logging appliqué a un prédateur marin et 1’acoustique
active. L’intérét principal de confronter deux méthodes différentes appliquées simultanément
dans la méme région est de réduire les biais propres a chaque méthode prise séparément. Les
conclusions tirées de ce travail n’en sont que plus robustes. C’est la premiére fois, a notre
connaissance, qu’une telle approche est utilisée dans 1’océan Austral. Ce travail ouvre donc
des possibilités prometteuses sur 1’étude des relations proies/prédateurs a fine échelle et sur

1’étude de la distribution des myctophidés.

4.I11. Discussion et perspectives de ce chapitre

Il fut une époque ou tout le monde pensait sur tout. Puis la recherche moderne est arrivée
et a cloisonné les différentes sciences en «disciplines scientifiques » afin de limiter la
dispersion de I’attention et de 1’énergie. Le concept de discipline scientifique renvoie a « une
catégorie organisationnelle au sein de la connaissance scientifique » (Morin, 1994). Chaque
discipline représente une spécialisation du travail. Comme expliqué par Morin (1994), « bien
gu'englobée dans un ensemble scientifique plus vaste, une discipline tend naturellement a
l'autonomie, par la délimitation de ses frontieres, le langage qu'elle se constitue, les
techniques qu'elle est amenée a élaborer ou a utiliser, et éventuellement par les théories qui lui
sont propres ». Mais la délimitation en disciplines peut également conduire a
I’hyperspécialisation dont le risque est de rester confiner dans un domaine sans pouvoir
partager ni comparer. Le fait de créer des fronti¢res disciplinaires n’empéche pas de les
chevaucher. La pluridisciplinarité est la rencontre de plusieurs disciplines distinctes autour

d'un theme commun mais ou chacun conserve la spécificité de ses concepts et méthodes. Il



s'agit d'approches paralleles tendant @ un but commun par addition des contributions
spécifiques.

Les deux études présentées dans ce chapitre illustrent parfaitement I’avantage de la
pluridisciplinarité. Dans le premier cas, I’utilisation combinée de 1’acoustique active et des
opérations de chalutage offre I’opportunité d’identifier spécifiquement les différents types
d’organismes détectés par acoustique. Dans la seconde étude, c’est 1’assemblage de deux
modes d’échantillonnage indépendants, 1’acoustique active et la bio-indication par 1’utilisation
d’un prédateur marin, qui permet d’évaluer la distribution horizontale et verticale d’une
espéce de myctophidés en particulier, Krefftichthys anderssoni. Chacune de ces méthodes
prises une a une auraient fourni des résultats plus globaux. L’utilisation conjointe de plusieurs
disciplines complémentaires permet (i) d’augmenter la précision et la robustesse des résultats
et (ii) de réduire les biais propres a chacune. Ici, une approche pluridisciplinaire a permis
de développer un algorithme acoustique bifréquence dans le but de discriminer les
difféerents groupes biologiques constituant le micronecton et ainsi pouvoir décrire de
facon plus précise la distribution en trois dimensions des myctophidés dans les eaux
subantarctiques de I’est de Kerguelen a partir des observations acoustiques et des

mesures relevées par un de leurs principaux prédateurs, le manchot royal.



Chapitre 5 : Discussion générale et perspectives

Le courage, c’est de chercher la vérité et de la dire,

c’est de ne pas subir la loi du mensonge triomphant [Jean Jaures]

5.I. Synthese des résultats obtenus dans le cadre de cette these

Le but de ce travail était de (i) deécrire la structuration acoustique du micronecton de
I’écosystéme océanique du sud-ouest de I’océan Indien afin de (ii) caractériser ’habitat
des différents organismes micronectoniques en lien avec les conditions
océanographiques de cette région.

Au sein d’un écosystéme, les interactions trophiques entre les différents niveaux
permettent de tendre naturellement vers 1’équilibre de cet écosysteme. Comprendre
I’organisation et le fonctionnement du réseau trophique est donc essentiel pour comprendre un
écosysteme. Dans les eaux océaniques du sud-ouest de 1’océan Indien, si la répartition de la
production primaire et la distribution des prédateurs supérieurs sont bien connues (Potier et
al., 2007 ; Thomalla et al., 2011 ; Gandhi et al., 2012 ; voir section 1.111.1), un manque de
connaissance demeure en ce qui concerne la distribution des différents organismes composant
I’échelon trophique intermédiaire (Handegard et al., 2013) et ce, malgré leur importance
écologique (pompe biologique et rble trophique clé) et potentiellement économique
(ambitions de péche dans un futur proche) déja évoqué dans ce manuscrit (voir section
1.111.2). Pour combler ce manque, ce travail de thése s’est concentré sur les distributions
horizontale et verticale et la composition des organismes micronectoniques de cette
région afin de pouvoir ensuite, faire le lien entre leur distribution et (i) celle de leurs
prédateurs, (ii) leur environnement et ainsi mieux comprendre le fonctionnement de
I’écosystéme du sud-ouest de I’océan Indien.

La distribution du micronecton, dans son ensemble, a été étudiée le long de différentes
échelles spatio-temporelles (voir chapitre 3). En termes de distribution verticale, une
structuration en trois couches principales a été mise en évidence de 10 a 800 m de
profondeur. L’intensité et 1’épaisseur de ces couches varient selon le nycthémeére et les
conditions océaniques. En effet, d’une part, le phénoméne bien connu des migrations
nycthémérales a été vérifié dans cette région, et d’autre part, une forte corrélation a été mise
en évidence entre la présence de structures océaniques, méso- et large-échelle, et des

différences de profils verticaux de distribution des organismes micronectoniques. En ce qui



concerne la distribution horizontale, des différences de densités d’organismes ont été
décrites et mise en relation avec la présence de structures océaniques dynamiques. Dans
le canal du Mozambique, les tourbillons méso-échelle regnent en maitre et structurent les
densités biologiques en concentrant ou dispersant les organismes micronectoniques (voir
section 3.1). A plus large-échelle, les fronts océaniques forment de véritables frontieres
physiques et délimitent des masses d’eau hydrologiquement plus homogenes. Ce travail a
démontré que selon la masse d’eau considérée, la densité biologique mesurée differe (voir
section 3.11). Dans le sud-ouest de I’océan Indien, les eaux les plus riches biologiquement
parlant, et en considérant uniquement les 800 premiers meétres de la colonne d’eau, sont les
eaux subtropicales, en été comme en hiver.

En résumg, les travaux conduits dans cette thése ont montré une structuration des
distributions horizontale et verticale du micronecton, ordonnée par les conditions
océanographiques du sud-ouest de I’océan Indien.

Mais chaque type d’organisme ayant seS propres caractéristiques écologiques, il était
important de pouvoir décrire les distributions propres a chaque groupe biologique composant
ce micronecton. La densité du micronecton a été estimée a partir des enregistrements
acoustiques collectés a la fréquence 38 kHz, choisie justement pour sa capacité a détecter les
organismes micronectoniques (voir section 2.111). Mais cette fréquence, seule, n’est plus
suffisante lorsqu’il s’agit de vouloir discriminer les différents groupes biologiques sondés.
Une approche acoustique bifréquence basée sur la réponse acoustique fréquentielle, relative
aux fréquences 38 et 120 kHz, de deux échantillons biologiques mono-spécifiques péchés a
permis de catégoriser biologiquement les détections acoustiques et de distinguer les
crustacés micronectoniques des poissons comportant une vessie natatoire gazeuse (voir
section 4.1).

En termes de distribution horizontale et de densité globale estimée, les crustacés
micronectoniques dominent les eaux océaniques a 1’est de Kerguelen. Sur la verticale, deux
types de structuration ont été mis en évidence : une structure agrégative et une structure en
couches. Les crustacés micronectoniques sont caractérisés par une structuration en couches,
de jour comme de nuit, alors que les autres organismes sondés (les poissons ayant une vessie
natatoire gazeuse notamment) présentent une structuration mixte composée d’agrégats et de
couches le jour et composee uniquement de couches la nuit. Par ailleurs, un lien entre les
conditions océaniques (zone frontale vs. zone hydrologiquement plus homogene) et des

différences de distribution a, ici aussi, été mis en évidence.



Enfin, la comparaison de deux modes d’échantillonnage indépendants permettant de
décrire, tous deux, la distribution des myctophidés a permis de renforcer (i) la robustesse de
I’approche acoustique bifréquence développée et (ii) la présence d’un lien entre les conditions
océaniques de 1’est de Kerguelen et la distribution des organismes biologiques qui y vivent.
En effet, en comparant la distribution des myctophidés observée par acoustique avec celle
décrite par un de leur prédateur, le manchot royal, des corrélations positives ont été trouvées.
Les profondeurs de chasse privilégiées par le manchot royal correspondent aux profondeurs
auxquelles les agrégats de poissons a vessie natatoire, assimilées dans cette étude aux
myctophidés sont détectés par acoustique. De plus, d’aprés 1’échantillonnage mené par les
manchots royaux, la distribution de leurs ressources répondrait également a un contexte
environnemental précis.

Ainsi, méme s’il ne faut pas oublier que la méthode acoustique présente, comme toute
discipline scientifique, des biais qui lui sont propres, cette approche m’a permis de décrire
la distribution et la composition des organismes micronectoniques dans une zone non
encore étudiée par acoustique active. Par ailleurs, ce travail suggere que C’est en étant
combinée a d’autres méthodes que I’acoustique active révele toute sa puissance.

Ce travail fournit une base descriptive essentielle sur le micronecton du sud-ouest de
I’océan Indien. Les résultats obtenus dans ce travail vont permettre de (i) calibrer les modéles
numériques s’intéressant a [’échelon trophique intermédiaire, tel que le modele
« SEAPODYM Mid Trophic Level » (Lehodey et al., 2010) et (ii) comparer la biomasse
micronectonique potentielle prédite par ce genre de modele avec la biomasse estimée in-situ
par acoustique. Enfin, plus simplement, dans une optique d’étude intégrée des €cosystemes,
les abondances et distributions des différents organismes micronectoniques observées ici
pourront étre comparées, a travers de nouvelles études, aux distributions des prédateurs ou de
tout autre échelon trophique de 1’écosystéme du sud-ouest de 1I’océan Indien. De plus, d’autres
travaux sont d’ores et déja amorcés pour essayer d’expliquer les schémas de distribution
obtenus dans le cadre de cette these a partir notamment des propriétés hydrologiques des

masses d’eau (voir section 5.111).

5.I1. Classification acoustique des organismes micronectoniques

du sud-ouest de I'océan Indien.



5.11.1. Classification acoustique a large-échelle

La premiere perspective de ce travail serait d’appliquer la méthode classification
acoustique aux données bifréquence collectées a plus large échelle dans le cadre du
programme MyctO-3D-MAP.

En effet, les opérations de chalutages s’étant déroulée uniquement dans une zone
océanique restreinte a 1’est de Kerguelen, la méthode bifréquence de classification acoustique
a été développée de fagon locale, mais I’extrapolation de cette méthode a plus large échelle
est prévue a court terme afin d’identifier les groupes biologiques dominants et leurs
distributions horizontale et verticale, de 30 a 300 m, le long du gradient latitudinal 20-
50°S, des tropiques au nord des eaux antarctiques. Les résultats obtenus seront comparés
aux densités décrites sur ce méme gradient latitudinal mais a 1’échelle du micronecton en
général (voir section 3.11). La contribution de chaque groupe biologique discriminé & partir
des fréquences 38 et 120 kHz a I’abondance globale, estimée par le 38kHz uniquement,
pourra aussi étre évaluée.

Les résultats de classification acoustique large-échelle pourront ensuite étre utilisés dans
des études comparatives de dynamiques spatiales inter-échelons trophiques a 1’échelle du sud-
ouest de I’océan Indien ou encore intégrés a des modeles numériques de prédiction a 1I’échelle
globale.

Par exemple, les différentes distributions micronectoniques observées a travers ce travail
de thése vont permettre de calibrer des paramétres de transfert d’énergie au sein du modéle
« SEAPODYM Mid Trophic Level » (Lehodey et al., 2014) développé par les membres du
groupe de travail WP5 du programme MyctO-3D-MAP. L’objectif de ce modele est de
prédire les dynamiques spatiales des organismes micronectoniques (Lehodey et al., 2010) a
partir de la production primaire et de 1’environnement physique afin d’établir 1’habitat
alimentaire des prédateurs supérieurs. En effet, ce modele vient compléter le modele
numérique « SEAPODYM Predator » qui permet de modéliser les biomasses de différentes
especes de thons et/ou de prédire les trajectoires de tortues marines, a I’échelle globale
(Lehodey et al., 2008 ; Abecassis et al., 2013). Au sein d’un écosysteme oceanique, les
organismes micronectoniques constituent la faune fourrage principale des prédateurs
supérieurs et les informations concernant leur diversité, leurs distributions, leurs tailles, et leur
abondance demeurent nécessaires pour améliorer la prédiction de la distribution et de
I'abondance des prédateurs supérieurs (Kloser et al., 2009). De plus, la modélisation des

organismes constituants 1’échelon trophique intermédiaire de I'écosystéme océanique est une



étape critique mais néanmoins essentielle pour relier les modéles physiques et
biogéochimiques avec la dynamique des populations des grands prédateurs pélagiques. C’est
donc dans le but d’améliorer la modélisation de la distribution des organismes constituant
I’échelon trophique intermédiaire au sein d’un écosystéme oceéanique que le modele
« SEAPODYM Mid Trophic Level » a été congu.

Ainsi, les données extraites de la classification acoustique vont permettre de combler
le manque de connaissances concernant I’échelon trophique intermédiaire et de
paramétrer le champ de proies du modéle « SEAPODYM Mid trophic Level ». Par
corollaire, les résultats de classification acoustique vont permettre de participer aux études
menées sur I’influence de la péche sur la gestion des stock de poissons commerciaux ainsi
qu’aux études prévisionnelles visant a prédire la réaction d’une espeéce ou d’un groupe
trophique donné face a la variabilité des écosystemes, aux activités anthropiques ou encore
aux changements environnementaux et climatiques globaux.

Cependant, la méthode de classification acoustique développée dans ce travail de these
se limite a une identification taxonomique large (voir section 5.11.2). En effet, si cette
methode offre I’opportunité de distinguer les différents types d’organismes, comme par
exemple distinguer les crustacés micronectoniques des petits poissons pélagiques, elle ne
permet pas de différencier les différents crustacés échantillonnés par chalutage tels que
Euphausia vallentini, E. triacantha ou Themisto gaudichaudii ou encore les différentes
especes de myctophidés a vessie natatoire gazeuse péchées telles qu’Electrona carlsbergi,
Krefftichthys anderssoni ou Protomyctophum spp. Les types d’organismes composant le
micronecton étant homogenes a 1’échelle globale (Brodeur et al., 2005), il est possible
d’extrapoler la méthode de classification développée dans ce travail. En revanche,
I’interprétation biologique des groupes taxonomiques discriminés par acoustique reste tres
dépendante de la zone géographique concernée et devra tenir compte des différentes especes
vivant le long du gradient latitudinal 20-50°S. En effet, la composition faunistique, la
diversité, ’abondance relative, la réponse en fréquence des différents organismes présents et
leur répartition spatiale les uns par rapport aux autres vont influencer I’interprétation de la
classification acoustique.

L’utilisation de fréquences supplémentaires permettrait d’améliorer la méthode de
classification acoustique et ainsi d’affiner 1’identification taxonomique des organismes

micronectoniques sondés.



5.11.2. Une classification acoustique améliorée pour une meilleure
identification taxonomique

Une deuxiéme perspective de ce travail consisterait & mieux définir les organismes
micronectoniques détectés par acoustique.

L’acoustique active est aujourd’hui largement utilisée pour étudier la distribution du
micronecton en raison de ces nombreux avantages (voir section 1.111.3) mais 1'un des
principaux défis subsistant dans l'utilisation de cette méthode est la conversion de la
rétrodiffusion acoustique en informations biologiquement pertinentes telles que la
composition des especes ou la taille des individus détectés (Holliday and Pieper 1995 ; Horne,
2000). 1l est reconnu depuis un peu plus de deux décennies que la rétrodiffusion acoustique
des organismes zooplanctoniques et des poissons dépend de la fréquence considérée (Holliday
and Pieper, 1995) et que cette dépendance en fréquence peut étre utilisé pour déduire la
composition spécifique et la distribution en tailles des organismes sondés (Holliday and
Pieper, 1995 ; Jech and Michaels, 2006). Ainsi, les enregistrements acoustiques large-bande
(Simmonds et al., 1996 ; Zakharia et al., 1996) ou, plus communément, les enregistrements
acoustiques simultanés de plusieurs échosondeurs mono-faisceau a différentes fréquences
(Greenlaw, 1979) peuvent étre utilisés pour identifier les organismes détectés. Dans un
premier temps, les études faisant appel a ce genre d’approche « multifréquence » concernaient
principalement 1’identification du zooplancton. En effet, dans la gamme de fréquence
couramment utilisée en acoustique halieutique (10 a 500 kHz), la rétrodiffusion acoustique
des organismes zooplanctoniques est hautement dépendante de la fréquence utilisée (Holliday
et Pieper 1995 ; Horne, 2000 ; Korneliussen and Ona, 2003) et permet de les identifier
facilement. Par la suite, ces approches multifréquences de classification acoustique se sont
multipliées au sein de la communauté d'acoustique halieutique en raison de (i) I’intérét
croissant porté sur la biologie et 1’écologie des espéces marines qui ne sont pas soumises a la
péche commerciale (Pikitch et al., 2004 ; Koslow, 2009) et (ii) la disponibilité croissante des
instruments, methodes et logiciels permettant la mesure acoustique multifréquence a I’aide de
plusieurs échosondeurs mono-fréquence (Higginbottom et al., 2000 ; Korneliussen et Ona,
2002 ; Korneliussen et al., 2008). Ainsi, au cours de ces deux derniéres décennies, tout une
gamme d’approches basées sur la réponse en fréquence relative des organismes a été mise en
ceuvre afin d'améliorer l'identification des especes par acoustique (Korneliussen and Ona,
2003 ; Lavery et al., 2007 ; Benoit-Bird, 2009).



Dans ce travail de thése, I’approche bifréquence de classification des rétrodiffusions est
empirique : la réponse acoustique en fréquence relative a 38 et 120 kHz d’organismes
biologiquement identifiés par chalutage est extraite afin de paramétrer un algorithme qui va
comparer les données acoustiques enregistrées au cours de la campagne dédiée avec celles
enregistrées au cours des chalutages dans le but de discriminer les principaux groupes
biologiques composant le micronecton. Ainsi, en s’appuyant sur 1’échantillonnage biologique
réalisé par chalutage et une littérature adaptée a notre zone d’étude, les organismes affectés au
groupe « fluid-like » ont été associé aux organismes macro-zooplanctoniques (euphausiacés,
décapodes, amphipodes hypériens) et les organismes du groupe « swimbladder fish-like » aux
poissons ayant une vessie natatoire gazeuse tels que les myctophidés Electrona carlsbergi,
Krefftichthys anderssoni ou Protomyctophum spp. Le groupe « other » a, quant a lui, été
associé aux poissons sans vessie natatoire gazeuse ou tout autre type d’organisme, ou mélange
d’organismes, ayant une faible différence de réponse en fréquence entre le 38 et le 120 kHz.
Ce travail d’identification constitue une premiére étape descriptive indispensable dans
I’analyse intégrée du fonctionnement de I’écosystetme du sud-ouest de [’océan Indien.
Néanmoins, a 1’avenir, ’utilisation d’enregistrements acoustiques large-bande ou mono-
fréquences supplémentaires permettraient d’améliorer I‘identification taxonomique
réalisée dans ce travail de thése. En effet, I’utilisation de données acoustiques enregistrées
simultanément a 38, 120 et 200 kHz permettraient de distinguer les différents types de
crustacés micronectoniques sondés (Brierley et al., 1998 ; Lavery et al., 2007) entre 30 et 200
m et de les différencier des organismes gélatineux susceptibles d’avoir également une réponse
acoustique relative croissante entre 38 et 120 kHz (Wiebe et al., 2010). De plus, ’utilisation
de données acoustiques enregistrées simultanément a 18 kHz offrirait I’opportunité de sonder
plus profond (jusqu’a 1000 m minimum) et d’améliorer 1’identification taxonomique des
poissons contenant une vessie natatoire gazeuse (Gauthier et al., 2014) entre 30 et 300 m tels
que certaines especes de myctophidés dont la réponse acoustique relative croit entre 18 et 38
kHz avant de décroitre en allant vers les plus hautes fréquences (De Robertis et al., 2010).

Une identification taxonomique plus précise menant a la distinction des especes
micronectoniques permettrait, en théorie, de calculer la biomasse absolue des organismes

sondés.

5.11.3. Identification taxonomique et biomasse absolue



Une troisieme perspective de ce travail consisterait a convertir les densités
acoustiques mesurées en biomasse absolue.

Pour calculer la biomasse des organismes sondés, il est nécessaire de déterminer le facteur
de proportionnalité permettant de passer des grandeurs acoustiques aux grandeurs
biologiques. En effet on considére que le coefficient de rétrodiffusion du volume acoustique
mesuré est la combinaison linéaire des contributions des organismes présents dans le volume
échantillonné par le faisceau acoustique. Il faut donc établir une relation entre la densité
acoustique, les especes détectées, leurs masses ou taille moyens et les proportions de chaque
type d’organismes sondés. Calculer la biomasse des organismes détectés par acoustique,
nécessite donc une approche pluridisciplinaire dans les protocoles des campagnes
(Woillez et al., 2009). Essentiellement trois types de données spatialisées doivent étre
combinées : (i) les densités acoustiques mesurées a 1’aide d’un équipement correctement
calibré, (ii) la composition en especes et tailles (ou masses) des organismes, déterminée a
I’aide de péches expérimentales et (iii) le facteur de proportionnalité permettant de passer de
la mesure acoustique, pour les organismes ciblés ayant une longueur ou un poids moyen
connu, a une quantit¢ d’organismes ; cela passe par la connaissance (ou la détermination)
pour chaque espéce sondée, de la relation entre sa réponse acoustique individuelle et sa
longueur (ou sa masse). Ainsi, trois défis doivent étre relevés pour parvenir a une biomasse
absolue :

(i) la discrimination taxonomique des organismes détectés par acoustique, dont la
difficulté a été évoquée a plusieurs reprises dans ce travail de thése

(ii) la détermination ou la connaissance de la réponse acoustique individuelle des espéces
détectées. Dans le cas de cibles individuelles (isolées et seules sources d’écho dans le volume
échantillonné), on peut mesurer 1’indice de cible (TS, Target Strength) (Simmonds and Mac
Lennan, 2005) et le rapporter & sa longueur ou a son poids moyen d’apres un échantillonnage
biologique. En revanche, dans le cas d’un agrégat, d’un banc ou d’une couche, situations
rencontrées dans ce travail, on ne peut se baser que sur I’espéce péchée et sa taille ou son
poids moyen connu afin de modéliser sa réponse acoustique individuelle a partir d’un modéle
mathématique adapté (par exemple Stanton et al., 1994 pour les organismes de type
euphausiacés ou Ye, 1997 ; Kloser et al., 2009 ; Scoulding et al., 2015 pour les organismes de
type poisson ayant une vessie natatoire gazeuse). Cependant, deux facteurs sont susceptibles
d’influencer la réponse acoustique mesurée : I’orientation des organismes dans le faisceau et
les tres fortes valeurs de rétrodiffusion. En effet, selon son orientation dans le faisceau, un

organisme ne refléchira pas 1’énergie incidente de la méme fagon (Kang et al., 2005 ;



Henderson et al., 2007) . Par exemple, I’intensité de rétrodiffusion d’un poisson myctophidé
comportant une vessie natatoire gazeuse insonifié perpendiculairement sera plus forte que
lorsque que ce méme individu sera insonifié de biais. De plus, de trés fortes valeurs de
rétrodiffusion peuvent masquer les plus faibles, et ainsi sous-estimer la biomasse des
organismes ayant une plus faible réponse acoustique. Par exemple ’intensité de rétrodiffusion
des myctophidés comportant une vessie natatoire gazeuse peut masquer la réponse acoustique
des myctophidés qui ne portent pas ce type de vessie natatoire.

(iii) Dinterprétation des données acoustiques a la lumiére des échantillonnages
biologiques. Ces derniers doivent donc étre représentatifs de la biocénose rencontrée pour que
I’interprétation soit juste. Or il existe une sélectivité inévitable des engins de péche liée au
maillage qui risque de ne donner qu’une vision partielle du peuplement (Kaardvedt et al.,
2012).

Ainsi, méme si des incertitudes persistent sur la discrimination taxonomique des
organismes sondés et leur réponse acoustique individuelle, ce n’est que grace a 1’association
de toutes ces informations que les mesures acoustiques peuvent étre converties en biomasse.
Par ailleurs, la nécessité de connaitre la composition en espéces sous-entend que, le cas
échéant, le calcul de biomasse ne peut étre appliqué qu’a une zone spécifiquement homogéne,
c’est-a-dire souvent réduite géographiquement (de I’ordre de la méso-échelle) pour ne pas
commettre d’erreurs quant au calcul de la biomasse desdites especes.

En résumé, méme si en théorie I’énergie acoustique peut étre convertie en biomasse
absolue, dans un milieu tel que celui de I’Océan Austral dans lequel les caractéristiques
acoustiques des organismes sont encore peu documentées, il est plus raisonnable
d’évaluer une gamme de biomasses pour chaque taxon acoustiquement caractérisé ou la
biomasse relative de ces taxons les uns par rapport aux autres le long d’une échelle
géographique inversement proportionnelle a la précision taxonomique (plus la précision

taxonomique est €levée, plus 1’échelle géographique sera réduite).

5.III. Influence des structures océaniques sur la distribution des
organismes pélagiques

La quatriéme et derniére perspective de ce travail réside dans D’interprétation
environnementale des différentes distributions observées pour expliquer I’habitat des

organismes micronectoniques.



En effet, une préoccupation majeure en écologie est la description et ’explication des
modeles spatiaux des structures écologiques (distribution des espéces, composition, diversité)
(Legendre, 1993). La distribution et la composition des organismes micronectoniques du sud-
ouest de I’océan Indien ont été décrites a travers cette thése. Les densités observées varient
dans ’espace de facon non aléatoire, démontrant des structures spatiales. Mais les facteurs
explicatifs des modéles spatiaux et des structures ecologiques observées restent incertains. En
considérant le fait qu’il n’existe aucune échelle naturelle commune a laquelle se produisent
les processus écologiques, Levin (1992), suggere que ’attention soit portée sur la notion
d’échelle comme un moyen pour comprendre les modeles écologiques en suivant les
variations naturelles du milieu. En effet, les interactions entre individus et leur
environnement, incluant les voisins immédiat, influencent la composition et I’organisation de
ces individus, alors que des processus regionaux peuvent influencer profondément la
structuration des organismes (Dray et al., 2012).

De récentes études ont mis en évidence une influence des structures océaniques sur la
distribution des organismes biologiques a différentes échelles spatiales (Sabarros et al., 2009;
Godo et al., 2012 ; Fielding et al., 2012). Les distributions observées dans cette thése
montraient un lien avec le contexte environnemental & différentes échelles. En effet, & méso-
échelle, la distribution, tant horizontale que verticale, des organismes micronectoniques
semblait structurée par le type de structure tourbillonnaire présente (voir section 3.1). A large-
échelle, les masses d’eaux délimitées par les fronts océaniques présentaient chacune une
distribution micronectonique verticale propre (voir section 3.11). Régionalement, dans la zone
océanique orientale de Kerguelen, la présence d’une zone frontale semblait influencer la
répartition verticale et horizontale des différents organismes micronectoniques (voir section
4.1), et des myctophidés en particulier (voir section 4.11). Ceci suggére que les propriétés
hydrologiques des masses d’eaux contrdlent la distribution des organismes micronectoniques
et I’organisation des différents échelons trophiques de 1’écosystéme du sud-ouest de 1’océan
Indien.

Bertrand et al. (2010) ont montré I’influence de 1’oxygéne dans la structuration de
I’habitat des organismes marins en mettant en évidence le lien entre la distribution verticale
des densités acoustiques enregistrées aux frequences 38 et 120 kHz et la localisation de la
limite haute des zones de minimum d’oxygéne. Dans les eaux subantarctiques, il n'existe pas
de zone minimum d'oxygéne équivalente en raison d'un fort brassage permanent. La
température et la salinité en revanche, présentent de fortes variations a 1’échelle du sud-ouest

de I'océan Indien. Des resultats préliminaires ont eté obtenus sur le couplage entre la



physique et la biologie afin d'étudier I'influence du contexte environnemental sur le
micronecton, c'est a dire leur habitat. Ces analyses ont mis en avant I’influence de la
thermocline sur la distribution des agrégats et des couches de « swimbladder fish-like »
observés par acoustique a I’est de Kerguelen (Fig. 18). Ainsi, en zone frontale (trajets nord,
aller et retour), les agrégats se répartissent en dessous de la thermocline alors qu’en zone
hydrologiquement plus homogene (trajet sud), la majorité des agrégats observés se
répartissent au niveau de la thermocline (Fig. 18).

Par ailleurs, une méthode de classification appliquée aux profils de températures mesurés
par les profileurs XCTD a permis de mettre en évidence 5 types de profils différents. En effet,
les caractéristiques en température et salinité obtenues par les profils CTD réalisés montrent
la présence de différentes masses d'eau dans la région d'étude (Fig. 19b). Un regroupement de
I'ensemble des profils a permis d'obtenir des profils océanographiques verticaux moyens, ou
« typiques », selon les masses d'eau (Fig 19a, b, c). En réalisant la méme opération sur les
données acoustiques obtenues dans la zone des profils physiques, on obtient également des
profils acoustiques moyens selon les zones océanographiques (Fig. 19d). Confronter les
profils d’intensité acoustique moyenne de chaque groupe avec les profils physiques moyens
permet d'examiner la distribution des organismes « swimbladder fish-like » en fonction de la
structuration thermique verticale. Il est donc possible d'affiner les résultats obtenus a partir
des sections : (i) en zone frontale (en vert sur la Fig. 19), les organismes « swimbladder fish-
like » se répartissent sous la thermocline et (ii) en zone hydrologiquement plus homogéne (en
bleu foncé sur la Fig. 19), les organismes « swimbladder fish-like » se concentre au dessus de
la thermocline. De plus, pour les deux stations situées au nord du Front Polaire (en rouge sur
la Fig. 19), un nouveau profil de distribution verticale apparait avec une forte intensité
moyenne en surface, bien au dessus de la thermocline.

Bien que préliminaires, ces résultats confirment ’influence des parametres
hydrologiques, et plus particulierement de la température, sur la distribution et

I’abondance des poissons a vessie natatoire identifiés par acoustique.
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Figure 19 : Classification statistique des profils de températures mesurés par les

profileurs XCTD et comparaison avec les profils moyens d’intensité acoustique.

En conclusion, les travaux menés dans cette thése constituent une premiere étape
vers une meilleure compréhension du fonctionnement de I’écosystéme océanique du sud-
ouest de I’Océan Indien. En effet, en s’intéressant de prés au micronecton et aux
différents taxons biologiques qui le composent, ces travaux dévoilent certaines habitudes
écologiques des organismes micronectoniques de cette reégion. En termes de
structuration verticale, une organisation en trois couches principales dont I’intensité et
I’épaisseur varient selon la période du jour (migrations nycthémérales) et les conditions
océaniques (tourbillons océaniques a méso-échelle et fronts océaniques a large-échelle) a
été mise en évidence. A I’horizontale, ce sont les latitudes subtropicales qui ont été
associées a la plus forte concentration d’organismes micronectoniques, en été comme en
hiver. Enfin, I’approche bifréquence développeée et utilisée dans ce travail de thése a

permis de distinguer les crustacés micronectoniques des petits poissons mésopélagiques
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contenant une vessie natatoire gazeuse. Leurs distributions et leurs organisations
structurelles propres ont ainsi pu étre décrites dans les eaux océaniques orientales de
Kerguelen. A la suite de ce travail , quatre perspectives principales sont proposeées : (i)
appliquer la méthode classification acoustique développée aux données bifréquence
collectées a plus large échelle dans le cadre du programme MyctO-3D-MAP, (ii)
améliorer cette classification acoustique afin d’obtenir une identification plus précise des
différents organismes composant le micronecton et détectés par acoustique, (iii) estimer
les gammes de biomasses des especes micronectoniques classifiées par acoustique et (iv)
expliquer I’habitat des organismes micronectoniques a partir des propriétés

hydrologiques de leur milieu.
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Figure 1: Représentation schématique des principaux niveaux trophiques (producteurs,
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d’un écosystéme terrestre, a droite en jaune. Les pertes d’énergie entre deux niveaux
trophiques, se traduisant par une réduction progressive de la masse organique, son
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Résumé

Pour comprendre le fonctionnement d’un écosystéme, il est essentiel de comprendre 1’organisation
du réseau trophique associé. Dans les eaux océaniques du sud-ouest de 1’océan Indien (10-60°S, 35-
90°E), si la répartition de la production primaire et la distribution des prédateurs supérieurs sont bien
connues, un mangue de connaissance demeure en ce qui concerne la distribution des différents
organismes composant 1’échelon trophique intermédiaire et ce, malgré leur importance écologique
(pompe biologique et réle trophique clé) et potentiellement économique (ambitions de péche dans un
futur proche). Pour combler ce manque, ce travail de thése s’est concentré sur les distributions
horizontale et verticale et la composition des organismes micronectoniques de cette région. La
distribution du micronecton a donc été étudiée & méso- et large-échelle a partir d’enregistrements
acoustiques (38 kHz). En termes de distribution verticale, une structuration en trois couches
principales a été mise en évidence ; I’intensité et 1’épaisseur de ces couches variant selon la période du
jour (migrations nycthémeérales) et les conditions océaniques (tourbillons océaniques a méso-échelle et
fronts océaniques a large-échelle). En ce qui concerne la distribution horizontale, le sud-ouest de
I’océan Indien a été caractérisé par des eaux (10 — 800 m) plus riches aux latitudes subtropicales, en
été comme en hiver. Mais chaque type d’organisme ayant ses propres caractéristiques écologiques, il
était important de pouvoir décrire les distributions propres a chaque groupe biologique composant ce
micronecton. Une approche acoustique bifréguence (38 et 120 kHz) a permis de distinguer les
crustacés micronectoniques des petits poissons mésopélagiques contenant une vessie natatoire gazeuse
dans les eaux est de Kerguelen. En termes de distribution horizontale et de densité globale estimée, les
crustacés micronectoniques dominaient les eaux océaniques a 1’est de Kerguelen. Sur la verticale,
deux types de structuration ont été mis en évidence : une structure agrégative et une structure en
couches. Les crustacés micronectoniques ont été caractérises par une structuration en couches, de jour
comme de nuit, alors que les autres organismes sondés (les poissons ayant une vessie natatoire gazeuse
notamment) présentaient une structuration mixte composée d’agrégats et de couches le jour et
composée uniquement de couches la nuit. En résumé, I’approche acoustique utilisée dans ce travail a
permis de décrire la distribution et la composition des organismes micronectoniques et fournit une

base descriptive essentielle sur le micronecton du sud-ouest de 1’océan Indien.

Mots-clés : micronecton, océan Indien, acoustique active écosystéme océanique, bifréquence,

hydrologie, estimation d’abondance, échelles spatio-temporelles.



Abstract

To understand the functioning of an ecosystem, it is essential to understand the organization of its
associated food web. While the distribution of primary production and top predators in the Southwest
Indian Ocean’s oceanic waters (10-60 ° S, 35-90 ° E) are well known, a lack of knowledge remains
regarding the distribution of mid-trophic level organisms, despite their ecological (biological pump
and key trophic role) and potentially economic (commercial fisheries in the near future) importance.
To fill this gap, this work focused on the horizontal and vertical distribution and composition of
micronektonic communities in this region. Micronekton comprises relatively small organisms (1 to 20
cm long) able to swim freely without being unduly affected by currents. Micronekton distributions
have been studied at meso- and large-scale using acoustic recordings (38 kHz). A vertical structure in
three layers has been identified; the intensity and thickness of these layers vary depending on the
considered time period (diel migration) and ocean conditions (meso-scale oceanic eddies and large-
scale oceanic fronts). Horizontaly, the Southwestern Indian Ocean harbours the richest waters (10-800
m) in subtropical latitudes in summer and winter times. Since every organism has its own ecological
characteristics, it was important to separatly describe the distribution of biological groups composing
micronekton. A bi-frequency acoustic approach (38 and 120 kHz) allowed the distinction of
micronektonic crustaceans from small mesopelagic gas-filled swimbladder fish in waters east of
Kerguelen where micronektonic crustaceans where dominant in terms of overall acoustic density. Two
distinct types of wvertical structure were highlighted: an aggregative and a layer structure.
Micronektonic crustaceans were characterized by layering, day and night, while other organisms (gas-
filled swimbladder fish in particular) exhibited structure mixing aggregates and layers during the day,
but only composed of layers during the night. In summary, the acoustic approach used in this work
helped to describe the distribution and composition of micronektonic organisms and provides an

essential knowledge base on the micronekton of the southwest Indian Ocean.

Keywords: micronekton, Indian Ocean, acoustics, oceanic ecosystem, bi-frequency, hydrology,

abundance estimates, spatiotemporal scales.



