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‘... there are periods in the history of every science when a false hypothesis is not
only better than none at all, but it is a necessary forerunner of,
and preparation for, the true one’.

Thomas Henry Huxley (1853)
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Résumé

L’océan Indien Sud abrite une riche diversité de milieux océaniques, de commu-
nautés pélagiques et de populations de prédateurs qui ont récemment abouti & des
zones de conservation et un classement au patrimoine mondial de TUNESCO. Ce-
pendant, des populations de prédateurs de la région ont montré des signes de déclin,
probablement liés aux effets du changement climatique et a la dynamique de leurs
proies. Ces derniéres sont principalement composées de zooplancton et de micro-
necton, qui occupent une place centrale dans les écosystémes marins en influengant
les cycles biogéochimiques et le transfert d’énergie et de biomasse le long du réseau
trophique. Cependant, I’étude de leur structuration est complexe en raison de leur
distribution en profondeur dans la zone mésopélagique (200-1000 m) et de leurs
migrations verticales quotidiennes, en faisant I'une des zones les moins connues a
I’échelle globale.

Dans cette thése, nous utilisons 'acoustique active, qui permet de suivre ces orga-
nismes avec une haute résolution spatiale et verticale, pour étudier la structuration
des écosystemes mésopélagiques dans deux systémes océaniques contrastés. Nous
avons d’abord examiné leur réponse dans une zone de transition entre ’'Océan In-
dien Sud et I’Océan Austral, dans la région des iles Saint-Paul et Amsterdam. Nos
résultats indiquent que les migrations nycthémérales sont le principal facteur struc-
turant verticalement les organismes pélagiques, méme dans une zone de transition
marquée. Trois régions ont été identifiées, cohérentes spatialement et partageant
des caractéristiques environnementales et acoustiques communes. L’observation a
38 kHz (couramment utilisée en hydroacoustique) a confirmé une activité biolo-
gique accrue dans la zone subtropicale et un minimum dans la zone subantarctique.
Cependant, nos analyses révelent également une réponse acoustique distincte en
fonction de la fréquence acoustique considérée, en termes de structuration verticale
et de biomasse intégrée. De plus, les faibles niveaux mesurés dans 'océan Austral
semblent ne pas correspondre aux fortes biomasses consommeées par les importantes
populations de prédateurs marins de cette région.

Ces observations illustrent une problématique liée & la détection des organismes
marins et a leur résonance. Pour étudier ce phénoméne, notre seconde étude s’est
focalisée sur la structuration des communautés mésopélagiques a 1’échelle régionale,
proposant une classification des paysages acoustiques a deux fréquences permettant
de sonder jusqu’a 1000 m de profondeur. Quatre régions spatialement cohérentes
ont été identifiées en se basant sur la combinaison de la structuration verticale
aux deux fréquences considérées. Les résultats de cette étude révelent une inversion
de la dominance de la réponse acoustique entre le 38 et le 18 kHz au niveau du
front subantarctique, confortant I’hypothése d’un changement de communauté a ces
latitudes, et questionnent 1'utilisation du 38 kHz comme principal descripteur des
communautés mésopélagiques.

Les données acoustiques étant complexes (potentiellement multivariées, en quatre
dimensions, et aux portées verticales distinctes), les travaux présentés dans cette
thése ont également contribué au développement de méthodes d’analyse fonction-
nelle permettant de concilier la variabilité horizontale, verticale et temporelle de ces
écosystémes. La gestion des écosystémes marins nécessitant une compréhension des
dynamiques de ces systémes et de la structuration des communautés qui les com-



posent, nos travaux ont également eu des échos en conservation marine; au niveau
national, en contribuant au dossier d’extension de la réserve naturelle des iles Saint-
Paul et Amsterdam, puis international en contribuant & ’écorégionalisation de la
zone pélagique de la région subtropicale et subantarctique de 'océan Indien Sud.

mots clés : Océan Indien Sud, écosystémes mésopélagiques, acoustique active, ana-
lyse de données fonctionnelle

Abstract

The Southern Indian Ocean hosts diverse oceanic environments, pelagic communi-
ties, and predator populations that have recently led to the establishment of conser-
vation areas and UNESCO World Heritage recognition. However, predator popula-
tions in this region have displayed signs of decline, likely attributed to the impacts of
climate change and prey dynamics. These prey populations consist predominantly
of zooplankton and micronekton, playing a crucial role in marine ecosystems by
influencing biogeochemical cycles and the transfer of energy and biomass along the
trophic web. Nevertheless, the study of their structuring is intricate due to their
deep distribution in the mesopelagic zone (200-1000 m) and their daily vertical
migrations, making it one of the least explored areas on a global scale.

In this thesis, we employ active acoustics, which provides high spatial and vertical
resolution for tracking these organisms, to investigate the structuring of mesope-
lagic ecosystems in two contrasting oceanic systems. We initially examined their
responses in a transition zone between these oceans, within the Saint-Paul and Am-
sterdam Islands region. Our findings indicate that nycthemeral migrations are the
primary factor vertically structuring pelagic organisms, even within a pronounced
transition zone. Three spatially coherent regions were identified, sharing common
environmental and acoustic features. Observations at 38 kHz (commonly used in
hydroacoustics) confirmed increased biological activity in the subtropical zone and
a minimum in the subantarctic zone. However, our analyses also reveal a distinct
acoustic response based on the acoustic frequency considered, in terms of vertical
structuring and integrated biomass. Additionally, the low levels measured in the
Southern Ocean appear inconsistent with the high biomasses consumed by the large
marine predator populations in this region.

These observations highlight an acoustic resonance issue in the study of these orga-
nisms. To investigate this phenomenon, our second study focused on the structuring
of communities at a regional scale, proposing a two-frequency acoustic landscape
classification, both probing depths of up to 1000 m. Four spatially coherent regions
were identified based on the combination of vertical structuring at the two conside-
red frequencies. The results of this study reveal a shift in the dominance of acoustic
responses between 38 and 18 kHz at the subantarctic front, supporting the hypo-
thesis of a community change at these latitudes and raising questions regarding the
use of 38 kHz as a main descriptor for mesopelagic communities.

Given the complexity of acoustic data (potentially multivariate, with distinct vertical
ranges, and four-dimensional), the work presented in this thesis also contributed to
the development of functional analysis methods to reconcile the horizontal, vertical,
and temporal variability of these ecosystems. As marine ecosystem management



requires an understanding of the dynamics of these systems and the structuring
of the communities within them, our work has also had implications in marine
conservation. At the national level, it contributed to the extension of the Saint-Paul
and Amsterdam Islands Nature Reserve, and at the international level, it contributed
to the ecoregionalization of the pelagic zone in the subtropical and subantarctic
region of the South Indian Ocean.

Key words : Southern Indian Ocean, mesopelagic ecosystems, active acoustics,
functional data analysis



Table des matiéres

Table des matiéres

Productions scientifiques et implications durant la thése
Résumé/Abstract

1 Les écosystémes mésopélagiques : une vaste zone a forte variabilité spa-

tiale et temporelle 1
1.1 Un vaste habitat contrasté . . . . . . . .. .. ... ... ... .. 1
1.2 L’océan Indien Sud . . . . . . .. .. 2
1.3 Les écosystémes mésopélagiques . . . . . . .. ... )
1.3.1 Un peu d’histoire . . . . . . . ... 6

1.3.2  Une large biodiversité... . . . . . . . ... ... ... ... 8

1.3.3 ...conduit & la biogéographie . . . . .. .. ... ... ... 9

1.3.4 Des patrons spatiotemporels intriqués . . . . . . ... .. ... L. 10

1.3.5 Migrations et impact sur les écosystémes . . . . . . . . .. ... ... 12

1.3.6  Un écosystéme menacé? . . . . . . . . ... ..o 13

1.4 Enjeux de conservation . . . . . . .. ..o L 13
1.5 Problématiques . . . . . . . ... 15
1.6 Hypothéses et objectifs spécifiques de la thése . . . . . ... ... ... ... 16
2 L’acoustique comme moyen d’étude de la zone mésopélagique 19
2.1 Campagne océanographique ObsAustral . . . . . ... ... ... ... ... 19
2.2 L’acoustique active . . . . . . . . . . L 20
2.2.1 Unpeud’histoire... . . . . . . . .. L 20
222 ..etdethéorie . . . . .. ... 22
2.2.3 Importance des fréquences multiples . . . . . ... ... ... ... 25
2.2.4 Potentiel de 'acoustique active... . . . . . .. ... ... L. 27
2.2.5 .etseslimites . . . . . ... ... 28

2.3 Données utilisées dans cette thése . . . . . . . . .. ... 28
2.3.1 Processus de traitement de la donnée acoustique . . . ... ... .. 29
2.3.2 De l'acoustique a I’écologie . . . . . . . . ... ... ... ...... 31

2.4 Analyser la distribution verticale des organismes . . . . . .. ... ... .. 33
2.4.1 Des échogrammes aux profils verticaux : deux visions complémentaires 34
2.4.2 Analyse de données fonctionnelles . . . . . . . ... ... ... ... 34
2.4.3 Analyser l'intrication spatiotemporelle et multivariée . . . . . . . .. 44

2.5 Application & des travaux de recherches . . . . . . ... .. ... ... ... 50

3 Réponse des écosystémes mésopélagiques dans une zone de transition
océanique 52
3.1 Contexte . . . . . . . . . e 52
3.2 Article . . ... 57



Table des matiéres

3.3 Imtroduction . . . . . . . ... 58
3.4 Methods . . . . . . . . .. 61
3.4.1 Study area . . . . . . ... 61
3.4.2 Data acquisition . . . .. ... oo 61
3.4.3 Statistics . . . . . ... 64
3.5 Results. . . . . . . e 70
3.5.1 Multifrequency acoustic analysis . . . . . ... ... ... ... ... 71
3.5.2  Main modes of backscatter variability . . .. .. .. ... ... ... 72
3.5.3 Acoustic and oceanographic context . . . . ... .. ... ... .. 75
3.5.4 Environmental-acoustic regions . . . . .. ... ... 79
3.5.5 Integrated NASC and taxa in the regions . . . ... ... ... ... 82
3.6 Discussion . . . . . ... 85
3.7 Conclusion . . . . . . . . . 93

4 Révision de la distribution de micronecton par acoustique dans ’océan

Indien Sud et I’océan Austral 95
4.1 Contexte . . . . . . . e 95
4.2 Article . . . .. 99
4.2.1 Introduction. . . . . . . . ... 100
4.2.2 Material and methods . . . . . . ... ... Lo 102
4.2.3 Results and discussion . . . . . . .. ..o 104
4.2.4 Conclusion . . . . . . . .. 111

4.3 De l'acoustique a la biogéographie . . . . . ... .. ... ... ... ... . 112
4.3.1 Des données acoustiques aux échobiomes . . . . . .. ... ... ... 114
4.3.2 Projections climatiques . . . . . .. . ... L. 117

5 Discussion générale et perspectives 124
5.1 Discussion des résultats, méthodes et applications & la conservation . . . . . 124
5.1.1 Synthése des principaux résultats de recherche . . . . . . .. .. .. 124
5.1.2  Développement méthodologiques . . . . . . . ... ... ... .... 130
5.1.3 Conservation . . . . . .. . ... ... e 132

5.2 Perspectives . . . . . . L 135
5.2.1 Vers une meilleure typologie acoustique . . . . . .. ... ... ... 135
5.2.2 Modélisation dynamique : considérer I'intrication spatiotemporelle . 138
5.2.3 Interactions trophiques . . . . . . . . . ... ... ... .. 140
5.2.4 Dynamique a fine échelle . . . . . . .. ... 0oL 145

5.3 Conclusion . . . . . . . . . e 147
6 Annexes 149
Supplementary Material Chapter 3 150
Supplementary Materials Chapter 04 155

Article EMM CCAMLR 165



Chapitre 1. Les écosystémes mésopélagiques 1

Chapitre 1

Les écosystémes mésopélagiques :
une vaste zone a forte variabilité

spatiale et temporelle

1.1 Un vaste habitat contrasté

L’océan recouvre 71 % de la surface de la planéte Terre (Costello et al., 2010).
Avec une profondeur moyenne de 3800 métres, il s’agit du biome le plus vaste,
offrant un volume habitable 900 fois supérieur a celui des écosystémes terrestres
(Costello and Chaudhary, 2017). C’est un ensemble d’habitats interconnectés, dont
on peut apprécier I’étendue grace a la représentation de Spilhaus, proposée en 1942

(Figure 1.1).

Cette immense étendue d’eau abrite la majorité de la biomasse animale sur Terre
(Bar-On et al., 2018), mais sa répartition n’est pas uniforme. I’océan global n’est
lui-méme pas homogéne. On le sépare conventionnellement en cinq océans majeurs :
I'océan Pacifique, I'océan Atlantique, I'océan Indien, 'océan Arctique et I'océan
Austral. Ces séparations reflétent a la fois des systémes isolés par des continents et
des propriétés hydrologiques, biogéochimiques et écologiques distinctes, voire tres

contrastées.
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FIGURE 1.1 — Carte composite de P'océan global. Projection proposée par Spilhaus (1942). Modifiée
d’apres source originale : le-cartographe.net, consulté le 13/09/2023.

1.2 L’océan Indien Sud

La zone d’étude de cette thése se situe a la jonction de deux systémes océanogra-
phiques distincts, 'océan Austral et le sud de I'océan Indien, que nous désignerons
sous le nom "océan Indien Sud" (Figure 1.2). Cette région présente des gradients
hydrologiques et biogéochimiques importants, tant en latitude qu’en longitude, of-
frant d’excellentes conditions pour étudier 'impact des systémes océanographiques

et leur évolution, sur la structuration des écosystémes marins.

Au nord de la zone d’étude s’étend 1’océan Indien, le troisiéme plus grand océan du
monde en termes de superficie (environ 75 000 000 km?). 11 constitue la plus grande
réserve d’eau chaude de la Terre, dont 'interaction avec I’atmosphére joue un role
essentiel dans la régulation du climat a I’échelle régionale et mondiale (Schott et al.,
2009). Au sud, 'océan Austral posséde une position centrale dans la circulation glo-
bale des océans, en connectant les différents bassins océaniques ainsi que les eaux

de surface aux eaux profondes. Notamment, la pompe physique & carbone contri-
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bue largement a faire de 'océan Austral le plus grand puits de CO, de I’ensemble
de P'océan mondial (Sabine et al., 2004). L’océan Austral joue également un role

essentiel dans I’absorption et le stockage de chaleur (Sallée, 2018).

La transition entre ces deux systémes océanographiques est caractérisée par la pré-
sence du Courant Circumpolaire Antarctique (ACC), qui s’écoule d’ouest en est
autour du continent Antarctique. L’ACC est marqué par de nombreux gradients
latitudinaux, nommés fronts océaniques, qui le divisent en plusieurs branches, pro-
voquant des transitions abruptes dans les propriétés des masses d’eau (Anilkumar
et al., 2007; Park et al., 2019; Pauthenet et al., 2019). Les principales branches de
la zone d’étude sont le Front SubAntarctique, le Front Polaire ainsi que le Courant
de retour des Aiguilles qui transporte des eaux vers l'est a la suite de la rétroflexion

du Courant des Aiguilles & la pointe du I’Afrique du Sud (Lutjeharms, 2006).

D’un point de vue biogéochimique, il existe deux gradients distincts - un latitudinal
et un zonal. Le premier, orienté nord-sud dans 1'océan Indien, est caractérisé par
un gyre oligotrophe, c’est-a-dire une région comprenant des niveaux de nutriments
limités et une concentration en chlorophylle-a de surface inférieure & 0.07 mg m=3
(Polovina et al., 2008). L’océan Austral est lui caractérisé par un systéme High
Nutrient Low Chlorophyll (HNLC) en raison de la limitation de la croissance du
phytoplancton par les micronutriments sur une grande partie des eaux pélagiques
(Strzepek et al., 2011). Les zones frontales entrainent la remontée de nutriments
(Lévy et al., 2018), favorisant la production primaire par le phytoplancton avec
des répercussions sur les niveaux trophiques intermédiaires. Ces différences ont un
impact significatif sur les écosystémes pélagiques de la région, entrainant des varia-
tions dans les populations de phytoplancton. Les grands gyres océaniques abritent
principalement des populations de picophytoplancton dans le gyre oligotrophe au
nord de la zone d’étude. Dans I'océan Austral, la communauté de phytoplancton
est dominée par le microphytoplancton, principalement dans les zones ou la fertili-
sation en fer se produit, par exemple, en aval des iles, preés de I’Antarctique et dans
les zones de fronts. Cette domination ne se retrouve pas dans ’ensemble du bassin
et est potentiellement soumise & une forte saisonnalité (Ehnert and McRoy, 2007;
Uitz et al., 2009; Naik et al., 2020). En conséquence, la productivité primaire varie
considérablement entre le nord et le sud de la région. D’un point de vue zonal, la
production primaire la plus élevée se produit en conjonction avec l'effet de masse
des iles, liée a I’apport en fer (Blain et al., 2007; Ardyna et al., 2017). Ce fer enrichit

les eaux de surface et est dispersé plus en aval par PACC (d’Ovidio et al., 2015).
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FIGURE 1.2 — Concentration estivale de chlorophylle-a de surface dans l'océan Austral (modifié
d’aprés Deppeler and Davidson, 2017). Estimations réalisées a partir du satellite Aqua (MODerate-
resolution Imaging Spectroradiometer) entre 2002/03 et 2015/16. La résolution est de 9 km. Les
lignes noires représentent les positions des fronts d’aprés Orsi et al. (1995) : STF (Front Subtropi-
cal) ; SAF (Front SubAntarctique) ; PF (Front Polaire) ; SACCF (Front du Courant Circumpolaire
Sud-Antarctique). La ligne rouge représente ’étendue maximale de la glace de mer moyennée sur
les saisons d’hiver 1979/80 a 2007,/08. Les lignes bleues clairs représentent isobathe 1000 m de
profondeur (General Bathymetric Chart of the Oceans, version 20150318). La zone d’étude de cette
theése s’étend de la pointe d’Afrique du Sud (~ 25°E) a ~ 90°E (lignes noires).

Cette région est en effet marquée par la présence du plateau de Kerguelen et d’iles
subantarctiques comprenant (d’ouest & est) les iles Marion et Prince-Edward, les
archipels Crozet et Kerguelen, et les iles Heard, Saint-Paul et Amsterdam. Elles
revétent une grande importance en tant que sites de nidification et de reproduction
pour les oiseaux et les mammiféres marins, tout en servant de zones de frayéres pour
les poissons. Cette (méga)faune représente un patrimoine naturel exceptionnel qui
compte parmi les plus grandes colonies de manchots au monde, ainsi que des espéces
endémiques telles que I'albatros d’Amsterdam. Un certain nombre des prédateurs

de cette région sont de grands plongeurs et souvent de grands migrateurs, passant
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de longues périodes en mer et parcourant parfois des milliers de kilométres pour at-
teindre leurs zones de nourrissage. Le suivi du déplacement de ces prédateurs dans
I'océan Austral a conduit a I'identification d’Aires d’Ecologie Significative (AES,
Hindell et al., 2020). L'une de ces AES englobe les iles subantarctiques mention-
nées précédemment. Dans cette zone, certaines populations de prédateurs montrent
des signes de déclin, tel que les manchots royaux de I'ile aux Cochons (Archipel de
Crozet, Weimerskirch et al., 2018) ou de I’ Archipel de Kerguelen (Brisson-Curadeau
et al., 2023). Une partie de ces déclins peut étre attribuée a une réduction de la dis-
ponibilité de leurs proies (Péron et al., 2012). Les proies des prédateurs font partie du
réseau trophique intermédiaire, dont la plupart (poissons, zooplancton et crustacés)
évolue, en tout ou en partie de leur cycle de vie, dans les zones pélagiques profondes

ot moins de 1 % de la lumiére solaire parvient a pénétrer : la zone mésopélagique.

1.3 Les écosystémes mésopélagiques

Une bonne définition de 1’écologie serait ’étude de la distribution et de ’'abondance
des organismes ainsi que des interactions entre eux et avec leur milieu (Haeckel,
1866) ; c’est la science des écosystémes, terme introduit par Tansley, 1935. Dans le
cadre de cette thése, nous nous focaliserons sur les écosystémes de haute mer, dits
pélagiques, en opposition aux systémes cotiers ou benthiques. La particularité de ces
écosystémes réside dans leur vaste étendue horizontale (plusieurs centaines/milliers

de km?) et un environnement en perpétuel mouvement (Richardson, 1980).

Conventionnellement, ’'océan est séparé verticalement en quatre couches principales
(Sutton, 2013). La zone épipélagique s’étend de la surface a 200 m de profondeur.
Dans cette zone, le niveau d’irradiance permet la production primaire par photo-
synthése par les organismes autotrophes. La concentration en phytoplancton et la
turbidité de I’eau peuvent impacter la pénétration de la lumiére, qui diminue jusqu’a
~200 m de profondeur ; profondeur ou 1 % de l'irradiance de surface persiste. Les
parameétres physico-chimiques de cette zone ont tendance a étre plus variés, avec no-
tamment des fluctuations saisonniéres de température et des variations quotidiennes
d’irradiance liées a I’alternance entre le jour et la nuit. La zone mésopélagique s’étend
a des profondeurs allant de 200 & 1000 m de profondeur. La pénétration de la lumiére
est atténuée ce qui empéche le processus de photosynthése mais la faible lumiére qui
pénétre dans cette zone permet a certains organismes (e.g. poissons mésopélagiques)

de capter les variations lumineuses entre le jour et la nuit. Cette faible lumiére lui
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vaut son nom en anglais : la twilight zone (zone de crépuscule). Méme si la tempéra-
ture décroit, les conditions environnementales y sont généralement plus stables et les
courants plus lents (Robinson et al., 2010). La zone bathypélagique, située au-dela
de 1000 m et jusqu’a 100 m du fond, se caractérise par une absence de variation de
lumiére, et une faible variation de température et de salinité. Enfin, en miroir de la

zone de surface, une faune benthique est associée au fond de 1'océan.

Il convient de noter que cette séparation verticale de ’'océan est une convention ac-
ceptée mais discutée dans la littérature, avec I’émergence d’observations indiquant
que ces délimitations peuvent varier en fonction des provinces océaniques (Reygon-
deau et al., 2018). L’application de méthodes statistiques pour identifier les limites
supérieures et inférieures de la couche mésopélagique a confirmé que ces profondeurs
varient, tout en renforcant la précision de la concentration de carbone mésopéla-
gique d’une région a lautre (Fuchs et al., 2023). Si cette séparation verticale est
principalement définie par des paramétres physico-chimiques, la prise en compte de
processus écologiques pourrait aider a mieux caractériser la délimitation de cette
zone (Robinson et al., 2010). Un changement de paradigme important est la consi-
dération de ces strates verticales, qui ne sont plus vues comme des structures isolées
les unes des autres, mais bien comme des compartiments interconnectés. Ainsi, une
approche pertinente recommandée dans la littérature est de considérer "la colonne
d’eau dans son ensemble" (Sutton, 2013) et c’est un point essentiel de I’approche
statistique développée dans ce travail de thése. Notamment, nous nous intéressons
a la distribution d’organismes en interaction entre la zone mésopélagique et la zone

épipélagique.

Notons qu’il y a 150 ans, différents travaux soutenaient ’hypothése selon laquelle ces
zones profondes de 'océan étaient dépourvues de vie. Depuis, nous savons que cet
espace abrite une biomasse importante d’organismes, notamment pour les poissons

mésopélagiques (Tollefson, 2020). Comment ? un petit détour historique s’impose.

1.3.1 Un peu d’histoire

L’étude de la distribution des organismes, et la découverte de nouvelles espéces, est
souvent associée aux grandes expéditions d’exploration du monde. En 1818, John
Ross entreprend de trouver un passage dans la baie de Baffin (Arctique) pour la
Couronne d’Angleterre. En sondant le fond des océans, son équipage remonte des
organismes échantillonnés a plus de 1000 m de profondeur, dont des annélides et des

étoiles de mer (Ross, 1819). En raison de controverses auxquelles certains membres



Chapitre 1. Les écosystémes mésopélagiques 7

de 'expédition ont été mélés lors de leur retour au Royaume-Uni (Anderson and
Rice, 2006), ces observations n’ont pas eu la retombée escomptée au sein de la

communauté scientifique.

Quelques décennies plus tard, au milieu du XIXe siécle, une expédition dans la mer
Egée est organisée pour étudier la distribution verticale des organismes marins en
relation avec différents habitats. Fort de son expertise, on confie la direction de
la mission scientifique & Edward Forbes, pionnier dans ’étude de la distribution
spatiotemporelle des organismes et reconnu comme le naturaliste le plus novateur et
accompli de son époque (Thomson, 1873). Suite & plusieurs années d’échantillonnage,
il observe que I’abondance d’organismes et de plantes diminue avec la profondeur,
ce qui va le conduire & émettre 'hypothése selon laquelle 'océan serait azoique
("sans vie") au-dela de 550 m de profondeur (Forbes, 1844). Au vu des conditions
environnementales a ces profondeurs -température plus basse, pression plus élevée et
faible luminosité- cette hypothése, en son temps, est crédible. Malgré de nombreuses
observations venant la contredire -en amont et aval de sa proclamation- il fallut 25
ans pour que cette théorie soit définitivement réfutée. La théorie de Forbes a permis
d’ouvrir la voie & la recherche sur la vie marine profonde, mais a également mis
en lumiére une réticence des scientifiques contemporains & accepter les évidences

contredisant la théorie (Anderson and Rice, 2006).

En ces temps, les naturalistes se demandaient, au vu de la complexité liée a ’étude
de ces profondeurs, s’ils allaient réussir & déployer des instruments en mer permet-
tant d’atteindre le pélagique profond (e.g. "bouteille marine", thermométres) et
enfin répondre a la question : La vie est-elle absente des profondeurs? (Thomson,
1873). L’histoire répondra par la négative a cette question, notamment grace a des
avancées technologiques qui permettront d’augmenter considérablement le nombre
d’observations d’organismes benthique situés au-dela de 1000 m de profondeur. Un
événement déterminant fut 'expédition du HMS Challenger (1872-1876) qui permit
de réfuter définitivement I’hypothése de Forbes et au cours de laquelle le chef scien-
tifique de 'expédition C. W. Thompson, conclut que "la vie animale est présente au
fond des océans, a toutes les profondeurs". Ces décennies virent I'apparition des pre-
miers travaux décrivant certaines caractéristiques morphologiques permettant aux
organismes d’évoluer dans cet environnement qui semble de prime abord hostile a la
vie ; et comment la chute d’organismes morts de l'océan supérieur soutient la vie a
ces profondeurs (Moseley, 1880), généralement désignés aujourd’hui sous le nom de

"neige marine". Cependant, C. W. Thompson écrira également "qu’il y a toutes les
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raisons de croire que la faune de 'océan profond est confinée principalement & deux
profondeurs, une proche de la surface et 'autre proche et sur le fond, laissant une
zone intermédiaire dans laquelle les formes d’organisme les plus grandes, vertébrés

et invertébrés, sont quasiment ou entiérement absentes." (Thomson, 1878).

Grace aux avancées technologiques des 145 ans qui ont suivi, et a l’augmentation
constante du nombre d’observations, nous savons aujourd’hui que la vie marine
s’étend a toutes les strates de l'océan pélagique, et qu'une faune a évolué pour

s’adapter a chacune de leurs caractéristiques physico-chimiques (Sutton, 2013).

1.3.2 Une large biodiversité...

Nous avons souligné que la majeure partie de la biomasse animale sur Terre se
trouve dans les milieux marins. La zone mésopélagique abrite une grande diversité
faunistique (Figure 1.3), telle que des calmars, de petits poissons (e.g. Myctophidae
ou poissons lanternes), des crustacés et diverses formes de vie gélatineuses (Murray
and Hjort, 1912), mais son inventaire taxonomique est loin d’étre complet (Webb
et al., 2010). Les espéces marines ne représentent que 15 % de la biodiversité totale
de la planéte (Grosberg et al., 2012), cependant, la découverte de nouvelles espéces
marines est supérieure a celles terrestres depuis 70 ans, ce qui pourrait inverser cette

tendance (Costello et al., 2012).

Le micronecton, organismes nageant activement et dont la taille varie de ~2 a 20
cm (Kloser et al., 2009), appartiennent aux niveaux trophiques intermédiaires des
écosystémes marins. Dans le cadre de cette thése, nous nous focaliserons sur la dis-
tribution du micronecton au sens large, englobant également deux classes de taille
de zooplancton (Steinberg and Landry, 2017) - plancton animal capable d’ajuster
ses mouvements verticaux en réponse aux conditions physiques du milieu - le meso-

zooplancton (0.2 — 20 mm) et le macrozooplancton (> 20 mm).

Ces organismes ont évolué et se sont adaptés aux conditions extrémes des profon-
deurs pélagiques : sombres, froides et soumises a une pression élevée. Une carac-
téristique principale qui a émergé est la capacité a émettre de la lumiére grace a
un processus biochimique connu sous le nom de bioluminescence et décrit dés les
années 1880, si ce n’est avant (Moseley, 1880). Cette caractéristique est une régle
plutdt qu'une exception, avec les trois-quarts des organismes observés dans la co-
lonne d’eau (surface - 4000 m) ayant la capacité de bioluminescence (Martini and

Haddock, 2017), qui s’exprime également dans les communautés benthiques (Martini
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FIGURE 1.3 — (a) Diversité des organismes de la zone mésopélagique incluant des espéces micro-
nectoniques et zooplanctoniques (poissons, gélatineux, céphalopodes, copépodes, etc). Copyright :
DEEPEND (Dant&eacute ; Fenolio) and MBARI. (b) Diversité spécifique au sein du groupe des
Myctophidae. Copyright : P. Caiger, Woods Hole Oceanographic Institute.

et al., 2019) et bactériennes (Tanet et al., 2020). La bioluminescence a de multiples
fonctions comme la communication, la reconnaissance, le camouflage, la reproduc-
tion, 'attraction des proies et/ou 'évitement des prédateurs . A titre d’exemple, les
Myctophidae possédent des photophores ventraux émettant une lumiére similaire en
intensité et en couleur & celle provenant de la surface de I'eau, si faible soit elle, ce
qui les rend presque invisibles lorsqu’on les observe depuis le dessous (Young et al.,
1979). Le nombre de photophores et leur position sont des critéres d’identification

chez ce groupe (Figure 1.3).

Enfin, d’autres éléments morphologiques permettent de caractériser la biologie ma-
rine. Par exemple, certains poissons pélagiques possédent une vessie natatoire rem-
plie d’air ou d’huile, qu’ils peuvent gonfler et dégonfler pour ajuster leur flottaison
et ainsi monter ou descendre plus ou moins rapidement dans la colonne d’eau. Des
recherches récentes ont montré que la taille de la vessie natatoire varie en fonction de
la latitude entre les espéces de 'océan Austral (Dornan et al., 2019). Ces différences
de morphologie et de comportement reflétent la distribution de différentes espéces,

ce qui permet d’étudier la distribution des traits fonctionnels.

1.3.3 ...conduit a la biogéographie

Comprendre la répartition spatiale des organismes en relation avec les facteurs
physico-chimiques est un défi majeur en écologie marine. La description des aires de
répartition et des limites des espéces animales a grande échelle géographique est un
exercice ancien (Heilprin, 1886) qui se développe encore aujourd’hui (Prowe et al.,

2019). D’autres approches se concentrent sur des régionalisations abiotiques (Ray-
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mond, 2014), décrivant différents types d’habitats. Des commissions internationales
telles que I'International Conference on Pelagic Biogeography (UNESCO, Pierrot-
Bults and van der Spoel, 1998) ou la Commission pour la conservation de la faune
et la flore marine de I’Antarctique (CCAMLR ; Makhado, 2019) visent a coordonner

et synthétiser ces différentes couches d’information biogéographique.

La biogéographie peut également intégrer des informations sur la distribution des
masses d’eau et des informations sur les nutriments et le phytoplancton, on parle
alors de provinces biogéochimiques (Longhurst et al., 1995; Longhurst, 2010). Dans
la lignée des travaux de Longhurst, une cartographie dynamique des provinces bio-
géochimiques a été proposée, permettant d’intégrer les changements dans la dis-
tribution de ces provinces a des échelles temporelles saisonniéres et interannuelles,
ouvrant ainsi la possibilité d’étudier I'influence du changement climatique (Reygon-
deau et al., 2013). Ces cartographies ont ensuite été étendues a la zone mésopéla-
gique, tenant ainsi compte d’'une gamme distincte de conditions environnementales

et de distributions tridimensionnelles caractéristiques (Reygondeau et al., 2018).

L’étude de la distribution de la faune pélagique par rapport aux variables environ-
nementales permet de réaliser une écorégionalisation. Ainsi, 33 écorégions mésopéla-
giques ont été identifiées au niveau mondial (Figure 1.4) par Sutton et al. (2017). La
zone d’étude de cette thése est séparée en "océan Indien Sud" (19), "courant des Ai-
guilles" (20), "Front Circumpolaire Subtropical" (31), "Zone SubAntarctique" (32)
et "océan Austral/Antarctique" (33). Chacune de ces écorégions reflétent la distri-
bution d’organismes pélagiques et de variables environnementales. D’autres schémas
de distribution plus spécifiques sont également observables en affinant la taxonomie,
comme pour les poissons lanternes (Koubbi, 1993; Koubbi et al., 2011a) et le mé-
sozooplancton (Vereshchaka et al.,; 2022) dont les assemblages distincts d’espéces

pélagiques sont séparés par des fronts hydrologiques.

1.3.4 Des patrons spatiotemporels intriqués

La distribution verticale est le premier facteur structurant les communautés méso-
pélagiques sur de vastes distances (Sutton et al., 2008). Toutefois, une particularité
a considérer lorsque 'on étudie la distribution d’organismes marins est la capacité
d’une large proportion d’organismes a migrer dans la colonne d’eau en fonction du
cycle jour-nuit. Les organismes migrent généralement en surface au crépuscule et
descendent en profondeur a ’aube. Ce processus de migration synchrone se nomme

migration nycthémérale (diel vertical migration en anglais, Brierley, 2014). Cette
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FIGURE 1.4 — Ecorégions mésopélagiques de I'océan global d’aprés Sutton et al. (2017). Les nombres
font référence aux différentes écorégions. Les zones ou la profondeur est inférieure a 200 m sont
colorées en noires. Les écorégions situées dans le secteur Indien de 'océan Austral correspondent
a l'océan Indien Sud (19), le courant des Aiguilles (20), le Front Circumpolaire Subtropical (31),
la Zone SubAntarctique (32) et 'océan Austral/Antarctique (33).

migration pourrait représenter le plus grand mouvement biologique sur Terre, dé-
tectable par observations satellite (Behrenfeld et al., 2019) et captée par des hydro-
phones (Johnson, 1948). Ce phénomeéne est observé dans toutes les communautés
marines et d’eau douce, mais la profondeur des océans permet d’observer des migra-
tions verticales sur plus d’un kilométre en ’espace de quelques heures. La vitesse de
migration entre 'aube et le crépuscule et au sein des différentes provinces océaniques
n’est pas similaire (Cade and Benoit-Bird, 2015; Bianchi and Mislan, 2016). Cette
facette temporelle de la distribution des organismes peut complexifier I'identification
des tendances spatiales, ce qui peut avoir des répercussions jusqu’a la biogéographie
a grande échelle (Sutton et al., 2017). Ainsi, une zone peut sembler vide d’orga-
nismes sur les 500 premiers métres de la colonne d’eau en journée, mais cette méme

couche pourra regorger de vie durant la nuit.

Ce processus permet aux organismes marins de s’alimenter dans les zones produc-
tives de surface la nuit, et de descendre en profondeur en journée pour éviter les
prédations visuelles (Pearre, 2003). Ce processus de "peur" lié a la prédation est ainsi
I’'un des premiers facteurs a structurer verticalement les organismes dans 'océan pé-
lagique (Urmy and Benoit-Bird, 2021). Le changement de lumiére diffuse dans la
colonne d’eau semble étre le principal élément déclencheur de la migration. Il a été
observé que les organismes zooplanctoniques adaptaient leur profondeur pour rester

a une isolume (niveau de luminosité équivalent) donnée et répondaient rapidement a
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de faibles variations de lumiére (Cotté and Simard, 2005). Ainsi, il est considéré que
certains organismes restent toute leur vie dans une gamme d’irradiance qui leur est
optimale (Frank and Widder, 2002), et la migration des organismes a lieu lorsque
"Thabitat lumineux" est disponible en surface. Ainsi, les organismes adaptent égale-
ment leur profondeur aux variations de la couverture nuageuse, aux éclipses et aux
phases de la lune; ces derniéres pouvant étre particulierement importantes pendant
les nuits de haute latitude qui sont dépourvues d’illumination solaire en hiver (Berge
et al., 2009; Last et al., 2016).

1.3.5 Migrations et impact sur les écosystémes

Les migrations quotidiennes des organismes évoluant dans la twilight zone sont une
composante majeure de la distribution des organismes et entrainent des interactions
trophiques complexes et des services écosystémiques tels que le stockage de COq
atmosphérique dans l'océan profond, limitant ainsi les effets de I’accumulation de
COy anthropique dans ’atmosphére. En effet, si une partie du carbone produit en
surface par les organismes autotrophes est entrainée passivement au fond des océans
par la gravitation ou par des flux physiques, une partie est également piégée et ex-
portée via les migrations du zooplancton et des poissons (respiration puis excrétion
et mortalité en profondeur). Cet export vertical de matiére organique, généré par la
photosynthése, depuis la surface de 'océan vers son intérieur participe a la pompe
biologique active du carbone (Giering et al., 2014; Saba et al., 2021). De nombreuses
observations ont mis en évidence la contribution importante du zooplancton aux flux
de carbone (Turner, 2015; Steinberg and Landry, 2017), mais nous ne connaissons
que peu la contribution des poissons (Saba et al., 2021). Les observations d’orga-
nismes migrant depuis la zone bathypélagique (1000-3000 métres) suggérent des
implications en ce qui concerne I'augmentation de 'efficacité du transfert de la pro-
duction en surface vers de grandes profondeurs (Cook et al., 2013) et suggérent que
I'efficacité de la pompe biologique peut présenter des variations régionales pouvant

étre influencées par la présence d’organismes non migrateurs.

Les organismes migrant jouent également un role actif dans le transfert d’énergie en
consommant des niveaux trophiques inférieurs et en servant de proies a des niveaux
trophiques supérieurs (Koz, 1995). Cette répartition spatiale et temporelle des proies
a des répercussions sur le comportement des prédateurs de rang supérieur. Par
exemple, les éléphants de mer du Sud (Mirounga leonina) ajustent leur profondeur

de plongée en fonction du jour et de la nuit (Guinet et al., 2014), tandis que les
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requins grande-gueule (Megachasma pelagios) ont été observés suivant des isolumes,
ces derniéres influencant probablement la profondeur du zooplancton dont ils se

nourrissent (Nelson et al., 1997).

1.3.6 Un écosystéme menacé ?

Au méme titre que les écosystémes terrestres, les écosystémes marins sont de plus en
plus impactés par les activités anthropiques dans les différents domaines océaniques
(O'Hara et al., 2021). Malgré des instances internationales sur la conservation de
la biodiversité (e.g. Convention on Biological Diversity, UN), le taux de perte de
biodiversité -terrestre et marine- ne semble pas ralentir (Butchart et al., 2010). Les
composantes du réseau trophique intermédiaire ne font pas exception, avec des chan-
gements a long terme dans ’abondance du plancton qui ont été attribués aux effets
conjugués du changement climatique, de I’eutrophisation et de la surpéche (Lynam,
2016). De maniére similaire, les stocks d’organismes mésopélagiques représentent une
réserve encore inexploitée d’immenses quantités de protéines qui suscitent un inté-
rét commercial (Valinassab et al.; 2007; Grimaldo et al., 2020). D’autres menaces,
comme l'acidification reportée dans les eaux de la région de Kerguelen (Leseurre

et al., 2022), pourrait affecter les écosystémes marins a un niveau encore inconnu.

L’océan Austral change rapidement sous l'influence du changement climatique, de
la, surexploitation et de la pollution (Morley et al., 2020). Une intensification du
réchauffement de surface et du nombre de vagues de chaleur a été identifié au cours
du XXlIe siecle dans la bande subantarctique située entre 40°S et 55°S (Azarian
et al., 2023). Ces résultats sont accompagnés de vitesses de changement climatique
beaucoup plus rapides dans la zone mésopélagique. En réponse a ces forcages cli-
matiques, I'impact sur le comportement de chasse des prédateurs a déja été observé
(Bost et al., 2015), et prédit (Hindell et al., 2020). Toutefois, la réponse des éco-
systémes mésopélagiques au changement climatique pourrait dépendre de processus
échelle-dépendant et de 'adaptation des espéces. Il est donc primordial d’identifier
des zones structurant le micronecton pour suivre la dynamique des espéces préda-

trices, mais également pour établir des mesures de conservation efficaces.

1.4 Enjeux de conservation

En 2014, le sixieme Congreés mondial de 1'Union Internationale pour la Conserva-

tion de la Nature (UICN) sur les aires protégées avait lieu en Australie (https:
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//www.worldparkscongress.org/). A cette occasion, I'objectif de couverture des
aires marines protégées (AMP) fixé & 10 % d’ici 2020 est passé a 30 % (O’Leary
et al., 2016). Faisant écho a ces objectifs, la Coalition de la Haute Ambition pour
la Nature et les Peuples est un regroupement d’Etats, co-présidé par la France et
le Costa Rica, dont le but est de soutenir cet objectif d’ici 2023. Cette décennie
semble donc cruciale pour la conservation des écosystémes marins, et les Nations
Unies ont identifié cette période comme la Décennie des Sciences de ’Océan, avec
pour objectif d’améliorer les prédictions concernant les changements océaniques et
climatiques. Dans ce contexte, la communauté scientifique a été appelée a concen-
trer son attention sur la zone mésopélagique en raison de son role central dans les
écosystémes marins, et ce "avant qu’il ne soit trop tard" (Martin et al., 2020). Cet
appel fait également écho au faible pourcentage de la zone (méso)pélagique proté-
gée dans 'océan comparé & n’importe quel autre écosystéme sur Terre (Game et al.,

2009).

Dans 'océan Austral, la CCAMLR, établie en 1982, établit des directives de conser-
vation déterminant 1'utilisation des ressources marines vivantes de 1I’Antarctique.
La conservation reléve aussi de la responsabilité des nations possédant des terri-
toires dans cette région. La France, a travers les Terres Australes et Antarctiques
Francaises (TAAF), posséde des Zones Economiques Exclusives (ZEE). Ces zones
abritent diverses activités socio-économiques, notamment d’importantes pécheries,
qui coexistent avec des zones de nourrissage pour plusieurs espéces de prédateurs su-
périeurs a fort enjeu patrimonial (Delord et al., 2014; Thiers et al., 2014). Les aires
marines dans les ZEE de Crozet, Kerguelen et Saint-Paul et Amsterdam (SPA)
ont été créées en 2006, et ont été étendues en 2016, sauf a SPA faute de don-
nées suffisantes. L’année 2019 marque l'entrée des TAAF au patrimoine mondial
de 'UNESCO, dont la biodiversité a largement contribué a son classement. C’est
également I’année qui marque la volonté d’étendre les aires marines protégées a 1’en-
semble des ZEE des TAAF, avec des zones de protection renforcée, cette fois-ci en
intégrant SPA. Pour se faire, il est crucial de planifier les enjeux de conservation et
de cartographier la distribution d’espéces et les pressions anthropiques. L’exercice
de biogéographie est primordial pour la conservation (Koubbi et al., 2011a; Pagniez
et al., 2021). Dans le cadre de ma thése j’ai été amené a contribuer a cette pla-
nification qui a rassemblé un groupe de scientifiques possédant une expertise sur
différents aspects des écosystémes marins de cette région. La mise en commun des

différentes données disponibles et 1’état des connaissances ont contribué a atteindre
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un consensus parmi les experts sur une carte finale des priorités de conservation
pour la zone d’étude, qui a permis aux TAAF d’orienter la planification de la zone

protégée renforcée, en concertation avec les acteurs socio-économiques.

L’enjeu pour la conservation marine n’est plus contenu aux seules ZEE. Il s’étend
dans 'océan pélagique qui se caractérise par des mouvements perpétuels (Della Penna
et al., 2017). Dans ce contexte, un atelier tenu en 2019, et organisé par le Comité
scientifique de la CCAMLR, a élaboré un programme de travail scientifique pour
la planification spatiale pélagique dans la région subantarctique (Makhado, 2019).
Cet atelier a souligné la nécessité de réaliser une écorégionalisation a grande échelle,
englobant la diversité des régions océaniques, y compris celles situées en dehors
des juridictions nationales. Soutenus par 1’Antarctic and Southern Ocean Coalition
(ASOC) en 2022, les chercheurs frangais et sud-africains de ce groupe de travail ont
exploré les couches d’informations spatiales abiotiques et biotiques en collaboration
avec des scientifiques australiens et britanniques. A cette occasion, j’ai pu contri-
buer a cette spatialisation a grande échelle, notamment a travers la création de cartes
de biogéographie acoustique, dont les premiéres datent de quelques années (Proud
et al., 2017; Ariza et al., 2022b). Nos résultats ont été présentés lors de deux ateliers
scientifiques au Cap en Aoiit 2019 et a Paris en Mai 2023. Ils ont également été
présentés au groupe de travail sur le controle et la gestion des écosystémes (Ecosys-
tem Monitoring and Management) de la CCAMLR en juillet 2023 et ont fait 1'objet
d’articles soumis pour une édition spéciale de la revue "CCAMLR Science" sur les

résultats autour des iles Crozet, Kerguelen, et Saint-Paul et Amsterdam (section 6).

1.5 Problématiques

Bien que les écosystémes mésopélagiques jouent un role central dans les écosystémes
marins, ils demeurent en grande partie une "zone obscure de notre compréhension"
de ces systémes (Robinson et al., 2010; St. John et al., 2016). Actuellement, nous
avons des connaissances limitées sur la zone mésopélagique, mais suffisamment pour
reconnaitre son importance dans le maintien de la santé des océans (Martin et al.,
2020), notamment en raison des biomasses importantes qu’elle abrite, ainsi que de
son role essentiel dans les services écosystémiques tels que la pompe biologique de
carbone (Davison et al., 2013; Hernandez-Leon et al., 2019). Pour toutes ces rai-
sons, les scientifiques se lancent actuellement dans ’exploration des océans avec les

investissements financiers et matériels les plus importants jamais réalisés dans la
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zone mésopélagique (Tollefson, 2020). Il est reconnu nécessaire d’évaluer la sensi-
bilité du zooplancton et du micronecton de 'océan Austral pour prédire comment
ces écosystémes répondront au changement climatique (Johnston et al.; 2022; Cac-
cavo et al., 2021). Il est également nécessaire de mieux comprendre les distributions
de biomasse et les dynamiques de migration verticale des réseaux trophiques in-
termédiaires, qui sont désormais utilisés dans les modéles globaux pour décrire les
groupes fonctionnels des niveaux trophiques intermédiaires (Lehodey et al.; 2010;
Bianchi et al., 2013).

Les grandes questions sur ces écosystémes ont été résumeées encore récemment en plu-
sieurs points principaux lors d’'un symposium sur la zone mésopélagique au Woods
Hole Oceanographic Institution (Septembre 2023, https://twilightzone.whoi.
edu/otz-symposium/). Les questions s’axent principalement autour de deux grands
points : (i) la biomasse et la structuration des écosystémes; (ii) les stocks et les flux

biogéochimiques et notamment la pompe biologique & carbone.

1.6 Hypothéses et objectifs spécifiques de la thése

Dans le cadre de cette these, différents travaux et approches pourront contribuer a

répondre aux questions soulevées par ce symposium, telles que :

— Quelle est la biomasse et la répartition des organismes mésopélagiques dans
I’Océan Indien Sud ? Qui sont les principaux contributeurs a la biomasse ?

— QQui migrent, et quels sont leurs patrons de migrations ?

— Comment les zones épipélagiques et mésopélagiques sont-elles connectées ?

Quelles sont les relations prédateur-proie ?
La problématique de ce travail de thése est la suivante :

Comment se structurent spatiotemporellement les niveaux trophiques
intermédiaires et 1’écologie trophique des communautés mésopélagiques

dans des régions contrastées de ’océan Indien Sud ?

Pour répondre a cette problématique, la détection d’organismes micronectoniques a
été réalisée a l'aide d'un échosondeur de coque. Cette méthode d’observation sera
présentée dans le Chapitre 2, a travers son histoire, ses limites et ses avantages, ainsi
que son application a ’écologie. Notons qu'une particularité des données d’acous-
tique active est leur dimension, puisque les données arrivent sous la forme de profils

verticaux et sont généralement multivariées. Afin d’en extraire toute I'information, et
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d’identifier des modes de variabilités principaux, nous avons appliqué des méthodes
appartenant au domaine de ’analyse de données fonctionnelles qui est encore peu ap-
pliqué en hydroacoustique. Au-dela de I’application, nous avons également contribué
au développement de ces méthodes pour répondre a des problématiques propres aux
bases de données acoustiques, notamment la possible différence de portée (gammes

de profondeur atteintes) pouvant étre obtenue dans les données collectées.

La premiére étude de cette thése est consacrée a la structuration spatiotemporelle
des communautés mésopélagiques dans une zone de transition entre deux systémes
océaniques contrastés, couvrant des zones de front marqué comme le Front SubAn-
tarctique (SAF). Le SAF influence la distribution des communautés mésopélagiques,
et restreint notamment la distribution de certaines familles de poissons (Duhamel
et al., 2014). Ces différentes conditions hydrologiques et biogéochimiques entrainent
donc des écorégions avec des assemblages de communautés distincts. Mais quelle est
la réponse de la communauté a ces zones de front, en terme de distribution des bio-
masses acoustiques et de leur structuration verticale ? Est-ce une réponse abrupte ?
Ou plus douce ? Et comment se traduit-elle verticalement ? Dans la zone d’étude, il a
été observé que la distribution d’organismes identifiés par acoustique a 38 kHz était
corrélée a des gradients hydrologiques et a des fronts majeurs (Béhagle et al., 2016).
Est-ce que les données d’acoustique a plusieurs fréquences permettent d’observer

des patterns différents (Izard et al., in revision)?

L’une des observations de notre premiére étude met en évidence une réduction si-
gnificative des signaux acoustiques au sud du Front SubAntarctique (SAF) au 38
kHz. Cette baisse du signal acoustique est réguliérement observée dans 'océan Aus-
tral & cette fréquence (Escobar-Flores et al., 2018a; Dornan et al., 2019), bien que
cela semble ne pas correspondre aux zones d’alimentation de grandes populations
de prédateurs marins se nourrissant de proies mésopélagiques dans I'océan Austral

(Reisinger et al., 2022; Bestley et al., 2020).

Si ces pertes de signaux acoustiques ont d’abord été interprétées comme une baisse de
biomasse dans 1’'océan Austral par rapport aux latitudes tempérées (Escobar-Flores
et al., 2018a; Proud et al., 2018), ces variations ont récemment été attribuées a un
changement dans la communauté de poissons mésopélagiques, modifiant leur détec-
tion par acoustique. Cette observation illustre un défi persistant dans les évaluations
de la biomasse reposant sur 'acoustique, & savoir la résonance des organismes par
rapport aux fréquences acoustiques. Déja en 1974, Chapman et al. attribuait la

baisse marquée de signaux acoustiques observée dans les latitudes polaires & un
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probléme de résonance. L’étude de ce phénoméne dans I'océan Austral était limitée
par le manque de données contenant des observations a d’autres fréquences que 38
kHz, largement utilisée en raison de son potentiel étendu et qui peut servir de bon

indicateur de 'abondance de micronecton (Kloser et al., 2009).

Dans une seconde étude, nous avons tiré parti d’'une base de données multivariées
et de trois années consécutives de données collectées sur un vaste gradient latitu-
dinal (20-60°S) pour étudier si des différences dans la distribution de la biomasse
pélagique résultaient du choix de la fréquence acoustique. La décomposition de nos
observations, combinée a des prévisions a 1’échelle régionale nous a permis d’étudier
I'impact de la fréquence acoustique sur I'estimation de la biomasse pélagique et la

distribution verticale des organismes (Izard et al., in prep.).

Les travaux présentés dans cette thése se sont également inscrits dans des contextes
de conservation nationale et internationale. Nous explorons donc également les mé-
thodes permettant de faire de la biogéographie & partir de données acoustiques, tout
en résumant leur variabilité spatiotemporelle et verticale en deux dimensions. Enfin,
nous discuterons des perspectives de nos résultats, en termes d’écologie trophique a
travers les liens entre les niveaux trophiques intermédiaires et les communautés phy-
toplanctoniques d’une part, et avec la distribution de prédateurs supérieurs d’autre

part.
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Chapitre 2

L’acoustique comme moyen d’étude

de la zone mésopélagique

2.1 Campagne océanographique ObsAustral

L’étude des écosystémes marins doit prendre en compte les forcages environnemen-
taux, les espéces présentes et leur habitat. La collecte de données aussi diverses
et complémentaires (physiques, biogéochimiques, acoustiques, biologiques, physio-
logiques) est rendue possible par les programmes conjoints d’observations qui se
regroupent sous la campagne ObsAustral visant a étudier la zone contrastée de

I'océan Indien Austral, traversant les fronts majeurs de la région (Figure 2.1).

Les campagnes ObsAustral regroupent plusieurs programmes scientifiques : 'océan
Indien Service d’Observation (OISO, responsable scientifique : Claire Lo Monaco),
I’Observatoire HydroAcoustique de la Sismicité et de la Biodiversité de 'océan In-
dien (OHASIS-BIO, responsable scientifique : Jean-Yves Royer), le Marion Dufresne
Atmospheric Program - Indian Ocean (MAP-10, responsable scientifique : Pierre Tu-
let) et le Toward Hydroacoustics and Ecology of Mid-trophic levels in Indian and
Southern Ocean (THEMISTO, responsable scientifique : Cédric Cotté). Ma thése se
concentre principalement sur les données acquises par le programme THEMISTO,
mais ’étude de la structuration et de 1’écologie trophique des communautés mé-
sopélagiques a été rendue possible grace a des collaborations entre ces différents

programines.

L’ensemble des données in situ présentées dans la thése a été acquis a bord du N/O

Marion Dufresne II (Figure 2.1). Le fondement de cette thése a été 'acquisition et
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FIGURE 2.1 — Gauche : Photo aérienne du N/O Marion Dufresne II (Copyright : Revosima-
Mayobsl15). Droite : Transect de la campagne ObsAustral entre janvier et février 2022, dans 'océan
Indien Sud. Les déploiements de chalus (ronds rouges), les stations OISO (losanges jaunes) et les
hydrophones OHASIS-BIO (carrés verts) sont indiqués. Les lignes grises représentent les fronts
océaniques de la régions d’aprés Park et al. (2019). Du nord au sud sont représentés la limite Nord
du Courant Circumpolaire Antarctique (NB), le Front SubAntarctique (SAF), le Front Polaire
(PF) et le Front du Courant Circumpolaire Sud-Antarctique (SACCF).

I’analyse des données d’acoustique active permettant le suivi des organismes péla-
giques situés entre 0 et 1000 m de profondeur. Mes participations & trois campagnes
océanographiques (étés australs 2021, 2022 et 2023) ont été l'occasion pour moi
d’utiliser et d’analyser des données issues de divers instruments, tels que la sonde
Conductivity - Temperature - Depth (CTD), le cytométre en flux installé en 2021
dans le cadre du programme MAP-IO pour la mesure des groupes fonctionnels du
phytoplancton, le chalut mésopélagique déployé en 2022 et un microsonar habituel-

lement embarqué sur des éléphants de mer.

2.2 L’acoustique active

Le programme THEMISTO utilise principalement ’acoustique active pour étudier
la distribution des organismes des niveaux trophiques intermédiaires dans l'océan
Indien Austral, couplée & d’autres méthodes d’observation. Mais... Qu’est-ce que

I’acoustique active ? Et que permet-elle d’entendre de voir 7

2.2.1 Un peu d’histoire...

En 1826, Colladon et Sturm publient leurs travaux présentant la premiére mesure
de la propagation d’une onde sonore dans l'eau : 1435 (+/- 24) m/s. Depuis ces
premiéres mesures, les avancées de l'acoustique active ont connu des progrées excep-

tionnels, souvent en réponse a des événements tragiques (e.g. naufrages, guerres),
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qui ont conduit au développement de sonars (acronyme de sound navigation and
ranging) pour détecter les menaces en mer en amont. Ces instruments ont révélé
leur potentiel pour ’étude des écosystémes aquatiques et des populations marines
dans les années 1920 avec la premiére détection de poissons par acoustique active
(Kimura, 1929), suivie en 1935 par la premiére image acoustique - appelée écho-
gramme - représentant ’énergie acoustique regue en fonction de la profondeur et
du temps (Sund, 1935). Sur ce premier échogramme monochrome (Figure 2.2a), on
peut identifier la surface, la couche de fond ainsi qu’un banc de morue, représenté

par un changement important de densité en pleine eau.
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FIGURE 2.2 — (a) Premier échogramme publié par Sund (1935), montrant la ponte de morues
dans les eaux de Lofoten. (b) Echogrammes sur lesquels sont visibles une couche de rétrodiffusion :
couche "stable" pendant I’aprés-midi du 26 juin (A); couche montante le 18 aott (B); couche
descendante le 19 aott (C). D’aprés Johnson (1948).

Suite & ces premiéres observations, la présence de couches continues d’organismes
a différentes profondeurs a rapidement été constatée, nommeée "scattering layer"
ou couche de rétrodiffusion en frangais (Eyring et al., 1948). La densité de ces
couches est telle qu’elles ont été appelées - et parfois considérées - comme des "faux
fonds" (Figure 2.2b). La migration de ces couches a la tombée de la nuit et a 'aube
a confirmé leur nature biologique, bien que leur composition soit restée inconnue
(Johnson, 1948; Barham, 1966). En moins de 100 ans, les échosondeurs ont beaucoup
évolué depuis le premier sondeur commercialisé qui produisait des échogrammes en
papier et monochrome. Les principales avancées sont résumées dans la revue de
(Chu, 2011). Nous allons détailler plusieurs termes, notions et méthodes employées

dans cette chronologie dans les sections suivantes.
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2.2.2 ... et de théorie

On peut séparer I’étude des milieux aquatiques par acoustique en deux catégories :
I’acoustique active et ’acoustique passive. L’acoustique passive est la science qui
étudie les sons émis dans le domaine océanique. De nombreux animaux produisent
du son dans l'eau et certains l'utilisent pour s’orienter, chasser, mais également
pour éviter les prédateurs et communiquer entre eux. Le captage de ces sons par
des hydrophones uni ou multi directionnels permet d’étudier les organismes marins,
des crustacés (Johnson, 1948) jusqu’aux plus grandes baleines (Riera et al., 2019;
Torterotot et al., 2022). Ces données peuvent ensuite étre intégrées dans les efforts
de planification spatiale marine, dans le but de protéger les espéces menacées et
endémiques (Murray et al., 2022). L’acoustique passive a également des applications
en océanographie physique en permettant d’étudier les séismes, le vélage ou les

variations de volume des icebergs (Tsang-Hin-Sun et al., 2015).

En opposition, 'acoustique active se base sur I’émission d’une onde dans la colonne
d’eau, suivie de la réception de I’écho enregistré. L’analyse du signal regu (le temps
entre son émission et sa réception, et son intensité) permet de cartographier les
fonds marins, de mesurer la vitesse des courants et d’identifier la nature et la pro-
fondeur d’organismes dans la colonne d’eau. L’analyse de ce signal permet de suivre
et d’estimer la distribution verticale d’organismes, allant des plus petits crustacés
jusqu’aux plus grandes baleines (Benoit-Bird and Lawson, 2016). Le fonctionnement
succinct des échosondeurs est décrit ci-dessous, mais les lecteurs intéressés par plus

de détails peuvent se référer a 'ouvrage de référence de Simmonds and MaclLennan

(2008).

L’émission de 'onde sonore est réalisée a l'aide d'un échosondeur, qui n’est autre
qu’un sonar orienté dans notre cas vers le fond. Un échosondeur se compose d’un
transducteur, qui peut servir & la fois d’émetteur et de récepteur de 'onde. Tout
d’abord, le transducteur convertit le signal électrique en une pulsation acoustique
(ping) qui se propage dans la colonne d’eau. Pendant cette propagation, 1’'onde in-
teragit avec des cibles de densité différente de celle de 'eau de mer, réfléchissant
ainsi une partie du signal acoustique vers le transducteur. La deuxiéme fonction
du transducteur est donc “d’écouter” le retour de 'onde aprés son émission et de
convertir 1’écho acoustique recu -qui porte des caractéristiques de la cible sondée-
en signal électrique (Simmonds and MacLennan, 2008). Afin de rendre ces mesures
comparables et indépendantes du sondeur scientifique utilisé, une calibration ré-

guliére est nécessaire (Foote et al., 1987; Demer et al., 2015). Pour ce faire, une
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approche consiste a mesurer 1’écho provenant d’une cible standard dont les proprié-

tés de diffusion acoustique sont connues.

Le délai entre I’émission de l'onde et la réception de I’écho permet de calculer la
profondeur de la cible. Il est nécessaire de connaitre la vitesse de propagation de
I’onde dans l’eau, dont nous avons donné les premiéres estimations. Cependant,
cette vitesse n’est pas constante et varie généralement entre 1450 et 1550 m s™!
pour 'eau de mer (Simmonds and MacLennan, 2008). Un aspect crucial en acous-
tique est 'amplification du signal pour compenser la perte d’intensité de 'onde en
profondeur (Eyring et al., 1948). Si nous comparons deux cibles identiques situées a
des profondeurs différentes, la perte d’intensité de 'onde sonore fera enregistrer au
transducteur une intensité renvoyée par I’écho réduite pour la cible la plus profonde.
La fonction "Time Varying Gain" (TVG) permet de corriger I’énergie regue en fonc-
tion de la profondeur. L’ensemble du signal est ensuite numérisé et envoyé a un
ordinateur. Cependant, les systémes d’acquisition de sonar tiennent compte d’une
seule vitesse du son acoustique a partir d'une seule mesure de la température et de
la salinité dans la colonne d’eau. Or, dans des régions océaniques trés variables sur
le plan hydrologique, comme celles examinées dans cette thése, ces deux parameétres
environnementaux varient le long de la colonne d’eau, introduisant ainsi une erreur
sur la vitesse du son et, par conséquent, sur la détermination de la profondeur de
la cible (pouvant aller jusqu’a une dizaine de métres) et sur l'intensité du signal
(avec une différence de quelques décibels). Nous avons donc appliqué des correc-
tions en utilisant la température et la salinité de 'eau de mer mesurées a plusieurs

profondeurs dans la colonne d’eau, a partir des profils CTD.

Ce manuscrit de thése respecte la terminologie proposée par (Maclennan, 2002). La
valeur initiale est la section efficace de rétrodiffusion (backscattering crosssection,
Ops), qui est le rapport entre l'intensité des ondes incidentes et l'intensité des ondes
rétrodiffusées

oy = R21,/I; (2.1)

ou R est la distance de la cible. Mesurée en unités de surface, cette unité peut
couvrir plusieurs ordres de grandeur. Par conséquent, le signal renvoyé par la cible
est généralement converti en décibels (dB, version logarithmique), ce qui permet de
réduire la plage des unités. On parle alors de "target strength" (TS; "force d’une
cible")

TS = 10log;,(0ops). (2.2)
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Lorsque les cibles sont trop proches dans un volume donné, elles ne peuvent plus
étre distinguées individuellement, ce qui conduit a 'utilisation d’autres métriques,

notamment le "volume backscattering coefficient" (m~)
Sy = Z O-bs/%- (23)

La somme est effectuée sur I’ensemble des cibles discrétes contribuant aux échos
provenant de Vj, le volume échantillonné. Cette unité s’exprime également de ma-
niére logarithmique "volume backscattering strength" (énergie rétrodiffusée dans le

volume donnée, dB re 1 m™1)
S, = 10log;(s,) (2.4)

Les échogrammes modernes sont généralement représentés en S, et, contrairement
aux premiers échogrammes monochromes, sont colorées ce qui permet de rendre
compte de la différence d’intensité de 1’écho regu au cours du temps en en fonction
de la profondeur. La diversité d’échos, de couches, de différences d’intensité et de
motifs mesurés sur une période de 10 minutes (Figure 2.3) reflete Ueffervescence de
la vie sous-marine, la diversité dans structuration de la biologie et la grande variété

d’organismes qui peuvent étre détectés grace a l'acoustique active.
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FIGURE 2.3 — Distribution du signal de rétrodiffusion exprimée en décibel (dB) en fonction du
temps (abscisse) et de la profondeur. Le fond est supérieur a 400 m de profondeur et n’est pas donc
visible sur I’échogramme. La diversité de types signaux enregistrés en 10 min de données montre
le potentiel de 1'acoustique active pour I'étude des écosystémes marins (Benoit-Bird and Lawson,
2016).
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Entre la surface et 400 meétres de profondeur, on identifie des cibles individuelles
permettant de suivre le déplacement d’organismes spécifiques et d’étudier leurs pro-
priétés de réflexion. On peut observer des calamars (squid), ainsi que des cibles
individuelles de cachalot (sperm whale). On peut également identifier trois couches
de rétrodiffusion, plus ou moins épaisses et denses, composées de poissons mésopé-
lagiques et de crustacés. On peut constater qu'une couche ou une cible d’organismes
ne présente pas un signal homogéne, mais que des intensités plus ou moins impor-
tantes ressortent dans la colonne d’eau. Dans les couches de rétrodiffusion, le signal
global recu est une fonction complexe de I’abondance, de la composition en espéces

et de la distribution en taille des organismes présents.

Une notion primordiale en acoustique est 1’échointégration. La considération ac-
tuelle de I’énergie mesurée par les sondeurs remonte a des études des années 1960
(Dragesund and Olsen, 1965) qui ont posé les bases des processus d’échointégration
modernes. Cette méthode consiste a diviser les échogrammes en unités élémentaires
d’échantillonnage. Pour chaque cellule (avec une taille verticale et horizontale fixe),
on peut calculer I'énergie rétrodiffusée pour un volume donné (qui est un proxy de
la quantité de poissons dans ce volume). On parle alors de "mean volume backscat-

tering strength".

D’autres métriques sont utilisées en écologie marine comme le s, (Area backscatte-
ring coefficient, (m? m~2) et son équivalent logarithmique S, (en dB re 1 (m? m~?))
bien qu’elles ne soient pas représentées sur cette image. Enfin, le NASC (Nauti-

2 nmi~?) et sa version intégrée est cette

cal Area Scattering Coeflicient, ou s4, en m
grandeur généralement utilisée comme indicateur de biomasse dans la colonne d’eau.
Il est 'expression du s, pour un carré d’'un mile nautique de coté et se calcule de la

maniere suivante :

NASC = 47(1852)%s,(m?* nmi~?) (2.5)

2.2.3 Importance des fréquences multiples

Un aspect essentiel de 'acoustique active consiste a interpréter le signal regu. L’in-
tensité du signal est influencée par divers paramétres physiques (e.g. atténuation),
mais également par les caractéristiques de la cible sondée. Ces caractéristiques in-
cluent leur type (densité plus ou moins proche de celle de 'environnement), leur
taille et leur orientation (Foote, 1980). De plus, la réponse acoustique d’un orga-
nisme n’est pas linéaire vis a vis de la fréquence de 'onde émise, ce qui conduit

certains organismes a étre moins détectés, voire “invisibles”, a certaines fréquences
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(Lavery et al., 2007; Benoit-Bird and Lawson, 2016). Des modeéles de rétrodiffusion
peuvent ainsi étre construits pour déterminer la nature des organismes résonant

dans la colonne d’eau (Figure 2.4).
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FIGURE 2.4 — Modélisation de l'intensité de rétrodiffusion selon la fréquence acoustique pour les
principaux organismes observés dans le Golfe du Maine (Etats-Unis). D’aprés Lavery et al., 2007.

Le développement de sondeurs multifréquence a permis d’améliorer notre capacité
a caractériser et classer les cibles de diffusion (Béhagle et al., 2017). Toutefois,
il est important de noter que la portée des différentes fréquences acoustiques est
proportionnelle & leur fréquence. Par exemple, une fréquence de 18 kHz peut sonder
jusqu’a environ 1500 meétres de profondeur, tandis qu'une fréquence de 120 kHz
est principalement utilisée pour explorer la zone épipélagique, couvrant environ 250
métres. Lorsque les données sont collectées depuis la surface d'une plateforme mobile,
comme un navire océanographique, ces différentes portées peuvent poser des défis
supplémentaires pour étudier la variation conjointe des informations fournies par
le sondeur. De plus, les basses fréquences (< 38 kHz) sont utilisées, souvent en
analyse monofréquence, pour représenter et décrire la communauté pélagique jusqu’a
environ 1000 métres (Irigoien et al., 2014; Annasawmy et al., 2018; Escobar-Flores
et al., 2019). Par conséquent, un ensemble d’organismes de la communauté pélagique

présente est manquant en raison de leur résonance a des fréquences plus élevées.
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2.2.4 Potentiel de 'acoustique active...

Les écosystémes pélagiques sont d’immenses systemes évoluant en 3 dimensions, ce
qui rend leur observation complexe en raison de leur étendue verticale et horizontale.
Les méthodes traditionnelles d’observation des océans profonds et des organismes
marins qui les peuplent incluent 'utilisation d’instruments de péche tels que des
filets. Ces outils ont évolué pour cibler spécifiquement les organismes d’intérét (ou-
vrant ou fermant la gueule du chalut & différentes profondeurs) et minimiser leur

impact sur les écosystémes.

Le prélévement au chalut permet d’étudier la morphologie ainsi que la distribution
horizontale et verticale des organismes. Cependant, cette méthode présente la limite
de cibler les organismes aux capacités de nage limitées, car les meilleurs nageurs
peuvent les éviter (Kaartvedt et al., 2012). De plus, les organismes peuvent subir
des dommages en raison des importantes variations de pression entre le fond et la
surface, et les plus fragiles, tels que les organismes gélatineux, peuvent étre dégradés

par les filets (Yasuma et al., 2010).

Bien que les méthodes de prélevement d’organismes traditionnelles soient éprouvées
et continuent d’étre cruciales pour les études écologiques, il a rapidement été com-
pris que le déploiement d’instruments complémentaires pourrait fournir des infor-
mations sur les concentrations relatives d’organismes et leur distribution spatiotem-
porelle (Johnson, 1948). Par conséquent, d’autres instruments ont été développés,
notamment des instruments optiques (basés sur I’émission /réception de lumiére) et
acoustiques. La majorité de I'océan étant obscure, la faible pénétration de la lumiére
dans 'eau rend 'utilisation d’instruments optiques peu efficaces pour échantillon-
ner de grands volumes ou de longues distances (Benoit-Bird and Lawson, 2016) En
revanche, ’acoustique active présente certains avantages qui permettent de rendre
l'océan "transparent" (Simmonds and MacLennan, 2008) et n’est pas extractive.
La vitesse de propagation dans I’eau permet d’échantillonner de vastes volumes en
un temps court, offrant ainsi une vision synoptique de la colonne d’eau de maniére
quasi instantanée et avec une haute résolution verticale. I’émission de ping (onde
sonore) se fait a intervalle trés régulier (en moyenne toutes les 3 secondes pour les
données étudiées dans cette thése), offrant la possibilité d’étudier différentes échelles
spatiotemporelles, telles que les processus a fine échelle (Della Penna et al., 2022).
A une échelle plus large, il est possible de cartographier les écosystémes marins
(Proud et al., 2017) et d’étudier les différences dans les couches de diffusion acous-

tique entre les écosystémes. Cette méthode est également utilisée dans I'estimation
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des stocks de poissons (Irigoien et al., 2014) bien que cette approche soit discutée

dans la communauté scientifique (Standal and Grimaldo, 2021).

2.2.5 ...et ses limites

Comme toute méthode d’observation, 'acoustique active présente des limites. La
principale réside dans la faible résolution taxonomique qu’elle offre : ce que 'on
gagne en informations quantitatives, on le perd en informations qualitatives. Ainsi,
il est nécessaire de mettre en ceuvre des prélévements au filet / captage par vidéo,
complémentaires aux mesures acoustiques. La détection des organismes les plus pe-
tits, qui constituent la base de la chaine alimentaire, demande des fréquences élevées
pour qu’ils puissent étre identifiés, mais ces mesures a hautes fréquences ont une
portée plus faible. De plus, les ensembles de données issus des sondeurs sont volumi-
neux et peuvent étre complexes & interpréter, nécessitant pour cela des compétences

avancées en informatique, traitement des données et analyses statistiques.

Une autre limite majeure du traitement des campagnes océanographiques est la
sensibilité des données acoustiques aux conditions de mer. Dans des conditions mé-
téorologiques et de mer défavorables, ce qui est particuliérement fréquent dans la
zone d’étude, il peut étre difficile de collecter des données de qualité depuis un
navire de recherche. Ces difficultés ont été récemment résumées, discutées et regrou-
pées dans un rapport du Groupe de travail sur 1I’Acoustique des Pécheries, Science
et Technologie "“Working Group on Fisheries Acoustics, Science and Technology",
WGFAST) intitulé "Collecting Data in Inclement Weather" (Jech et al., 2021).
Ce rapport répertorie les différentes sources potentielles de dégradation des don-
nées, qu’elles soient liées ou non aux conditions météorologiques. Ces dégradations
peuvent affecter les données & différentes échelles, allant de quelques cellules no-
minales d'un ping & un ping entier, voire plusieurs pings consécutifs. L’acquisition
de données acoustiques nécessite donc une surveillance constante, qu’elle soit effec-
tuée par des humains ou par des algorithmes, et leur traitement requiert I’expertise
nécessaire pour identifier les problémes ou les interférences entre les instruments

océanographiques.

2.3 Données utilisées dans cette thése

Le N/O Marion Dufresne II est équipé d’un échosondeur EK80 (SIMRAD, Norway)
opérant a 5 fréquences : 18, 38, 70, 120, et 200 kHz. Depuis la jouvence du navire
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en 2016, incluant celle des équipements acoustiques, le Marion Dufresne II dispose
d’une gondole sous la coque du navire, ce qui permet de limiter les perturbations

causées par les trains de bulles d’air et d’améliorer la qualité du signal acoustique.

2.3.1 Processus de traitement de la donnée acoustique

Le traitement des données acoustiques comprend plusieurs étapes essentielles, no-
tamment le conditionnement et le traitement du signal, la visualisation des données,
I'identification des signaux biologiques et 'estimation de quantités écologiquement
significatives (Benoit-Bird and Lawson, 2016). Pendant le cours de ma thése, j’ai
activement contribué a ’acquisition des données pendant trois campagnes consécu-
tives menées en 2021, 2022 et 2023. Mon implication s’est étendue a 'exécution de
toutes les étapes du processus de traitement des données acoustiques, a ’exception

de la calibration du sondeur.

Le traitement de la donnée est une étape essentielle pour transformer les données
brutes en données exploitables pour la recherche en écologie marine. Il existe diffé-
rents logiciels de traitement des données acoustiques actives, et le plus répandu dans
la communauté anglo-saxonne est peut-étre Echoview (Harrison et al., 2015). Nous
utilisons ici Matecho (Perrot et al., 2018), une toolbox MATLAB développée par
I'Institut de recherche pour le développement (IRD). Ce choix a été motivé par nos
collaborations avec les acousticiens du laboratoire LEMAR & Plouzané, qui m’ont
formé et se sont rendus disponibles pour discuter du traitement des données acous-
tiques. L’équipe acoustique, notamment Y. Perrot, G. Roudaut, J. Habasque, et A.
Lebourges-Dhaussy de I'IRD, et L. Berger de 'IFREMER a grandement contribué
a répondre & mes interrogations sur les données acoustiques et leur traitement, en

mer et ensuite a terre.

Une fois les données importées et le processus de conversions des formats et de cor-
rection de la célérité le long du trajet en mer effectué, la visualisation des données
devient le point central du traitement (Figure 2.5). Un élément essentiel du traite-
ment des données est la résolution du nettoyage. Matecho permet de passer entre
différentes échelles de visualisation, allant d’une résolution de 1 a 10 000 pings. La
valeur recommandée pour le traitement des données acoustiques est de 500 pings
(25 min), permettant un nettoyage précis de la donnée. C’est cette valeur qui a été

utilisée dans le cadre de ma thése.

Au cours d’une campagne de deux mois, comme la campagne SWINGS (13 janvier au
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FIGURE 2.5 — Echogramme représenté sur une fenétre de 10 000 pings (8 heures 20 min), illustrant
une migration nycthémérale détectée a la fréquence 38 kHz au large de la Réunion dans 'océan
Indien Sud. Zoom (cercle noir) illustrant les différents échantillons qui composent les pings. Capture
d’écran de 'interface Matecho (Perrot et al., 2018).

8 mars 2021), le nombre de pings acoustiques générés atteint généralement de I'ordre
du million. Pour visualiser I’ensemble de ces données pour une seule fréquence, il faut
examiner 2000 fenétres glissantes, chacune composée de 500 pings. Nous avons vu
que chaque ping est constitué verticalement de centaines d’échantillons (de cellules
individuelles), qui sont les véritables données brutes acoustiques. Chacune de ces
cellules est importante, car une anomalie trop importante dans 'une d’elles peut

considérablement affecter la valeur de I’échointégration.

Comme mentionné précédemment, les sondeurs multifréquences sont devenus cou-
rants, offrant ainsi de nouvelles possibilités pour I’étude des écosystémes marins.
Cependant, pour pouvoir utiliser plusieurs fréquences, il est nécessaire de nettoyer
les données pour chaque fréquence presque indépendamment (ou du moins de les
examiner séparément). Cela signifie que pour un million de pings, il faut visualiser
les données pour les 5 fréquences, soit un total de 5 millions de pings a examiner. Une
méthode permettant de visualiser plusieurs fréquences en simultanée est la méthode
RGB, pour "Red, Green, Blue". Avec cette méthode, chaque fréquence (au maxi-
mum 3) est associée & une couleur, et la couleur de chaque cellule est calculée & partir
de l'intensité du signal dans cette cellule a chaque fréquence. Cette représentation
est tres utile pour faciliter le traitement des données et permet d’étudier conjoin-

tement les basses fréquences qui sondent le domaine mésopélagique (18 et 38 kHz).
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Par exemple, ces basses fréquences peuvent étre perturbées par des phénomeénes tels
que les doubles échos du fond (DEF), résultant d’un décalage entre I’émission et la
réception d’une onde, ce qui conduit a la détection d’un écho provenant du fond
dans la colonne d’eau, qui est généralement beaucoup plus dense que les signaux
d’origine biologique. Le signal a 18 kHz est généralement plus affecté en raison de
sa plus grande portée. En comparant les signaux a ces deux fréquences, il devient
possible d’identifier plus efficacement les DEF afin de les retirer, manuellement, des
données. L’application de la méthode RGB est également pertinente en écologie et
est utilisée pour étudier la variation conjointe de plusieurs fréquences, bien que les
portées respectives des fréquences soient différentes (Ariza et al., 2022a; Cotté et al.,
2022). Enfin, le traitement approfondi des données m’a permis d’observer la forte
variabilité induite par la vitesse d’acquisition du navire (Figure 2.6). Ainsi, au cours

de la these, plusieurs approches seront employées, par station ou par transect.
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FIGURE 2.6 — Echogramme RGB (Red, Green, Blue) représentant les densités simultanées mesurées
a 18 (rouge) et 38 kHz (Bleu/Vert). (A) Données en station (~0 noeuds). (B) Données en transect
a ~14 noeuds. (C) Traces noires correspondant a des données retirées manuellement pour éviter
une augmentation du signal causée par la détection d’instruments déployés en mer. (D) Courbe
représentant la vitesse du navire, passant de ~0 & ~14 noeuds.

2.3.2 De l’acoustique a I’écologie

L’acoustique active est une méthode qui peut étre facilement influencée par des
facteurs extérieurs et qui n’est certainement pas exempte de biais dans ’étude des
écosystémes marins, notamment dans l'interprétation des signaux. Cependant, elle

offre la possibilité de suivre la distribution des organismes avec une résolution spatio-
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temporelle inégalée, pouvant atteindre I'ordre du centimeétre et de la seconde. Plu-
sieurs approches complémentaires peuvent étre utilisées pour étudier les écosystémes
marins grace a 'acoustique active. Il est ainsi possible de suivre les traces d’orga-
nismes, de classer les signaux acoustiques pour identifier des "groupes" (comme des
agrégats fluides ou non, Béhagle et al., 2017), d’étudier I'impact des fines-échelles
sur la structuration du zooplancton (Bertrand et al., 2014) et d’examiner les couches
de diffusion acoustique (Klevjer et al., 2016). Ma thése se concentre sur ce dernier

point.

La présence de couches de rétrodiffusion a été observée dans tous les océans du globe,
et nous savons qu’elles peuvent s’étendre verticalement sur plusieurs centaines de
meétres et couvrir la totalité d’une province océanique, s’étalant sur plusieurs milliers
de kilomeétres (Proud et al., 2017). La structuration verticale de ces couches entre

les provinces océaniques peut étre trés contrastée (Figure 2.7).
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FIGURE 2.7 — Echogrammes mesurés a 38 kHz sur des fenétres de 24 heures dans différents bassins
océaniques (Klevjer et al., 2016). Chaque systéme océanique posséde une structuration verticale
particuliére et un schéma de migration verticale caractéristique.

La distribution verticale des couches de diffusion acoustique est connue pour va-
rier dans le temps et dans l'espace. Temporellement, la distribution verticale pour
une localisation donnée sera réorganisée entre le jour et la nuit, en raison des mi-
grations nycthémeérales (Figure 2.7). Spatialement, la structuration verticale sera
affectée par des parameétres physico-chimiques tels que les couches de minimum

d’oxygéne (Czudaj et al., 2021; Youngbluth, 1975; Aksnes et al., 2017). Il en dé-
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coule que la distribution verticale des couches de diffusion acoustique est liée aux
gradients hydrologiques et aux fronts océaniques (Béhagle et al., 2016; Annasawmy
et al., 2018; Kang et al., 2021; Ariza et al., 2022a; Chawarski et al., 2022), ainsi
qu’au cycle saisonnier (Receveur et al.; 2020b). Leur intensité et leur profondeur
sont également corrélées, a ’échelle mondiale, avec des variables de surface telles
que la température, la productivité de surface et la force du vent, ce qui permet de
les étudier dans une perspective de biogéographie (Proud et al., 2017). Récemment,
le terme "échobiome" a été introduit pour définir des régions ot la une communauté
d’organismes résonant partage une distribution verticale similaire, sans pour au-
tant qu’elles soient connectées géographiquement, ou composées des mémes espéces

(Ariza et al., 2022b).

2.4 Analyser la distribution verticale des organismes

L’étude de la distribution spatio-temporelle des couches de rétrodiffusion a été le
principal objectif de ma thése. Dans la littérature, une approche courante et naturelle
pour analyser la distribution des organismes est d’étudier leur nombre, leur densité
ou leur biomasse au sein des différentes couches de rétrodiffusion. Pour ce faire,
une approche est de séparer verticalement les données a priori, puis de calculer
des métriques pour chaque observation (e.g. Béhagle et al. 2014; Annasawmy et al.
2018). Or, si les limites verticales entre des écosystémes contrastés varient, il peut
étre légitime de se demander a quelles profondeurs séparer les couches. Que faire
si une couche d’organismes se trouve a la frontiére et s’étend entre deux zones
verticales ? De plus, bien que cette méthode puisse étre cohérente et efficace, elle
ne refléte pas la vision continue de la colonne d’eau (Sutton, 2013). Or, une des
propriétés intrinseques des données acoustiques réside dans cette continuité verticale.
Une fagon de considérer ce lien est d’utiliser le profil acoustique dans sa totalité (Lee

and Staneva, 2020; Receveur et al., 2020a; Ariza et al., 2022a).

Toutefois, la dimensionnalité des données (chaque observation -ou ping- est un pro-
fil), ainsi que l'utilisation grandissante de sondeurs multifréquences, rendent I’ana-
lyse des bases de données acoustiques complexe. Il est alors essentiel de développer
des méthodes d’analyse acoustique appropriées pouvant s’appliquer a des jeux de
données conséquents (Benoit-Bird and Lawson, 2016; Boersch-Supan et al., 2017) et

permettant d’exploiter les informations collectées tout en intégrant leur complexité.
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2.4.1 Des échogrammes aux profils verticaux : deux visions

complémentaires

Les bases de données acoustiques sont des matrices, généralement représentées sous
forme d’images (échogrammes), permettant de visualiser la dynamique des données
dans le temps ou dans I'espace (Figure 2.8a). Une observation acoustique isolée
peut également étre représentée par un profil vertical, dont la forme renseigne sur la
distribution verticale des organismes dans la colonne d’eau, ainsi que sur leur densité
associée. On peut ainsi représenter les données d’une matrice comme un ensemble
de courbes (Figure 2.8b). Ces deux types de représentations offrent chacun une
perspective complémentaire. Au cours de ma thése, j’ai principalement exploré la
distribution verticale des organismes en analysant la forme des profils acoustiques.
Dans cette représentation, I'information continue déroulée par les échogrammes (e.g.
temporelles ou spatiales) est "perdue" visuellement, et seule I'intensité acoustique
est exprimée en fonction de la profondeur. Cette maniére de considérer les données
nous permet d’appliquer des méthodes d’analyses de données fonctionnelles (Ramsay

and Silverman, 2005).

2.4.2 Analyse de données fonctionnelles

Les Analyses des Données Fonctionnelles (FDA, Ramsay and Silverman 2005) cor-
respondent a un ensemble de méthodes statistiques, souvent descriptives, permettant
d’étudier et de décrire un ensemble de courbes, c’est-a-dire n’importe quelles don-
nées qui varient en fonction d’une valeur continue, comme la profondeur, la distance
ou le temps. Ces méthodes sont donc particuliérement adaptées a ’océanographie,
ou une grande partie des données mesurées s’exprime en fonction du temps et de
la profondeur, donnant lieu & des profils verticaux. Au sein des FDA, I’Analyse
en Composantes Principales fonctionnelles (fPCA, functional Principal Component
Analysis) permet de comparer les profils entre eux et d’identifier les profondeurs qui

maximisent la variance du systéme.

La fPCA a été utilisée dans le cas de données univariées pour étudier les profils
de température échantillonnés par des éléphants de mer du Sud (Mirounga leonina)
(Nerini et al., 2010) ainsi que les schémas de plongée de ces grands plongeurs (Godard
et al., 2020), ou pour étudier la variation de parameétres hydrologiques (Assuncao

et al., 2020). De plus, des approches bivariées (e.g. variations simultannées de tem-

1. Une observation acoustique peut correspondre & un ping ou & plusieurs pings échointégrés.
D’un point de vue statistique, on considére cette observation comme un vecteur.
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pérature et salinité) ont été développées pour étudier les motifs hydrologiques en
3D, se révélant particuliérement efficaces pour identifier les fronts (Pauthenet et al.,
2017, 2018, 2019, 2021) ou pour définir des domaines océanographiques fonction-
nels permettant d’étudier le comportement de prédateurs marins selon différentes

conditions environnementales (Fonvieille et al., 2023).

Au début de ma thése, il m’est apparu évident d’appliquer les méthodes de I'analyse
fonctionnelle aux données d’acoustique active afin d’étudier les écosystémes mésopé-
lagiques. Ces méthodes avaient le potentiel d’identifier des zones ot la distribution
des organismes différe et de relier ces variations verticales a ’environnement. Au
cours de ma these, deux articles d’A. Ariza, chercheur en bioacoustique marine, ont
été publiés, appliquant ces approches & une échelle régionale et mondiale (Ariza
et al., 2022a,b). Les travaux présentés dans cette thése proposent des approches

complémentaires.

Afin d’explorer le potentiel d’application des FDA en hydroacoustique et dans le but
d’illustrer la méthode, j’ai choisi, pour exemple, d’étudier la structuration verticale
d’organismes a trois stations (A, B, C) situées dans des zones contrastées de l'océan
Indien Austral (Figure 2.8). Chacune de ces stations est composée d'une centaines
de profils acoustiques, mesurés de nuit au 38 kHz. Notre objectif est ici d’examiner
un cas simplifié -une fréquence (38 kHz) et une période (nuit)- et d’étudier comment
attribuer statistiquement ces profils a la station respective a partir de ’analyse de
la distribution verticale et de la densité des organismes. Cette exploration reflete
le cheminement du traitement et de la compréhension des données acoustiques, ce
qui a abouti aux méthodes utilisées dans les travaux de recherche présentés dans les
deux prochains chapitres, ainsi qu’a des approches complémentaires encore en cours

de réflexion.

De données discrétes a continues

Que l'on considére un ping ou une observation échointégrée, la donnée est discréti-
sée : un sondeur mesure un signal continu (une onde) qu’il va discrétiser avec une
certaine résolution lors du processus de numeérisation; de méme pour le principe
d’échointégration qui ré-estime les échogrammes initiaux sur une grille plus gros-
siére. On peut donc présumer que ces points discrétisés sont des échantillons d’une
courbe sous-jacente continue, qui indiquerait la densité d’organismes distribués ver-

ticalement dans la colonne d’eau.



Chapitre 2. L’acoustique comme moyen d’étude de la zone mésopélagique 36

Sy (dBre m™h)

~100 -80 ~70 60 —50
—0 L 1 I 1 1 |
20°S U
-1
-200 -
30°S 2 _
3 E E
E F3 &2 E 400
£ 40°s < =
- =
3 BE7 & ~600 -
. A A
50°S 5
~800 -
6
60°S
~1000 -
7
30°E 40°E  S0°E 60°E  70°E  80°E  90°E
Longitude
0 Station A Station B Station C %
g —200 2 o 60 1
et 70 &
= —400 w
& 600 m
A e i 0 T
~800 - : 100 2
~1000 : : . 110
1 250 500 750

Profils acoustiques (indice)

FIGURE 2.8 — (a) Trois stations d’échantillonnage contrastées dans 'océan Indien Sud. Les lignes
noires représentent les fronts océaniques de la régions d’aprés Park et al. (2019). Du nord au
sud sont représentés la limite Nord du Courant Circumpolaire Antarctique (NB), le Front Sub-
Antarctique (SAF), le Front Polaire (PF) et le Front du Courant Circumpolaire Sud-Antarctique
(SACCF). Les données correspondent a plusieurs heures d’échantillonnage a la fréquence 38 kHz
a chaque station. Les données sont représentés sous forme de courbes (b) ou sous forme d’écho-
grammes (c).

La premiére étape pour de I'analyse de données fonctionnelles est de passer de ces
données discrétes a des données continues. Cette étape permet généralement de
réduire la taille de nos observations, en passant par exemple d’une courbe initiale
décrite par ~500 points verticaux & une vingtaine de coefficients associés a des
fonctions de base. Cette réduction de la dimension permet de résumer la complexité
de la donnée, I'information relative a la courbe est contenue dans les coefficients.
Pour illustrer cette étape, prenons un profil acoustique de la station B (Figure 2.9).
Ce profil est constitué de nombreuses observations qui arrivent par paire (21, Sy;),

.., (zp, Syp), ot z est la profondeur (m) et S, est I'énergie rétrodiffusée (dB re
1 m™!'). Nous pouvons exprimer Sv, observée a la profondeur z, par une fonction
continue f telle que

Sv, = f(2) + &,

ou le reste ¢, est espéré le plus petit possible. Nous exprimons f comme une com-
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binaison linéaire de K fonctions de base connues ®4(z), ..., Px(z) telles que

f(z) =) an®i(2)

ou les ®; sont des B-splines continues, des polynomes en morceaux de degré 3
avec des contraintes de continuité sur un certain nombre de profondeurs (appelées
neeuds) (Ramsay and Silverman, 2005). Pour notre exemple, nous allons ici lisser
nos données en fixant K = 24 fonctions de bases, ce qui donne un noeud tous les 40

metres (Figure 2.9a).
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FIGURE 2.9 — (a) Systéme avec 24 fonctions de base. (b) Systéme avec 10 fonctions de base. (c)
Profil acoustique de la station B. Les points gris sont les données acoustiques initiales. Les courbes
bleue et rouge correspondent respectivement au lissage avec 24 et 10 fonctions de base. On observe
ici que ’étape de lissage permet de retirer les valeurs incohérentes du profil (-95 S, & 500 m de
profondeur). (d) Résultat du lissage appliqué a ’ensemble des profils (K = 24).

La Figure 2.9 (d,e) représente les échogrammes et profils lissés a l'issu de la pro-
jection des données dans la base de B-splines. Cette étape a permis de représenter
les profils initiaux d’environ 500 valeurs avec seulement 24 coefficients associés aux

fonctions de base.

Analyse en Composante Principale fonctionnelle

Suite a cette étape de lissage, nous pouvons comparer les caractéristiques des courbes
en étudiant les coefficients qui contiennent I'information sur leur forme. Notre objec-
tif est de distinguer ces caractéristiques en modes principaux de variabilité. Pour ce
faire, notre analyse repose sur des méthodes d’analyse au cceur desquelles se trouve
I’Analyse en Composantes Principales (ACP). Cette méthode de statistique descrip-

tive, largement utilisée en écologie, permet de regrouper les individus statistiques
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dans un espace de dimensions plus réduites tout en maximisant la variance qui les
différencie. Ici, ’'ACP est appliquée aux coefficients des données fonctionnelles, ce
qui correspond & une Analyse en Composantes Principales sur données fonctionnelles
(fCPA en anglais, pour functional Principal Component Analysis). Cette considéra-
tion n’est pas anodine, car elle tient compte explicitement de 'ordre d’acquisition
des valeurs le long de la profondeur. En comparaison, une ACP classique ne tient
pas compte de l'ordre d’arrivée des variables, et une permutation des données acous-

tiques donnerait des résultats statistiques similaires avec cette méthode.

Afin d’appliquer la fPCA, les coefficients ¢, avec k € {1, ..., K}, calculés dans la
section précédente sont stockés bout & bout dans une matrice X de taille N x K, ou
N est le nombre d’individus (de profils) et ou chaque ligne correspond au vecteur
¢, = (c1, ..., cx ). L’analyse en composantes principales se base sur les déviations des
observations statistiques par rapport & la moyenne des observations € = (¢, ..., ¢k ),
ol ¢ est la moyenne empirique des coefficients k. En soustrayant ce vecteur moyen
a chaque ligne de X, nous obtenons la matrice centrée C. Suivant la nomenclature
de Pauthenet et al. (2017), 'fPCA vise a résoudre le probléme des valeurs propres
suivant

VWb, = \b,,

ou by est le [¢¢ vecteur propre associée a la valeur propre \;. La matrice V = %C’ C
de taille K x K correspond & la matrice de variance-covariance des coefficients. La
matrice W de taille K x K assure I'équivalence métrique entre le probléme fonc-
tionnel et sa version discréte, elle est constituée des produits scalaires des fonctions

de base
W = /@(z)q)'(z)dz, (2.6)
avec ®(z) = (P1(2),...,Px(2))

Suite & cette étape, chaque valeur propre \; contient une proportion d’information
(au sens de la variance) du jeu de données initial. Les vecteurs propres peuvent étre
classés par ordre croissant selon la valeur propre associée. Dans notre cas d’exemple
(profils au 38 kHz de nuit a trois stations), les deux premiéres valeurs propres per-
mettent d’expliquer 90 % de la variabilité de notre jeu de données lissé. Nous allons
détailler ce que représente cette variabilité et ce contiennent les 10 % de variabilité

restant.

Chaque vecteur propre (associé a chaque valeur propre) génére une fonction propre

& (z), appelé mode vertical (VM, Pauthenet et al., 2017). Chaque VM s’interpréte
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comme une déformation du profil fonctionnel moyen Z(z) calculé comme suit

T(z) = Y aPi(2). (2.7)

k=1

L’effet des différents VMs peut étre représenté en ajoutant ou en soustrayant les

fonctions propres au profil moyen

7(2) £ VNG(2).
La déformation associée aux quatre premiers VMs est présentée Figure 2.10.
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FIGURE 2.10 — Déformation du profil moyen (trait noir) associée aux quatre principaux modes
verticaux (VM) issus de la fPCA. Les courbes "+" et "-" correspondent respectivement a leffet
de I'ajout et du soustrait des fonctions propres.
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Chaque observation initiale est une combinaison des déformations verticales identi-
fiées. L’intensité des déformations est donnée par les composantes principales (PC)

notée y; associés a chaque valeur propre \;, avec

y, = CW™/2p,.

On peut ainsi projeter les observations dans un espace de dimension réduite. Sur
ces plans, chaque point représente la nouvelle coordonnée d’une courbe pour un
axe donné (Figure 2.11). Une observation définie par une valeur de composante
principale positive pour l'axe des abcisses du premier plan factoriel (PC1-PC2),

aura un profil proche de la courbe "+" en (VM1, Figure 2.10).

Suite au calcul des nouvelles coordonnées (PC), nous pouvons classer nos observa-
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FIGURE 2.11 — Projection des observations acoustiques dans les trois premiers plans factoriels
(PC1-PC2; PC2-PC3; PC3-PC4). Chaque axe est associé a une déformation verticale présentée
Figure 2.10. Chaque coordonnée (x,y) d’un point indique U'intensité de la déformation de la courbe
par rapport aux deux axes.

tions initiales. Nous utilisons ici les deux premiéres composantes principales. Une
large gamme de méthodes de classification existe, et nous utiliserons ici la méthode
de Classification Ascendante Hiérarchique (CAH) avec le critére de Ward. Ce critére
permet de minimiser la variance (ou l'inertie) intra-groupe, ce qui revient a maximi-
ser I'inertie inter-groupe (Ward Jr and Hook, 1963). Le dendrogramme nous indique
qu’une partition en 3 groupes du nuage de points est optimale (Figure 2.12a). Le
résultat de la classification dans le plan factoriel indique effectivement une classifica-
tion cohérente des observations initiales (Figure 2.12b). Chaque observation acous-
tique se voit attribuer un groupe. Il est possible ainsi de représenter le résultat de
la classification sur les échogrammes (Figure 2.12d) ou sur les profils (Figure 2.12¢).
Dans ce cas idéalisé, nous avons attribué la totalité des observations acoustiques (n
= ~750) a leur stations d’échantillonnages. Cela souligne que la forme des courbes
au 38 kHz permet de discriminer les trois stations, et également la stabilité de la

distribution des organismes entre les différentes stations.

La classification des PCs est une approche permettant de discriminer des groupes ot
la distribution verticale des organismes dans la zone mésopélagique serait différente,
mais d’autres méthodes permettent de considérer les PCs de fagon complémentaire.
Par exemple, représenter les PCs en fonction de leur index (ou de la latitude ou
du temps) permet d’utiliser une méthode d’identification de ruptures appliquées
a des séries temporelles. Cette approche est particuliérement intéressante, car elle
tient compte du lien dans la succession horizontale des données, au méme titre
que les FDA nous ont permis de tenir compte de leur lien vertical. Combiner ces
deux aspects permettrait donc de suivre géographiquement ou temporellement (selon

I'axe des abscisses) I’évolution de la structuration verticale des écosystémes méso-
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FIGURE 2.12 — (a) Résultats de la classification ascendante hiérarchique réalisée a partir du pre-
mier plan factoriel (PC1-PC2, représentant 90 % de la donnée). Une partition en trois groupes est
optimale. Les résultats sont représentés dans le premier plan factoriel (b), sur les profils verticaux
(c) et sur I’échogramme (d). On associe statistiquement 100 % des observations a sa station cor-
respondante.

pélagiques. Pour ce faire, nous utilisons la méthode d’identification des transitions
(package 'ruptures’; Truong et al. (2020); https://centre-borelli.github.io/
ruptures-docs/) sur les 4 premiéres composantes principales obtenus précédems-
ment. Cette méthode permet d’identifier plusieurs points de transition dans une
série temporelle multivariée (ici, nos 4 PCs). Appliquée a notre probléme, nous
identifions deux ruptures principales dans les séries de PCs, permettant d’identifier
la transition entre les 3 stations (Figure 2.13). Autrement dit, ici la variabilité des
PCs au sein d’une station est faible, mais varie abruptement lorsque 1’on change de
station. Dans le cadre de mes recherches, j’'ai appliqué cette méthode qui me parait
pertinente pour identifier statistiquement des transitions dans la forme verticale de
profils en considérant les variations conjointes de composantes. Toutefois, I'intrica-
tion spatio-temporelle (voir Section 2.4.3) et la résolution des données ont été des
freins a Iapplication de cette méthode dans le cadre de cette thése (résultats non

présentés) mais elle me semble particuliérement utile pour identifier des transitions
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spatiales dans la structuration verticale de la faune pélagique, et permettrait d’iden-
tifier des transitions fines au sein d’une station (étude fine-échelle) mais également

lors de passages de fronts océaniques.
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FIGURE 2.13 — Séries temporelles des quatre premiéres composantes principales (PC) issues de
la fPCA. Les valeurs des deux premiéres PCs révélent des transitions abruptes entre les stations,
tandis que les variations des PCs 3 et 4 sont moins marquées, contribuant ainsi moins a l’identifi-
cation des zones de transition. Les zones de rupture sont identifiées statistiquement (représentées
par les lignes verticales pointillées)

Reconstruction du signal

Nous examinons ici un aspect central de la fACP, qui consiste a reconstruire chaque
courbe comme une somme des modes verticaux identifiés, pondérés par leurs compo-
santes principales. C’est un aspect qui me semble particuliérement important pour
comprendre la classification réalisée : lorsque l'on classe nos observations dans le
plan premier factoriel, nous n’utilisons ici que 90 % de la variabilité initiale. Mais
qu’est-ce que cela signifie 7 Pour se le représenter, il est possible de reconstruire nos
observations originales dans cet espace réduit, c’est-a-dire reconstruire les courbes
avec 90 % de leur forme. Pour cela, nous pouvons reconstruire une "véritable" ob-
servation acoustique (c’est-a-dire reconstruire des données dans la méme unité que
les données originales) en additionnant les ¢ premiers VMs pondérés par les PCs

prédites (ici ¢ = 2), en utilisant :

q
PO(2) = () + ) ynséa(2), (2.8)
k=1
oun =1, ..., N est I'indice de la courbe dans la matrice, k = 1, ..., ¢ est le numéro

du mode, z est la profondeur en métres (z € [25,1000]), Z est le profil moyen (Equa-
tion 2.7) et y, , correspond a la valeur de la PC-k associée a la fonction propre &

pour l'observation n. La figure Figure 2.14 représente trois courbes tirées au ha-
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sard, chacune issue d’une station différente. Chaque observation est représentée de
3 maniéres différentes : on représente les données initiales (non lissées), puis la re-
construction du profil lissé en utilisant 100 % de la variabilité (c’est-a-dire tous les
modes verticaux), puis en utilisant les 2 premiers modes de variabilité (soit 90 % de

la variabilité).
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FIGURE 2.14 — Représentation de trois profils originaux (gris), un par station, de gauche a droite :
A, B, C (la couleur indique 'appartenance a une station). Chaque profil est reconstruit dans sa
forme lissée avec 90 % (trait pointillé) et 100 % (trait plein) de l'information. Le profil moyen
(pointillé noir) est donné pour référence. Notons que la reconstruction peut surestimer, ou sous-
estimer la courbe initiale.

Il est important de souligner ici, que deux modes permettent de rendre compte de
la quasi-totalité de la variabilité des profils lissés. On observe toutefois de faibles
différences dans la forme des profils reconstruits, qui sont a imputer aux 10 %
d’information non utilisée (contenue dans les modes verticaux restants). De plus, la
reconstruction incompléte des profils peut aussi bien sur-estimer le signal original
(par exemple, entre 100-200 m sur la courbe bleue pointillée) que le sous-estimer
(par exemple, entre 400-600 m sur la méme courbe). Il est également important de
rappeler qu'une ACP décrit un jeu de données par rapport & un individu statistique
(mais généralement non représentatif), la moyenne (représentée en pointillés noirs
sur la figure Figure 2.14). Ici, la moyenne est le centre de gravité de notre plan
factoriel (le point de coordonnée (0, 0)), mais nous pouvons voir que nos observations

sont toutes éloignées de cet individu moyen.

La reconstruction des échogrammes permet de plus facilement se représenter la re-
construction des profils en utilisant 90 ou 100 % de l'information (Figure 2.12 et

Figure 2.15). Reconstruire avec 100 % des modes de variabilités permet de retrou-
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ver les données initiales lissées (correspondant a la Figure 2.9). Reconstruire (ou
classer) notre jeu initial avec 90 % de la variabilité permet d’identifier les struc-
tures principales de nos profils en s’affranchissant d’'un pourcentage de variabilité
que l'on considére comme du bruit. Notamment, la variabilité dans les 400 premiers
métres n’est plus présente dans les profils "simplifiés" (données reconstruites a 90
%, Figure 2.15). Toutefois, ces échogrammes "simplifiés" ont modifié la variabilité
"réelle" observée dans nos données, notamment sur la variabilité de la station B.
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FIGURE 2.15 — Echogramme et profils reconstruits avec seulement les deux premiers modes de
variabilités (~ 90 % de la variabilité).

Ces points sur la considération des données ont été a la base de la réflexion sur
I'utilisation des FDA et de son application en écologie marine. Notamment, la re-
construction de profils utilisant un certain nombre de composantes est une notion
centrale utilisée dans le Chapitre 4 a des fins de modélisation de la distribution

verticale des organismes dans des zones contrastées de I'océan Indien Sud.

2.4.3 Analyser l’'intrication spatiotemporelle et multivariée

L’exemple précédent a illustré les capacités d’analyse approfondie offertes par la
fPCA, en se concentrant sur une seule variable (38 kHz) et en ne prenant en compte
que les observations mesurées de nuit. Cependant, il est important de noter que
la réalité des bases de données acoustiques est plus complexe, avec des données
multivariées (plusieurs fréquences) et toujours associées & un contexte variable au
plan spatiotemporel. Lorsque 1'on échantillonne 1'océan a partir d'un navire, de
maniére continue le long de la trajectoire, on évolue spatialement en méme temps

qu’on évolue cycliquement dans le temps (alternance jour/crépuscule/nuit/aube).

Nous allons étendre notre exemple précédent, pour illustrer la possibilité d’analy-
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ser les variations conjointes de 2 fréquences acoustiques (18 et 38 kHz) partageant
la méme portée (~1000 m) et d’étudier la variabilité temporelle intrinséque aux
données. Nous n’allons pas détailler de nouveau la méthode statistique, 'approche
multivariée appliquée & des profils partageant la méme gamme de profondeur est
détaillée dans Darticle de Pauthenet et al. (2017). Nous allons nous concentrer sur
I'interprétation des résultats dans le cas de données acoustiques. Les données sont
lissées dans la méme base que précédemment (Figure 2.16), qui est la méme pour les
deux fréquences. Cette fois-ci, nous allons également estimer les périodes associées
a nos observations a partir de ’angle solaire : nuit <= -18°; jour >= 18°; -18° <
aube et crépuscule < 18°. Nous pouvons voir que la distribution spatiotemporelle des
organismes est plus complexe au sein et entre les différentes stations. Par ailleurs,
la représentation sous forme de profils ne permet plus de discriminer visuellement

des schémas de distribution entre les stations (Figure 2.16).
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FIGURE 2.16 — Echogrammes et profils des stations A, B, C étendus pour intégrer des observations
de migrations verticales (aube, crépuscule) et la période de jour. Les couleurs indiquent la période
de 'observation estimée & partir de ’angle solaire associé & la mesure : nuit - bleu, aube - fushia,
jour - jaune, crépuscule - cyan.

Contribution des fréquences

L’interprétation du signal acoustique peut étre limité dans le cas des études mo-
nofréquences, limitant notre perception des changements de communautés (Dornan
et al., 2019). 11 est possible de mieux considérer ces transitions en utilisant des don-
nées multifréquences, permettant d’intégrer un plus large éventail de la communauté

mésopélagique, et ainsi de mieux caractériser une zone donnée.

Les 3 premiéres PCs de la fPCA appliquée a ce nouveaux jeu de données contribuent
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a hauteur de 80 % de la variabilité. Désormais, chaque point d’un plan factoriel est
une projection qui représente au mieux la variance au sein des couples de profils
mesurés simultanément a 18 et 38 kHz (Figure 2.17a,b). L’axe 1 (axe des abscisses
du plan factoriel 1) montre une transition des valeurs de PC, qui semble étre re-
lices par des valeurs continues entre plusieurs noyaux de densité. L’association de
couleurs a chacune des observations permet d’observer que les profils associés a des
périodes de nuit (bleu) ont des coordonnées négatives le long de 'axe 1 (& quelques
exceptions prés), et les observations associées a des périodes de jour (jaune) sont
situées dans la partie positive de ’axe. Les périodes associées a ’aube et au crépus-
cule (respectivement fushia et cyan) semblent connecter les deux périodes les plus
denses (jour et nuit), méme si une plus grande variabilité est observée pour certaines
stations (notamment le cadre en bas & droite du plan factoriel). L’axe 2, quant a
lui, ne permet pas de discriminer entre le jour et la nuit. Le second plan factoriel

semble, lui, distinguer les trois différentes stations.
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FIGURE 2.17 — (a) Premier plan factoriel de la fPCA. Le premier axe (PC1) oppose des observations
acoustiques de nuit (PCs négatives) et de jour (PCs positives) reliées par des observations d’aube
et de crépuscule. (b) Second plan factoriel. Cette fois-ci, les axes ne discriminent plus les périodes,
mais rassemble les profils d’une méme stations. (¢) Contribution des variables (ici, les fréquences
18 et 38 kHz) au six premiers modes de variabilité.

L’aspect multifréquence introduit également une nouvelle métrique, la contribution
(Figure 2.17c). La contribution d’une fréquence & un pattern de variabilité peut
indiquer une réponse particuliéere d’'une communauté a cette fréquence, et 1’associer
a une zone ou une période. Ici, la fréquence 18 kHz contribue majoritairement aux

modes 1 et 2, tandis que le 38 kHz contribue largement au mode 3.

Afin d’interpréter la position des courbes le long des axes principaux, les déforma-
tions associées a ces modes sont représentées Figure 2.18. Cette fois-ci, chaque axe
va générer deux fonctions propres, une par variable (i.e. fréquence acoustique). Si
nous nous intéressons de plus prés a la premiére composante, elle est associée a la

différence de volume rétrodiffusé, principalement dans les 400 premiers métres de
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la colonne d’eau. Cette déformation correspond aux changements de densité bien
connus lors des migrations nycthémérales. Remarquons que les déformations pour
chaque fréquence sont plus ou moins importantes en fonction de la contribution de
celle-ci a chaque mode (rappelé en % pour chaque VM sur la figure Figure 2.18).
Ainsi, les observations positives sur l'axe 3 présentent une couche dense de rétrodif-
fusion au 38 kHz entre 400 et 800 m, couplée a un systéme en 3 couches mesuré au

18 kHz : une couche en surface, une entre 200 et 400 m puis entre 400 et 600 m.
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FIGURE 2.18 — Les trois principaux modes verticaux de la fPCA. Cette fois-ci, chaque mode indique
la déformation simultanée des profils & 18 (haut) et 38 kHz (bas) par rapport a leur profil moyen
respectif (trait noir). Les profils associé a des valeurs de composantes positives auront une forme
"+" et inversement pour la courbe "-".

Analyse de la variation temporelle

Dans la littérature, la variabilité temporelle est considéré de différentes maniéres :
certaines études séparent les données temporellement avant ’analyse en utilisant
I'angle solaire comme information discriminante (e.g. Béhagle et al. 2016), ou se

concentrent sur une seule période (e.g. Irigoien et al. 2014). Une autre approche est
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de séparer les périodes de jour et de nuit en utilisant des mesures statistiques (e.g.
Boersch-Supan et al. 2017; Receveur et al. 2020b).

Dans notre cas d’exemple, la premiére composante semble présenter un cycle, al-
ternant entre des valeurs négatives puis positives (Figure 2.17), associé a des défor-
mations de profils, reflétant la densité d’organismes dans les 400 premiers métres
de la colonne d’eau, ce qui suggére que cette composante est liée au processus de
migrations verticales. Il est possible de représenter la dynamique temporelle de ce
mode en représentant les valeurs de composantes principales en fonction de I’heure
de la journée, comme des données circulaires (librairie circular, R). Dans cette
représentation, le niveau 0 est le profil moyen et chaque isoligne est une isoforme de
profil (Figure 2.19a). Ainsi, pour la PC1 la déformation des profils suit une isoligne
en fonction de la période (nuit ou jour), puis transitionne entre ces deux systémes
au crépuscule et a 'aube (notez que le temps est ici en heure locale). Afin de mieux
comprendre 'effet de la composante 1 sur la forme des profils, et donc I'effet du cycle
circadien sur la distribution d’organismes dans la colonne d’eau, il est possible de
fixer le temps t et de reconstruire tous les profils avec la composante associée, puis
passer a t + 1 et recommencer le processus jusqu’a avoir couvert les 24 heures d’une
journée (Figure 2.19b,c). En procédant ainsi, on observe clairement quune période
stable couvre toute la nuit, une période stable couvre le jour, et des périodes de

transition indiquent une redistribution verticale de la biomasse.

Dans la représentation classique d’un échogramme, temps et espace sont générale-
ment entremélés. Or, 'axe du temps représenté en abscisse fait coexister des formes
de profils qui ne peuvent pas exister en méme temps. De plus, la vision "oblique" des
migrations que ’on voit sur les échogrammes est également biaisée car elle empéche
de constater qu’a un temps t, c’est toute la station qui migre d’un tenant, en 1 a
2 heures. Pour Boersch-Supan et al. (2017), il est impératif de chercher a tirer le
meilleur parti des données acoustiques en utilisant des cadres d’analyse qui abordent
de maniére adéquate la variabilité spatiotemporelle inhérente a ces bases de données.
Je pense que la fPCA est particuliérement adaptée & cette question et permettrait
un suivi dynamique des migrations nycthémérales et de leurs différences a travers la
forme des profils. De plus, une approche intéressante pour étudier la variété spatio-
temporelle est de ne pas séparer les données a priori par période (basée sur l’angle
solaire) mais plutdt de chercher des métriques statistiques qui nous permettraient
de I'étudier. Ici, la reconstruction temporelle des données a été effectuée sur des

valeurs médianes de PC1, mais chaque station a en réalité sa variabilité temporelle
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FIGURE 2.19 — Vision dynamique du systéme pélagique. Représentation des valeurs de la lére
composante principale (gauche) en fonction de ’heure de la journée (représentation cyclique).
(Haut) 18 kHz. (Bas) 38 kHz. Le trait noir représente la valeur de déformation ‘nulle’ par rapport
a la moyenne. Chaque isoligne représente une isoforme des profils. Le mode 1 indique que les
changements de formes de profils ont lieu entre le jour et la nuit. Les échogrammes et les profils
représentent de fagon complémentaire la structuration des organismes pélagiques en fonction de
I’heure de la journée.

qui lui est propre.

Identifier des schémas spatiaux et/ou temporels

Enfin, résumer les données en modes principaux de variabilité et interpréter ces
modes nous permet de classer nos observations en fonction de notre question de
recherche. Par exemple, classer les 3 premiéres composantes en 2 groupes permet
d’obtenir un groupe de profils de jour et un groupe de nuit, malgré des variabilités
spatiales (Figure 2.20a). A l'inverse, classer uniquement les composantes 2 et 3 (en
omettant la lére) en trois groupes nous permettra de retrouver statistiquement les
trois stations, indépendamment de la variabilité temporelle (Figure 2.20b). Ainsi,
chaque observation acoustique peut appartenir a ces groupes différents, en fonction

de ce qu’on cherche & discriminer et/ou étudier.
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FIGURE 2.20 — Résultats de classification de la fPCA permettant d’identifier des modes de variabi-
lités temporels ou spatiaux. (a) Classer les profils acoustiques & partir des 3 premiéres PCs en deux
groupes regroupera les observations de jour et de nuit indépendamment des stations. (b) Classer
les mémes observations a partir des PCs 2 et 3 en trois groupes permettra de regrouper les stations,
indépendamment de la période de l'observation. Les échogrammes au 18 et 38 kHz ont représentés
en (c) et (d) avec les barres de couleurs correspondant aux résultats des 2 classifications.

2.5 Application a des travaux de recherches

Nous avons présenté une méthode d’analyse permettant de considérer a la fois la
variabilité horizontale, verticale et temporelle des écosystémes mésopélagiques, en
considérant la variation conjointe des profils enregistrés a 18 et 38 kHz. Cette ap-
proche a permis de ne pas séparer les données verticalement a priori, mais d’identifier
les profondeurs maximisant la variabilité verticale. Les résultats de cette approche,
qu’elle soit univariée ou multivariée, permettent de répondre & un large éventail
de problématiques évoquées dans l'introduction de cette section. Différentes étapes
ou considérations de la donnée sont utilisées dans les deux prochains chapitres,
afin d’étudier puis d’estimer la distribution d’organismes dans la zone contrastée de

l'océan Indien Sud.

Jusqu’alors, ces méthodes statistiques pour données fonctionelles étaient appliquées
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a des profils partageant les mémes gammes de profondeurs (e.g. Pauthenet et al.,
2017). Or les variables peuvent avoir des portées distinctes, et notamment en acous-
tique active. Pour répondre a cette contrainte, nous avons développé une extension
de la méthode proposée par Pauthenet et al. (2017) pour étudier la variation d’ob-
servations décrite par des variables (ici, des fréquences acoustiques) ne possédant
pas la méme portée verticale. Alors que des approches d’analyses similaires ont été
présentées dans une étude récente d’Ariza et al. (2022a), notre contribution réside
dans l'utilisation d’une approche statistique permettant de ne pas séparer vertica-
lement les profils pour appliquer la fPCA (Chapitre 3). D’autres aspects des FDA,
telles que la reconstruction des observations par combinaison linéaire des modes

verticaux, ont été utilisées pour des exercices d’écorégionalisation (Chapitre 4).
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Chapitre 3

Réponse des écosystémes
mésopélagiques dans une zone de

transition océanique

3.1 Contexte

Ce chapitre présente les résultats obtenus dans la région des iles Saint-Paul et Am-
sterdam (SPA). Ces territoires frangais sont situés dans la zone subtropicale de
l'océan Indien, sur la dorsale Sud-Est Indienne (Johnson et al., 2000). Ils comptent,
avec les archipels Crozet et Kerguelen, parmi les territoires insulaires les plus isolés
au monde. De par leur éloignement des continents, ces iles demeurent relativement
préservées des activités humaines, permettant par exemple de conduire des pro-
grammes de mesures du COy atmosphérique sur I'ille d’Amsterdam. Ces iles abritent
des écosystémes terrestres et marins uniques, mais cet isolement ne les préserverait

pas des menaces anthropiques pesant sur leur biodiversité (Phillips et al., 2016).

Le coeur de la Zone Economique Exclusive (ZEE) de SPA est classé depuis 2016
comme réserve naturelle nationale (RNN) au sein des Terres Australes et Antarc-
tiques Frangaises (TAAF). Cette aire marine protégée a été ajoutée a la liste verte
de I’'Union Internationale pour la Conservation de la Nature (UICN) en 2018 et ins-
crite au patrimoine mondial de I’Organisation des Nations unies pour ’éducation, la
science et la culture (UNESCO) en 2019. Suite au renforcement de la protection des
eaux entourant les archipels de Crozet et de Kerguelen en 2016 (Koubbi et al., 2016),

une seconde phase d’extension de la réserve a eu lieu en 2021 avec pour objectif de
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renforcer la protection autour de Saint-Paul et Amsterdam. Sous I'impulsion des
TAAF, la communauté scientifique a été mobilisée pour identifier et cartographier
les zones a forts enjeux écologiques au sein de la ZEE lors de deux ateliers qui se
sont tenus en avril et juin 2021. Ce projet a conduit a I'extension de la réserve a
I’ensemble des mers, des territoires et des ZEE en 2021. Une zone de protection
renforcée a également été créée, regroupant ’ensemble des zones de haute valeur
écologique identifiées par la communauté scientifique. L’issue de cette extension a
¢été annoncée en février 2022 lors du One Ocean Summit (Brest), ajoutant ainsi en-
viron 1 million de km? & la réserve, en faisant d’elle aujourd’hui la deuxiéme plus

grande aire marine protégée du monde.

Les travaux présentés dans cette section ont été menés dans le cadre du groupe de
travail de ces ateliers et ont contribué au dossier d’extension de la Réserve naturelle
nationale des Terres Australes et Antarctiques Francaises (Pagniez et al., 2021).
Nous avons identifié des zones présentant des structures verticales et des densités
acoustiques cohérentes en accord avec d’autres résultats, notamment la classification
abiotique de la région en trois principales régions (Sergi, 2021). Nous avons commu-
niqué nos résultats au moyen d’un rapport rendu en 2021. Toutefois, la quantité de
données limitée en longitude et le court délai entre le début de la thése et 1’échéance
de ce projet ont limité la prédiction de ces groupes acoustiques a 1’échelle de la
ZEE, améliorée depuis et qui pourrait constituer une prochaine étape dans le plan

de gestion de la réserve.

Ces travaux, initiés en réponse a des besoins de conservation, ont simultanément
contribué a la recherche fondamentale en écologie marine en étudiant la question :
quelle est la réponse des écosystémes mésopélagiques, en termes de structuration, a

une zone de transition océanique ?

En effet, la ZEE de SPA se situe dans 'océan Indien Sud, a I'interface entre deux
zones océaniques aux caractéristiques hydrologiques et biogéochimiques trés contras-
tées, et marquées par la présence du Front SubAntarctique (SAF) au sud de la zone
d’étude, et du Front Subtropical (STF) au nord. Si I'analyse pour la conservation
s’est initialement focalisée sur les observations au sein de la ZEE, nous avons pro-
gressivement élargi notre étude pour englober des données s’étendant du nord du
plateau de Kerguelen jusqu’au gyre oligotrophe de 1'océan Indien. Cette expansion
nous a permis de couvrir des domaines océaniques présentant des contrastes im-
portants, ainsi que de collecter suffisamment de données spatiales et temporelles

pour assurer la représentativité de chaque zone. En particulier, cela nous a permis
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d’intégrer des données couvrant le SAF, dont le réle sur la distribution d’espéces

mésopélagiques est reconnu (Koubbi et al., 2011a) .

Les études sur la faune marine, dont celles menées par acoustique active, sont jus-
qu’a présent trés limitées dans la zone d’étude. Certains travaux ont pu néanmoins
montrer que la structuration du micronecton détecté au 38 kHz était lice a des
processus océanographiques a large échelle, soulignant l'intensité de la production
biologique entre le STF et le SAF (Béhagle et al., 2016). Les travaux proposant des
analyses acoustiques a plusieurs fréquences traversant le SAF sont encore plus rares
et n’ont pas intégré les variations simultanées enregistrées a ces fréquences (Boersch-
Supan et al., 2017). Or, nous avons vu dans le chapitre précédent que la réponse
des organismes marins a une fréquence acoustique était non linéaire. L’analyse mul-
tifréquence serait donc une approche pertinente pour mieux prendre en compte la
riche diversité des organismes qui composent les couches de rétrodiffusion et leur
dynamique respective. Par conséquent, nous avons cherché a étudier la réponse de
I’écosystéme mésopélagique a une zone de front en intégrant un plus grand nombre
de fréquences acoustiques afin de mieux représenter la communauté pélagique de
cette région. Nous avons cherché & intégrer la variabilité verticale de cinq fréquences
en simultanée (18, 38, 70, 120, 200 kHz), via l'utilisation de méthodes d’analyse de

données fonctionnelles, présentées dans le chapitre précédent.

Notons que l'utilisation de données fonctionnelles sur un ensemble de données mul-
tivariées exige que les variables étudiées aient la méme portée, or nous avons vu que
la portée des ondes acoustiques différe en fonction des fréquences. De fait, ’ana-
lyse simultanée de signaux acoustiques couvrant différentes gammes de profondeur
nécessite des outils adaptés pour pleinement exploiter I'information verticale. Une
étude récente a proposé de traiter les variations simultanées des profils acoustiques
en divisant les fréquences en variables couvrant la méme étendue verticale en couches
de profondeur consécutives (Ariza et al., 2022a). Notre méthode, qui s’est dévelop-
pée avant la connaissance de cet article, repose sur une approche complémentaire,
qui propose de ne pas séparer les profils en sous-variables, mais de considérer une
observation acoustique comme un ensemble constitué des différentes courbes échan-
tillonnées en simultanée. Pour ce faire, nous avons étendu l’approche fonctionnelle
multivariée appliquée en océanographie (Pauthenet et al., 2017) & ce cas particulier.
Un autre aspect abordé, et déja exposé en problématique dans le chapitre 2, est la
séparation de la variabilité spatiale de la variabilité temporelle, puisqu’il peut étre

difficile d’identifier des schémas spatiaux dans des données fortement influencées
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par des variations diurnes. Notre volonté ici était de considérer I’ensemble des pro-
fils sans distinction jour/nuit et d’extraire des modes de variabilités sans a priori

sur les données.

Des travaux ont pu montrer que la variabilité verticale est réguliérement identifiée
comme le principal facteur structurant les assemblages d’organismes sur de vastes
étendues (> 3000 km), couvrant plusieurs masses d’eau (Sutton et al., 2008). De ma-
niére similaire, nos résultats indiquent que le premier mode de variabilité structurant
la distribution des organismes pélagiques, méme a travers une zone spatialement tres
contrastée, est principalement lié¢ & la variabilité temporelle induite par les migra-
tions nycthémeérales. En revanche, les modes verticaux suivants mettent en évidence
des schémas de distribution principalement spatiaux. Des zones subantarctiques aux
zones subtropicales, nous avons observé les tendances suivantes : (i) Une augmen-
tation des densités dans la couche de surface (0-100 métres); (ii) une diminution
des densités dans la couche intermédiaire pendant la journée (100-300 métres) ; (iii)

I’apparition d’'une couche de diffusion profonde intense a 38 kHz.

L’étude des données hydrologiques in situ a permis d’identifier des caractéristiques
des fronts dans la zone (SAF, et plusieurs branches du STF), isolant des régions aux
caractéristiques environnementales contrastées. Nous avons exploré les liens entre les
modes de variabilité (VM) et les conditions environnementales in situ en regroupant
nos observations en trois régions distinctes définies par leurs caractéristiques envi-
ronnementales et acoustiques. Ces trois régions ont montré des niveaux de biomasse
acoustique (NASC) différents en fonction des fréquences, mettant ainsi en évidence
I'intérét et la complémentarité des métriques de densités intégrées vs celles décrivant
la structuration. De plus, nous avons analysé les changements dans ’assemblage des
espéces a partir de campagnes complémentaires pour mieux comprendre la distri-
bution acoustique observée. Les résultats de cette étude suggerent une réponse des
communautés pélagiques aux conditions environnementales changeantes le long du
gradient subantarctique vers subtropical, avec des variations marquées en termes de
répartition spatiale des organismes en fonction de la profondeur et de la fréquence

acoustique.
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Ces travaux ont été soumis en Février 2022 & Journal of Marine Systems et ac-
tuellement en révision. Une section Materiel Supplémentaire compléte cette analyse

(Section 6).

— Decomposing acoustic signal reveals the pelagic response to a fron-
tal system. In revision. Izard, L., Fonvieille, N., Merland, C., Koubbi, P.,
Nerini, D., Habasque, J., Lebourges-Dhaussy, A., Lo Monaco, C., Roudaut,
G., d’Ovidio, F., Charrassin, J-B., Cotté, C.
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3.2 Article

Decomposing acoustic signal reveals the pelagic res-
ponse to a frontal system between oceanic domains

Izard, L., Fonvieille, N., Merland, C., Koubbi, P., Nerini, D., Habasque, J., Lebourges-
Dhaussy, A., Lo Monaco, C., Roudaut, G., d’Ovidio, F., Charrassin, J-B., Cotté,
C.

Abstract

The pelagic zone is home to a large diversity of organisms such as macrozooplankton
and micronekton (MM), connecting the surface productive waters to the mesope-
lagic layers (200-1000 m) through diel vertical migrations (DVM). Active acoustics
complement net sampling observations by detecting sound-scattering layers (SL) of
organisms, allowing to monitor the MM dynamics with a high spatio-temporal reso-
lution. As the acoustic response of organisms is frequency-dependent, multifrequency
analyses are a pertinent approach to better integrate the rich diversity of organisms
composing SLs and their respective dynamics. However, analysing simultaneously
emitted acoustic signals with distinct depth ranges and separating spatial from tem-
poral variability is challenging and needs adapted tools to be fully exploited. This
study examines the pelagic realm in a transition zone between the Southern Ocean
and the subtropical Indian Ocean, crossing the Saint-Paul and Amsterdam islands’
natural reserve. We extended a multivariate functional Principal Component Ana-
lysis (mfPCA) to analyse the joint vertical variation of five frequencies from two
oceanographic cruises (2016 and 2022), allowing the decomposition of the acoustic
dataset into orthogonal vertical modes (VM) of variability. We found the first VM
to be linked to the temporal variability due to DVM, while the following majorly
depict patterns in spatial distribution. Overall, from the subantarctic to the subtro-
pical zones, we observed (i) enrichment of densities in the surface layer (0-100 m),
(ii) a decrease in densities in the intermediate layer during the daytime (100-300
m) and (iii) the apparition of an intensive deep scattering layer on the 38 kHz. We
explored VMs’ connection with #n-situ environmental conditions by clustering our
observations into three distinct environmental-acoustic regions. These regions were
compared with vertically integrated nautical area scattering coefficient distribution,
a proxy for marine organisms’ biomass. Additionally, we analysed species assemblage
changes from complementary cruises to further elucidate the observed acoustic dis-
tribution. We show that the mfPCA method is promising to better integrate the
pelagic horizontal, vertical and temporal dimensions which is a step toward further
investigating the control of the environment on the distribution and structuring of
pelagic communities.

keywords: Multifrequency hydroacoustics, Multivariate functional data analysis,

Saint-Paul and Amsterdam french Islands, Southern Indian Ocean
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3.3 Introduction

The pelagic oceanic habitat harbours a rich assortment of life forms, including crus-
taceans, fish, and gelatinous plankton. Organisms ranging from ~2 to 20 cm and
possessing the capability to swim against currents are referred to as micronekton
Kloser et al. (2009), while zooplankton mostly drift. A large proportion of macro-
zooplankton and micronekton (MM) performs diel vertical migrations (DVM; e.g.
Brierley, 2014) which connects the epipelagic layer (0-200 m) with the mesopelagic
zone (200-1000 m), leading to complex trophic interactions and ecosystemic services
such as the active biological carbon pump (Giering et al., 2014). MM occupy a cen-
tral place in the trophic web by consuming low trophic levels and being prey to
top predators (Koz, 1995). The large volume of mesopelagic fish (1-20 billion tons;
Irigoien et al., 2014) supports the populations of top predators of patrimonial or
economic value such as diving mammals (Daneri and Carlini, 2002) or tunas (Ber-
trand et al., 2002). Despite these crucial roles in ecological systems, information on
the horizontal and vertical distribution of the mesopelagic fauna is globally scarce
due to the difficulty of sampling and monitoring these organisms. Basic informa-
tion is lacking on their vital rates, their stock and the links between oceanographic
conditions and mesopelagic biomass and biodiversity (St. John et al.; 2016). Even
though considered essentially pristine, the scientific community is urged to study
the mesopelagic zone before human direct or indirect impacts bias our observations
(Martin et al., 2020). Indeed, the global pelagic fauna is facing a loss of biomass at a
global scale due to climate change (Ariza et al., 2022b) and increasing off-shore and
deep industrial activities. Its large fish populations are also leading to a growing
interest in commercial exploitation (e.g. Valinassab et al., 2007; Grimaldo et al.,
2020).

Net sampling methods are extensively employed to investigate these ecosystems.
They have shown that the distribution and abundance of MM are connected to
productive conditions (Cotté et al., 2022), the presence of a thermocline (Young-
bluth, 1975), larger-scale water mass distribution (major fronts; e.g. Hulley, 1981;
Koubbi, 1993; Koubbi et al., 2011a; Duhamel et al., 2014), and mesoscale oceano-
graphic features (e.g. Pakhomov et al., 1994). However, the perpetual motion of the
ocean, combined with intricate small-scale processes, results in a heterogeneous dis-
persion of MM, particularly within the upper ocean layers (Bertrand et al., 2014).
This patch dynamic, with far-reaching impacts on predators, makes it challenging

to fully grasp the underlying mechanisms governing marine ecosystems (Benoit-Bird
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and McManus, 2012).

To address this challenge, active acoustic serves as a complementary non-intrusive
observation method that enables continuous monitoring of the pelagic fauna’s distri-
bution in both horizontal and vertical dimensions at high resolution (Trenkel et al.,
2011; Benoit-Bird and Lawson, 2016). Continuous data collection allows for the de-
tection of sound scattering layers (SL) of organisms, that can extend for tens to
thousands of km (Proud et al., 2017). The high-frequency resolution enables the
monitoring of both fine-scale (Baudena et al., 2021; Della Penna et al., 2022), and
broader (Béhagle et al., 2016) changes in relation to oceanographic features. The
vertical distribution of SL, and how it varies in time and space, are known to be af-
fected by parameters such as oxygen minimum layers (Czudaj et al., 2021) and light
(Aksnes et al., 2017). Their intensity and depth are correlated at a global scale to
surface variables such as temperature, surface productivity and wind stress (Proud
et al., 2017). It follows that the vertical distribution of SL has been found to be
correlated to hydrological gradients and major fronts (Béhagle et al., 2016; Anna-
sawmy et al., 2018; Kang et al., 2021; Ariza et al., 2022a; Chawarski et al., 2022), as
well as to the seasonal cycle (Receveur et al., 2020b). However, the response of MM
to acoustic stimulation is non-linear and some organisms are potentially less/not
detected at certain frequencies (Lavery et al., 2007; Benoit-Bird and Lawson, 2016).
Thus, the type of scatterers (the insonified organisms) greatly impacts the acoustic
signal and the detection of SLs. Moreover, frequencies below or equal to 38 kHz are
frequently employed, often using single-frequency analysis, to depict and charac-
terise pelagic biota down to 1000 metres. Consequently, part of pelagic organisms
remain unaccounted for due to their resonance at lower/higher frequencies. Consi-
dering simultaneous multifrequency acquisitions allows an effective description of
pelagic community changes at distinct stations (Cotté et al., 2022) and along tran-
sects (Pena et al., 2014; Ariza et al., 2022a; Garcia-Seoane et al., 2023; Assungao
et al., 2023). In this context, our objective is to encompass the extensive variety of
organisms comprising SLs within the epi- and mesopelagic zone, and their respective
dynamics, using five frequencies (18, 38, 70, 120 and 200 kHz), even though their

respective maximum depth ranges differ.

When dealing with abundant and complex data, particularly considering variables
with distinct ranges, it is essential to develop statistical tools that objectively extract
key components of variability and fully leverage the information in multifrequency

acoustic observations. For instance, the computation of integrated nautical area
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scattering coefficient (NASC, m? nmi~2; Maclennan, 2002), a proxy of organisms’
relative biomass (e.g. Irigoien et al., 2014; Dornan et al., 2022), gives insight into
the horizontal dispersion of biomass but information on the depth at which these
changes occur are lacking from this metric. Investigating the vertical variability in
acoustic profiles can be performed with functional Principal Component Analysis
(fPCA), part of Functional Data Analysis (FDA) methods (Ramsay and Silverman,
2005). To our knowledge only recent research has employed functional methods for
analysing pelagic acoustic seascape variability through either single (Ariza et al.,
2022b) or multiple (Ariza et al., 2022a) frequency analysis. In the same vein as
these studies, our approach complements the latter by introducing an extended
version of the Multivariate fPCA (mfPCA) outlined by Pauthenet et al. (2017).
The methodology proposed here enhances statistical relevance to acoustic multiple
frequencies by eliminating the need for vertical data segmentation prior to analysis

when considering variables that share distinct ranges.

Implementing this unexplored method, this study investigates the structuring pat-
terns of backscatter distribution over a broad area located at the mid-southern
latitude in the Indian Ocean and known to be a transition area between the oli-
gotrophic subtropical gyre and the more productive frontal zone that characterises
the northern part of the Southern Ocean (Geisen et al., 2022). The study is conduc-
ted as part of the expansion of the French national reserve around Saint-Paul and
Amsterdam islands (SPA), with a focus on identifying coherent ecological regions.
Earlier investigations have distinguished distinct SL patterns at 38 kHz in the South-
Western Indian Ocean (Béhagle et al., 2016; Annasawmy et al., 2018). Independent
examination of 18 and 38 kHz datasets have similarly shown variations in SL pat-
terns over time and space in the study region, depending on specific metrics and

frequencies considered (Boersch-Supan et al.; 2017).

The temporal facet of MM dynamics, driven by DVM, can obscure the identification
of spatial trends, with repercussions up to large-scale biogeography (Sutton et al.,
2017). Within the literature, certain studies focus on a specific period (e.g. Irigoien
et al., 2014) or employ temporal segregation of their data, often using solar elevation
as a discriminating factor (e.g. Béhagle et al., 2016, Ariza et al., 2022a). Another
approach is to treat night and day as two complementary variables when the dataset
permits the combination of day and night profiles into a single statistical observa-
tion (Ariza et al., 2022b). Finally, distinguishing between nighttime and daytime

periods can be achieved using clustering methods (Boersch-Supan et al., 2017) or
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data reduction techniques (Receveur et al., 2020b). In this study, we employ the
latter approach, hypothesising that by identifying temporal variability, it can be

filtered to enhance our comprehension of spatial dynamics within the study area.

This study aims to (i) propose an extended application of mfPCA for analysing
the backscatter across five frequencies with varying depth ranges, avoiding vertical
segmentation; (ii) extract principal modes of variability that account for simulta-
neous vertical changes in all five profiles; and (iii) identify spatially coherent regions
that link surface environmental conditions to the acoustic patterns by filtering out
temporal variability. In accordance with previous studies, we expect an increase of
the global acoustic densities in frontal areas and productive regions and contras-
ted structures of SL patterns in this transition zone. As complementary analyses,
we compute the integrated NASC and analyse samples from additional cruises to
enhance our understanding of observed acoustic biomass and communities. This
research encourages discussions about adopting multifrequency and functional ap-

proaches to unravel vertical, temporal and spatial patterns in acoustic studies.

3.4 Methods

3.4.1 Study area

The study area ranges between 33-47°S and 72-80°E and englobes the French Econo-
mic Exclusive Zone (EEZ) of Saint-Paul and Amsterdam islands (SPA). This region
covers contrasted oceanographic conditions and regimes from the North of the Polar

Front and subantarctic zones of the Southern Ocean to the subtropical zone of the

South Indian Ocean (Figure 3.1).

3.4.2 Data acquisition

All data acquisition took place aboard the RV Marion Dufresne II and was carried

out during austral summer.

Active acoustic data acquisition and processing

Acoustic data was continuously recorded during THEMISTO cruises in 2016 (https:
//doi.org/10.17600/16016100) and 2022 (https://doi.org/10.17600/18001847),
selected among a time series of campaigns in the same area, starting in 2013, due to

their high quality for the proposed analyses. Data was collected between February
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FI1GURE 3.1 — Location of the study area in the Southern Indian Ocean. The left panel shows
the mean daily sea surface temperature from the 1st January 2016 to the 29th February 2016
(satellite product provided by the Copernicus Marine Environment Monitoring Service, https://
doi.org/10.48670/moi-00165). The Polar Front (PF) and SubAntarctic Front (SAF) are shown
with black lines (Park et al., 2019). The dynamical Subtropical Front (STF) is shown with the
purple lines (Graham and De Boer, 2013). The black rectangle defines the area of study. The right
panel displays the bathymetry of the focus area. The 500 m and 2500 m isobath highlight the rise
in bathymetry around the Kerguelen archipelago (Ker.) and Saint-Paul and Amsterdam islands
(SP and A). The circular black line delimits the French Economic Exclusive Zone (EEZ). The
yellow and orange lines correspond respectively to the transect of the THEMISTO cruises in 2016
and 2022. The dots correspond to the biological sampling stations coloured according to the year.
Some stations are superimposed on others.

19-24, 2016, and February 23-28, 2022, using an EK80 echosounder (Norway, SIM-
RAD), operating at 18, 38, 70, 120, and 200 kHz. The echosounder was calibrated
annually before data acquisition (Demer et al., 2015). Acoustic parameters for each
frequency are in Table 3.1. Note that the depth range differs between the frequencies.
For both cruises, the average ping interval was 3 seconds and average ship speed was
6.2 m s™!. Stationary data (speed < 1.5 m s™!) and profiles collected at isobaths
shallower than 1000 m were excluded. Data processing was performed using Matecho
(Perrot et al., 2018) allowing data validation and manual removal of aliased seabeds
by an expert, followed by the application of algorithms to filter attenuated pings,
parasites, deep spikes, and correct background noise (Ryan et al., 2015; De Robertis
and Higginbottom, 2007). Sound celerity was corrected using in situ temperature
and salinity profiles from Conductivity-Temperature-Depth (CTD) casts deployed
at depths > 1000 m.

Using the terminology from Maclennan (2002), we calculated the volume backscat-
ter strength (S,) in dB re 1 m™!, representing marine organism density. Profiles of
S, were down-sampled to Elementary Sampling Units (ESU), with each echointe-

gration cell being 2 m in height and 1 nautical mile in width (1 nautical mile = 1852
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m), with a lower threshold of -100 dB. This spatial resolution balances finescale
feature variation and coherent spatio-temporal structure in the dataset. We calcu-
lated the nautical area scattering coefficient (NASC, m? nmi~2) from the smoothed
S, profiles (see paragraph (i) in Section 3.4.3) to ensure consistency between the
acoustic profiles and the integrated NASC. The ESU periods were determined using
solar elevation: daytime corresponds to solar elevation > 18° above the horizon and
nighttime to solar elevation < 18° below the horizon. Twilight periods correspond

to solar elevation ranging from -18° to 18°.

TABLE 3.1 — Surface offset, maximum acquired depth range and transmitted power of the 5
frequencies used by the EK80 echosounder during the two cruises. The echointegration ranges
from the surface saturation zone down to the maximum acquisition range of frequencies. If two
values are indicated, they correspond respectively to the 2016,/2022 cruises.

Frequency (kHz)

18 38 70 120 200
Surface offset (m) 25 25 25 25 25
Maximum depth range (m) 1000 820 500 230 110
Pulse power (10 W) /2 1 075 025 0.09/0.12

In situ environmental data

Subsurface (hull depth, 6 m) temperature (°C), salinity (psu), fluorescence-derived
chlorophyll (mg m™3) and oxygen (umol kg=!) were continuously measured with
an thermosalinograph, fluorometer and oxygen sensor. The data are provided by
the OISO program (Océan Indien Service d’Observations; https://doi.org/10.
18142/228). The four variables are used to investigate the link between the multi-
frequency acoustic patterns and the oceanographic context. Bathymetry data used
for analysis were obtained from the General Bathymetric Chart of the Oceans 2022
database (GEBCO; 15 arc-second grid resolution). Taking benefit from simultaneous
hydrological in situ measurements, we associated multiple surface temperature and
salinity discontinuities to the surface characteristics (Anilkumar et al., 2007) of Sub-
Antarctic Front (SAF) and two branches of the Subtropical Front (STF), separating

distinct oceanic zones (e.g. Geisen et al., 2022).

Biological sampling and processing

Biological samples acquisition took place during the REPCCOALI (Réponse de 1’éco-
systéme pélagique aux changements climatiques dans 'océan Austral et Indien Sud

- Response of the pelagic ecosystem to climate change in the Southern Ocean and
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South Indian) cruises in 2017, 2018 and 2019 (https://doi.org/10.18142/249).
MM samples were collected using a pelagic [saacs-Kidd Midwater Trawl (IKMT)
net, which allows the retaining of large planktonic and micronektonic organisms.
The net had a total length of 17 metres and a decreasing mesh size going from 3.5
cm at the entrance to 0.5 cm before the cod-end. The spinning speed was approxi-
mately 0.8 m s™! and the vessel speed varied between 1 and 1.5 m s~!. The number
of IKMT samples by year in the area was n = 4 in 2017, n = 9 in 2018, and n =
7 in 2019. The net was obliquely towed at each station from 1000 m depth to the
surface to obtain an integrated inventory of the macrozooplankton and micronek-
ton community. This protocol was adopted for all nets in 2018 and 2019. In 2017,
logistical and bad weather conditions meant that the same protocol could not be
applied to all nets. Out of a total of 20 nets, 3 were towed from a depth of 600 m
during nighttime. The net was stabilised for three minutes at fishing depth before
being raised to the surface at a turning speed of 0.6 m s™!. A flowmeter was used

to determine the filtered volume.

Once the IKMT samples were collected, they were fixed in 5 % formalin buffered
with seawater supplemented with sodium tetraborate for pH adjustment. Once spe-
cies identifications were completed, the samples were reconditioned with Battaglia
sauce for long-term preservation (Mastail and Battaglia, 1978). When the number
of individuals in a sample was too large, the sample was split using a Motoda box
(Motoda, 1959). Organisms were observed with a stereomicroscope and determi-
ned using identification keys (Baker et al., 1990; Boltovskoy, 1999; Kirkwood, 1982;
O’Sullivan, 1983). Identification was performed down to species level and on rare
occasions to the genus or the order when specimens were not in a good condition.
Once counts were completed, the abundances (ind m~3) were estimated using filtered

volumes.

3.4.3 Statistics

All statistical methods were applied using R software version 4.2.0 (Team, 2022).
The workflow displayed in Figure 3.2 summarises the statistical analyses and is used
as a backbone to describe the methodology in the following sections. All acoustic
data periods were analysed simultaneously (daytime, sunset, sunrise, nighttime),

but 2016 and 2022 dataset were analysed separately.
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FIGURE 3.2 — Workflow illustrating the methodology. (A.) An acoustic observation (AO) is defi-
ned by five echointegrated profiles, one per frequency (18, 38, 70, 120 and 200 kHz). Each of the
five profiles differ in depth range. (B.) Each profile is smoothed in a B-spline basis system that
is adapted to the frequency depth range. The grey dots are the discrete vertical values and the
orange lines correspond to their associated functional curves. All profiles are expressed in backs-
catter strength Sv (dB re 1 m~1). (C.) Each AO is summarised by a vector merging the set of
coefficients that describe the continuous curves in B. The functional AOs are stored by row in a
single matrix X, allowing us to consider the distinct frequencies covariance. (D.) A Multivariate
Functional PCA (mfPCA) is applied on X. Each AO is decomposed into a combination of principal
modes of variability, directly associated with the shape of the profiles. PC1 and PC2 correspond to
the first and second principal components of the mfPCA while VM1 and VM2 are the associated
first and second vertical modes of variability. (E.) A final dataset is created by merging the envi-
ronmental conditions with the main modes of acoustic patterns defined by the scores of a selection
of principal components. A Multivariate Factorial Analysis (MFA) is applied to the final dataset.
The correlations between the different variables can be displayed and analysed. (F.) The MFA
scores (lines of the matrix in E.) are clustered with a model-based clustering method. The groups
can be projected into the geographical space and define environmental-acoustic regions. Dim1 and
Dim?2 refer to the dimensions of the MFA.

Functional Data Analysis applied to multivariate acoustic data

The raw simultaneously acquired S, profiles at the five frequencies (18, 38, 70,
120, and 200 kHz) were echointegrated onto a common grid. The resulting profiles
are associated with the same Elementary Sampling Unit (ESU) information, which
includes identical GPS coordinates and time acquisition. To analyse the multiple

frequencies joint variation, we term the five acoustic profiles as one acoustic obser-
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vation (AO, Figure 3.2A). This consideration leads to N = 720 AOs in 2016 and N
= 962 AOs in 2022.

(i) Discrete to functional acoustic data

An acoustic profile arrives as P pairwise values (z1, Sv1), ..., (zp, Svp), where z
is depth (m) and Sv acoustic backscatter (dB re 1 m™'). As depth is a continuum,
it is assumed that values are sampled points of a single entity, here a continuous
non-periodic function, which shape characterises the vertical structure of MM distri-
bution in the water column (Figure 3.2B). An acoustic value is possibly blurred by
measurement errors (e.g. parasites, attenuation) and treatment choices (e.g. echoin-
tegration level). Hence, the backscatter Sv, observed at depth z, can be estimated

with a continuous function f such that
Svp = f(zp) + &p,

where the remainder €, is hoped to be as small as possible. It is assumed that the

function f is expressed as a linear combination of K known basis functions ¢y (z):

F(2) = andu(2),

where the ¢, are continuous B-splines, piecewise polynomials of degree 3, joined
end to end with continuity constraints at arguments values called knots (Ramsay
and Silverman, 2005). Coefficients «y, are estimated by least squares regression when

minimising the penalised sum of squared errors:

PENSSE =Y (Sv, — f(z))" + A / [ (2)]” d=.

p=1 T

\ is a penalization parameter and £ is the second derivative of f whose square is
integrated between surface to depth over the domain 7. The B-spline regression was

applied with the R package fda (version 6.0.3).

The number of basis functions controls the smoothness of the profiles. In the lite-
rature, it has been chosen either to match data resolution (Ariza et al., 2022a) or
minimise quadratic error (Godard et al., 2020). Accounting for the varying depth
ranges of each frequency (Table 3.1), we determine distinct values of K to achieve

a knot spacing of 20 m, resulting in separate basis systems (K1® = 50; K3 = 42;
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K™ = 26; K29 = 13; K2 = 7). We set the penalty parameter A\ = 0.05 to ba-
lance solution smoothness and data fit. This smoothing penalty enables increasing

K without overfitting the curves.

Following this step, profile shapes are represented by coefficients. Each AO is sum-

marised by a vector a merging the coefficients associated with the five frequencies:

_ 18 18 . 38 38 . 70 70 ., 120 120 . 200 200 \/
o = (Oél y oy OFc183 Oy oy (Upr3g s Oy ooy Qgm0 O ooy Qdperno O ,..,OéKzoo).

The successive AOs are then row combined into a single matrix X of dimension
N x KT, where N is the number of AOs and K7 the total number of coefficients
associated with the five frequencies such that K7 — K8 4+ K38 4 K70 120 4 [200
(Figure 3.2C).

(ii) Principal modes of multivariate acoustic variability

The following section presents the mfPCA procedure by following the steps docu-
mented in Pauthenet et al. (2017). Firstly, we compute the mean vector e of acoustic

observations with

— _ (=18 —18 . =38 —38 . =70 =70 ., =120 —120 . =200 —200 \/
a—(al,...7aK18,a1,...,aK38,a17...,aK707a1 ,...7aK1207a1 ,...,(]{K200);

(3.1)
where @}® is the mean of the N coefficients «}®. Subtracting this mean vector to each
row of X forms the centred matrix C. The main modes of variability are obtained

by solving the following eigenvalue problem:
VWMb, = \/b;,

where by is the I"* eigenvector associated with the eigenvalue \;. The crossed cova-

riance matrix V = %C'C of size KT x K71 is a block matrix with entries

Vigsis Vigzs  Vigyro Visyizo Vissao0
Visgig  Vagss  Vsgimo Vssjizo Vss)ao0
V= Viuns Viwss Voo V7o V7o |

V120/18 V120/38 V120/70 V120/120 V120/200

V200/18 V200/38 V200/7O V200/120 V200/200

where V5,35 is the covariance matrix of size K 18 5 K38 between coefficients of the 18

and 38 kHz frequencies. Since the B-spline basis does not form an orthonormal basis,
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the W matrix of size K7 x K7 is defined to guarantee the metric equivalence between
the functional problem (working on functions) and its discrete version (working on

coefficients of the decomposition). The matrix is constructed by block as follows:

Wy 0 0 0 0
0 W3 0 0 0
0 0 Wy 0 0
0 0 0 Wiy O
0 0 0 0 Wy

Each non zero entry is constituted with a matrix of scalar products of the basis
functions. Note that unlike in Pauthenet et al. (2017), different basis systems have
been used for the five profile expansion (the five frequencies), leading to Wig #
W3 # Wy # Wigy #£ Wyg. Finally, the matrix M ensure the normalisation step
during the mfPCA, giving the same weight to each frequency.

The AO can now be projected in a space of reduced dimension when computing the

principal component (PC) vectors y; associated to each eigenvalue \; with
y, = CM~Y2W—1/2p,.

The PCs capture the variance of the system. They correspond to the uncorrelated
linear combinations of the original variables. In this mfPCA, a total of K7 eigenvec-
tors are obtained and sorted in ascending order based on their associated eigenvalue.
Each eigenvector generates five eigenfunctions (£18,£38 €70 ¢120 ¢200) "referred to as
vertical modes (VM, Pauthenet et al., 2017). The first vertical mode (VM1) corres-

ponds to the eigenvector with the largest eigenvalue.

We compute the mean functional profile for each frequency as
Ki
T(2) =Y a@eu(z),j € {18,38,70,120,200}.
k=1

Here, the mean profile Z'¥(2) corresponds to the mean backscattering profile at 18
kHz (and so on for the other frequencies). The effect of the different VMs can be
displayed by adding or subtracting the corresponding eigenfunction to the mean

profile 77 (z) (Figure 3.2D):

T (2) £ VNE (2), 5 € {18,38,70, 120, 200}.
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For example, the deformation of the mean profile 7!8(2) associated with VM1 can
be displayed computing Z'8(2) 4= v/A1£18(2).

PC scores obtained for each AO were interpreted by examining the effect of the
associated eigenfunctions on the mean profiles. The dynamic of PC scores was in-
vestigated by comparing them with spatial and temporal factors. The R library

circular (version 0.4.95) was used to display and explore temporal patterns.

Coupling environmental variables and acoustic patterns

A Multiple Factor Analysis (MFA) was conducted using the R library FactoMineR
(version 2.4) to explore the potential relationship between the identified acoustic
patterns and oceanographic conditions. Each AO was time-associated with in situ
temperature, salinity, oxygen and fluorescence sampled at 6 m below the surface.
MFA is a statistical method that allows us to describe observations structured in
groups of variables (Pages, 2002). The analysis involved two groups: (i) the acoustic
group, consisting of a selection of mfPCA principal components (see Section 3.4.3),
and (ii) the environmental group, consisting of the surface environmental variables.
A third group composed of latitude, longitude and bathymetry was included as
supplementary variables to examine their relation with the MFA dimensions without

affecting the results.

The whole set of variables constitute a final dataset displayed in Figure 3.2E. Stan-
dardisation was performed to ensure comparability among variables measured in
different units within the environmental and supplementary groups. Since MFA is
based on the core of the more classic PCA, the eigenvalues, variable contributions,
and scores are investigated to identify the variables that contribute most to varia-

tions in the dataset.

Identifying environmental-acoustic regions

The scores of the MFA were clustered using a model-based method (R library mclust
version 5.4.10, Scrucca et al., 2016) to define groups sharing similar acoustic vertical
structures and environmental conditions, called hereafter environmental-acoustic re-
gions (Figure 3.2F). Model-based clustering is based on a probability model defined
by a finite mixture of multivariate Gaussian distributions. The Bayesian Informa-
tion Criterion (BIC, Schwarz, 1978) and the Integrated Completed Likelihood (ICL,
Biernacki et al., 2000) were computed for defining the optimal number of groups

in the dataset. Pairwise Wilcoxon tests and functional ANalysis Of VAriance (fA-
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NOVA, R library £dANOVA version 0.1.2, Gorecki and Smaga, 2019) were used to

confirm the significance of the clusters (o = 0.05).

Biological data

The abundance and diversity of organisms were explored by geographically assigning
each net station with its corresponding environmental-acoustic regions. Statistical
analyses were performed on five major taxonomic groups: euphausiids, siphono-
phores and salps for the zooplankton, and Gonostomatidae and Myctophidae for
the fish. The abundance of the different taxa between the regions were compared

using pairwise Wilcoxon tests (o = 0.05).

Species-level abundance data have been used for euphausiids, siphonophores, salps
and Myctophidae, while no identification of Gonostomatidae was performed. To
study the assemblages’ structure, (i) the abundances were transformed with a log
x+1 transformation, (ii) a Bray Curtis dissimilarity matrix was computed and (iii) a
Non-Metric Multidimensional Scaling (NMDS) was performed in order to represent
the pairwise dissimilarities between stations in multidimensional space. An ANa-
lysis Of Similarities (ANOSIM) was also performed to test the significance of the
differences in species composition based on abundances, among the groups classified
by environmental-acoustic regions. As a non-parametric test, ANOSIM uses ranked

dissimilarities instead of actual distances (Clarke, 1993).

3.5 Results

Two separate Multivariate Functional Principal Component Analyses (mfPCA) were
conducted on acoustic data for 2016 and 2022. Subsequently, two Multiple Factor
Analyses (MFA) were performed, one for each year, to explore the relationship bet-
ween acoustic principal components and the environment. The MFA scores were clus-
tered to identify environmental-acoustic coherent regions. Consequently, we procee-
ded with analysing the shape of acoustic profiles within each environmental-acoustic
region. This was followed by a comparison of integrated NASC within each region.
Additionally, biological samples from the years 2017, 2018, and 2019 were examined
in relation to their spatial proximity to the environmental-acoustic regions defined

in both 2016 and 2022.
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3.5.1 Multifrequency acoustic analysis

The mfPCA allows the examination of the pairwise correlation (normalised version
of the crossed covariance matrix V) between the five frequencies. Results for acoustic
data in 2016 are displayed Figure 3.3. For each panel, we can read the correlation
between two frequencies at different pairs of depth (z, s). The diagonal panels cor-
respond to the correlation for a given frequency (for instance Vig/1g). They are
symmetrical with a correlation of 1 on their diagonal. Regarding the diagonal pa-
nels of the three lowest frequencies (18, 38 and 70 kHz), a highly correlated layer (>
0.4) is observed between 100 m and 350 m, particularly visible in the centre part of
the 70/70 kHz panel. For the 18/18 kHz and 38/38 kHz panels, a second correlated
layer (> 0.4) is highlighted from 400 m to the maximum depth range, while no cor-
relation (close to 0) is observed between the upper layer (25-400 m) and the deeper
layer (400 m to the maximum depth range). For the highest frequencies (diagonal
panels 120/120 and 200/200 kHz), the correlation is always above 0.2, indicating

that backscatter between the sub-surface and 220 m are well correlated.

Regarding the cross-correlation panels (e.g. 18/70 kHz), the correlations are maximal
for similar depths, unless between the 18 and 38 kHz. For instance, the 18 kHz
frequency at 100 m is highly correlated (> 0.8) with the 120 kHz frequency at the
same depth. For pairs of distant depths (e.g. 18 kHz at 600 m and 120 kHz at 150
m), the correlation between two frequencies is globally close to zero, meaning that
backscatters measured near the surface at high frequency give little to no information
on the low-frequency backscatters measured deeper. Negative correlation (< -0.4)
only appears with the 38 kHz. Backscatters measured in a thin layer around 400
m at 38 kHz are negatively correlated with backscatters measured between 100 and

400 m with the other frequencies.

Particular attention should be given to the cross-correlation between the 18 and 38
kHz. The pairwise correlation (z, s) when z = s is weakly or not correlated (around
0) when depth z is between 300 and 400 m or below 600 m. For a given depth, the
backscatter information provided by these two frequencies seems complementary,

which emphasises the need for multivariate acoustic analysis.

Results on the frequency correlations are similar for acoustic data recorded in 2022

(not shown).
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FI1GURE 3.3 — Contour plot of the normalized block-structured matrix V obtained for the 2016
acoustic data. V is computed on the coefficients of the B-spline expansion (projection of the acoustic
observations in their functional space, Section 3.4.3). Each panel displays the correlation between
pairwise frequencies (18, 38, 70, 120 and 200 kHz) at any depth. For example, the correlation
between the 18 kHz at 700 m and the 200 kHz at 100 m is close to 0. Note that only the diagonal
panels are symmetrical and square; the others are unsymmetrical and rectangle (as the range of
the different frequencies changes). The square representation was chosen to facilitate the reading.
The black line indicates the 1:1 depth.

3.5.2 Main modes of backscatter variability

The mfPCA identifies the main modes of variability associated with the changes
in backscatter vertical distribution. Figure 3.4, Figure 3.5 and Figure 3.6 display
the mfPCA results for 2016. Results for 2022 are shown in Supplementary Material
(Figure S1, Figure S2 and Figure S3). The first seven modes of variability were
retained for subsequent analysis, accounting for 82.4 and 83.4 % of the variability in

2016 and 2022 (respectively) as done in Ariza et al. (2022a). In 2016, these modes



Chapitre 3. Ecosystémes mésopélagiques et fronts 73

represent 48.09, 12.54, 9.16, 3.93, 3.22, 2.92, and 2.58 % of the original variability
(left panel Figure 3.4).
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FIGURE 3.4 — Results of the mfPCA performed on acoustic data in 2016. (Left) Cumulative
percentage of variance explained by the 10 principal eigenvalues (the first seven add to 82.44 % of
total inertia). (Right) Percentage of contributions of each frequency to the eigenvalues.

The contributions (%) of each frequency for a given mode are unequal and not
constant across the frequencies (right panel Figure 3.4). The first eigenvalue contri-
butions are distributed from low to high on the 38, 18, 70, 200 and 120 kHz. The first
mode in 2022 is also primarily influenced by the 120 kHz frequency. The variation
in contribution among frequencies decreases for the second eigenvalue, accompanied
by a shift in their order of contribution (Figure 3.4). The contribution of the 38
kHz is particularly important for the third to the sixth eigenvalues (above 20 %).
This contribution indicates modes of variability particularly driven by the vertical
changes in MM distribution from organisms responsive to this frequency, also im-
plying a large vertical range. The 200 kHz is also a large contributor to the fourth
and fifth eigenvalues, while the 18 and 70 kHz are part of the 3 main contributors
for the sixth eigenvalue. The seventh mode is finally mainly driven by the 18 kHz

reaching 70 % of the variance explained.

For interpreting vertical modes (VM) of variability, we associate them with the
mfPCA principal components (PC). The first three PCs’ scores (left panels Fi-
gure 3.5) demonstrate the degree of deformation linked to their corresponding VM
(right panels Figure 3.5). PC1’s spatial pattern alternates between positive and nega-
tive values along the transect (Figure 3.5a). The associated VM1 reveals consistent
deformation across the five frequencies, indicating periodic backscatter intensity
changes from the surface down to 400 m (Figure 3.5d). PC2 scores transition from
negative in the south to positive in the north (blue to red dots in Figure 3.5b). The
corresponding VM2 opposes AOs with high or low backscatter in the upper 100
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metres and an inversion between 100 and 400 m. Deformation is consistent across
the five frequencies with varying intensity (e.g. more pronounced deformation from
surface to 100 m for 38 kHz than 200 kHz; Figure 3.5e). PC3 scores are positive
south of 42°S and north of 36°S (Figure 3.5¢). This third mode is mainly influenced
by the 38 kHz, opposing profiles with low or high backscatter between 200 and 800
m at this frequency (Figure 3.5f). Additionally, blue profiles (negative PC3) exhibit

increased backscatter between the surface and 100 m across all frequencies.
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FI1GURE 3.5 — Results of the mfPCA performed on acoustic data in 2016. The three lines of panels
correspond to the three first modes of variability. The left panels (a, b, ¢) display the spatial
distribution of PC1, PC2 and PC3 along the ship trajectory while the right panels (d, e, f) show
the deformation of the five mean profiles (black dotted line) associated with the corresponding
vertical mode (VM). For a given line of panels, colors in the map match with the coloured profiles
on the right side. For example, red dots along the trajectory in a correspond to acoustic observations
with backscatter distribution close to the red profiles in d (i.e. low densities between the surface
and 400 m for all frequencies). The color bar above each spatial panel is adjusted to the range of
the corresponding PC. Bathymetry line at 500 and 2500 m surround the Kerguelen archipelago
and Saint-Paul (SP) and Amsterdam (A) Islands. The blue circle define the Economic Exclusive
Zone (EEZ).

To elucidate further the profile deformation patterns, scores of PC1, PC2, and PC3
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were plotted against latitude and local time of the day (GMT+5; Figure 3.6, top

and bottom panels, respectively).

The scores of PC1 present a latitudinal cyclic pattern that match the previous ob-
servation shown Figure 3.5a. The dots show a coherent alternance of periods along
latitude due to the alternation of nighttime and daytime periods along the transect
(Figure 3.6a). The same scores are displayed in a clockwise manner, with isolines
circling the clock’s zero level (black circle), depicting iso-shapes of AO deforma-
tion for the associated vertical mode. PC1 scores are positive during the daytime
(yellow dots between 06:00 and 18:00) and negative at nighttime (dark blue dots
between 21:00 and 03:00). Twilight periods (cyan dots between 03:00 and 06:00 and
between 18:00 and 21:00) represent transitions between distinct stable temporal ver-
tical structures. While PC1 primarily relates to the circadian cycle, the increasing
amplitude between daytime and nighttime scores along latitude indicates that day-
time period is more structured northwards, with lower densities recorded between

the surface and 400 m (red curves in Figure 3.5d).

In contrast to PC1, PC2 and PC3 scores exhibit more distinct latitudinal trends
(Figure 3.6). PC2 decreases from 46° to 44°S, then increases to 34°S. Notably, scores
during the daytime show greater variability (PC2 € [-1.8;2.2]) than during the night-
time (PC2 € [-1.2;1.2]). For PC3, scores decrease until 37°S, then rise until the end of
the transect, with an additional negative peak at 35°S. Additionally, PC2 and PC3
show a weak association with diel variability (Figure 3.6), as their scores cannot

reliably distinguish between negative or positive values at a given time.

3.5.3 Acoustic and oceanographic context

Using Multiple Factor Analysis (MFA), we explored the relationship between two
sets of variables. Our objective was to identify regions displaying shared environ-
mental and acoustic patterns, while mitigating the influence of the circadian cycle.
Consequently, the acoustic group of the MFA is composed of PC2 to PC7 scores,
excluding PC1 (recognized as the main temporal mode) and consecutive modes that
contributed less than 2% of the vertical variability. On the other hand, the environ-
mental group is composed of surface temperature (°C), salinity (psu), oxygen (pumol

kg~1), and fluorescence (mg m—3).

To prevent confusion with the mfPCA applied to acoustic data, the principal modes

of MFA are termed dimensions. In 2016 and 2022, six and five primary dimensions
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FIGURE 3.6 — Results of the mfPCA performed on acoustic data in 2016. Projection of PC1 (a,
d), PC2 (b, e) and PC3 (c, f) along latitudinal (top) and diel (bottom) variations. Yellow, cyan
and dark blue dots correspond to day, twilight and night period (respectively) defined with the
solar elevation. For both latitudinal and diel panels, the y-axis corresponds to the scores of the PC.
For diel variability, the time is in UTC+5 (local time) and PC score scales are read horizontally
([-3;4]) from the center to the edge of the circles. The solid red line is the Local-Linear estimator
for circular-linear data. The dashed black line (top panels) and the solid black line (bottom panels)
highlight the 0-isoline. PC1 presents a clear link with local time, while PC2 and 3 present more of
a latitudinal pattern.

were retained, respectively, to capture 94.69 and 91.32% of the total variability. The
proportion of variance explained by the dimensions is 43, 20.6, 11, 7.4, 6.8, and 5.9
% for the 2016 cruise and 41.8 20.6, 12.1, 10.2 and 6.6 % for the 2022 cruise. In both
cruises, the first dimension is evenly split between the environmental and acoustic
groups, comprising 51.6 and 48.5 % of variance explained in 2016, and 52.8 and 47.2
% in 2022. Subsequent dimensions are primarily influenced by the acoustic group.
Table 3.2 displays variable contributions (within each group) for each dimension.
Among the first six MFA dimensions, all seven acoustic PCs contribute over 10
% to at least once. Temperature, salinity, and oxygen contribute to the first MFA

dimension, while fluorescence contributes to the fourth dimension alongside PC5

and PC7 (Table 3.2).

The correlation circles in the left panels of Figure 3.7 offer a supplementary pers-
pective on the connections between acoustic patterns and surface environmental

conditions. Arrows closer to each other indicate positive correlation, while opposing
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TABLE 3.2 — Results of the Multiple Factor Analysis (MFA) performed on the 2016 dataset. The
lines correspond to the dimensions of the MFA with the contribution of each variable in percentage
of variance explained (%). For example, PC2 is the major contributor of Dim1, reaching almost 42
%. PC2 to PCT7 correspond to the principal components of the acoustic mfPCA (acoustic group).
O, T, S and F correspond to oxygen, temperature, salinity and fluorescence (environmental group).
Contributions above 10 % are highlighted in grey.

Acoustic group Environmental group
pPC2 PC3 PC4 PC5 PC6 PCT O T S F
Diml 41.96 5.45 0.74 0.22 0.07  0.02 15.69 15.19 1393 6.74
Dim2 2426 672 087  0.33 0.04  0.05 1.14 1.69 2.54 1.89
Dim3 7.22  17.05 43.66 9.51 0.86 0.93 3.23 4.86 7.33 5.36
Dim4 7.59 0.52 8.3 19.66 1.42  30.15 0.71 0.16 0.14  31.35
Dim5 4.50 141  21.39 4466 8.5 11.08 1.88 1.22 0.01 5.35
Dim6  0.03 0.01 0.68 797 8242 7.96 0 0.06 0.01 0.85

directions signify negative correlation. The distance from the origin reflects variable
representation quality for a specific axis. In both years, latitude, temperature, and
salinity are highly correlated and show a negative correlation with oxygen. These
four variables correlate with the first dimension of the MFA and PC2 (acoustic va-
riable). This outcome suggests that the rise in backscatter within the upper 100
metres of the water column, linked to positive PC2 (Figure 3.5e, red curves), is
positively linked to warmer, saltier but less oxygenated waters. In both years, PC3

is positively correlated with the second dimension.

Differences in correlations between the two years stem from two main reasons. First,
the acoustic modes of the two mfPCA runs (for each year) may not correspond to
the same profile deformations (see Figure 3.5 and Figure S2). For example, the de-
formation linked to PC2 in 2016 aligns with the deformation tied to PC3 in 2022.
Second, deformations can be reversed (e.g. the red VM2 curve in 2016 corresponds
to the blue VM3 curve in 2022). Connecting correlation circles with acoustic VMs
reveals that fluorescence is correlated with lower backscatter density between the
surface and 100 m, and higher density between 100 and 400 m (blue curve in Fi-
gure 3.5 middle panels). Lastly, PC3 in 2016 exhibits a negative correlation with
longitude and bathymetry (Figure 3.7), consistent with spatial variations observed

in Figure 3.5c.

The first factorial plan of the MFA (Figure 3.7b and e) projects closely similar
observations. MFA scores were clustered using a model-based clustering approach
to identify regions with matching environmental conditions and acoustic patterns.
The optimal number of groups, denoted as GG, was determined by examining the

Integrated Completed Likelihood (ICL) and Bayesian Information Criterion (BIC).
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FIGURE 3.7 — Results of the Multiple Factor Analysis (MFA) and model-based clustering (MBC)
of the MFA scores. Top panels: 2016 cruise. Bottom panels: 2022 cruise. (a, d) Correlation circle
between the variables and the first two dimensions of the MFA. The variables are separated in
three groups : the environmental group (brown arrows), the acoustic group (yellow arrows) and the
supplementary group (black arrows). The environmental group comprises 4 variables : temperature
(T), salinity (S), oxygen (O) and fluorescence (F). The acoustic group comprises the second to the
seventh principal components (PC2-7) of the acoustic mfPCA. In a, PC6 and 7 arrows are not
indicated for more readability (arrows are close to (0,0)). The supplementary group gathers the
latitude (La), longitude (Lo) and bathymetry (B). (b, e) First factorial map of the MFA with colors
corresponding to the results of the MBC in three group. (c, f) Projection of the three clusters in
the geographical space coloured with respect to the group. Bathymetry line at 500 and 2500 m
surround the Kerguelen archipelago and Saint-Paul (SP) and Amsterdam (A) Islands. The blue
circle define the Economic Exclusive Zone (EEZ).

With both criteria, the approximated integrated likelihood gain when increasing
the number of groups dropped after G = 3 in both years. To ensure a relevant
and ecologically interpretable model (without excessively dividing the data), we
then decided to fix G to 3. The partition of MFA scores in 3 groups was found to
be highly stable (insensitive to initialisation) with a probability of belonging to a
group always above 0.5, supporting the choice of G.

This clustering outcome exhibits geographical consistency across the two years, with
the purple group located in the southern study area, the red group in the north, and
the green group serving as a transitional zone (Figure 3.7c¢ and f). These spatially

coherent clusters are henceforth referred to as environmental-acoustic regions.
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FIGURE 3.8 — Environmental variables measured along the ship cruises as function of latitude.
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bottom: sea surface temperature (°C), sea surface salinity (psu), surface oxygen (umol kg=!) and
fluorescence (mg m~3) for the cruises 2016 (left column) and 2022 (right column). From South
to North, the grey shades approximately delimit the SubAntarctic Front (SAF), the Southern
Subtropical Front (SSTF) and the Northern Subtropical Front (NSTF). The fronts were determined
based on hydrographic parameters compiled in the Southwest Indian Ocean (Anilkumar et al.,
2007). The two black dashed vertical lines correspond to the latitude of Saint-Paul (SP) and
Amsterdam (A) islands.

3.5.4 Environmental-acoustic regions

All four environmental parameters (temperature, salinity, oxygen and fluorescence)
were highly variable along the transects and allowed the approximate location of
fronts in the study area (Figure 3.8). In Anilkumar et al. (2007), the northern branch
of SubAntarctic Front (SAF1) falls within 9-11 °C and 33.85-34 psu at surface, while
the Southern Subtropical Front (SSTF) ranges from 11-17 °C and 34.05-35.35 psu,
with its northern branch (NSTF) at 21-22 °C and a constant salinity of 35.5 psu.
Here, we associated the SAF with a surface salinity shift located at ~44.55°S in 2016
and ~43.25°S in 2022. Salinity values increased from ~33.7-33.9 psu (south of the
front) to ~34.5 psu (north of the front) in both years with increased temperature
associated. The SSTF was consistently located around ~40.2° S in both cruises.
SSTF exhibited mean temperatures of 17.7 °C and 16.4 °C in 2016 and 2022, coupled
with mean salinities of 35.185 and 34.945 psu. The Northern Subtropical Front
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FIGURE 3.9 — Median acoustic profiles computed in the linear domain for each region obtained
with the model-based clustering. The median profile is calculated for each frequency (18, 38, 70,
120 and 200 kHz from left to right panels) depending on the night (blue shade) and day periods
(white shade) and considering independently each year. The first (resp. second) and third (resp.
fourth) lines of panels correspond to results for 2016 (resp. 2022). Purple profiles correspond to
the southernmost region (PFZ), red profiles to the northernmost region (STZ) and green profiles
to the region in between (SAF) (Figure 3.7 right panels).

(NSTF) was positioned at 36.05°S in 2016 and 36.65°S in 2022 corresponding to a
temperature > 20.15 °C and 20.05 °C and distinguishing areas with salinity > 35.3
psu in 2016 and 35.51 psu in 2022.

Following Geisen et al. (2022), we refer to the southern group (purple) as the Polar
Front Zone (PFZ). The green cluster located to the north of the SAF and to the south
of the NSTF has been termed the SubAntarctic Zone (SAZ), while the red cluster
situated to the north of the NSTF is identified as the Subtropical Zone (STZ). All
four environmental variables (temperature, salinity, oxygen and fluorescence) were
significantly different between the different regions (Wilcoxon pairwise tests, p-value
< 0.001). The PFZ (purple) shows colder, fresher and more oxygenated surface

waters. At the opposite, the STZ (red) corresponds to subtropical environmental
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conditions characterised by hotter, saltier, less oxygenated surface waters with a
weak fluorescence signal. The SAZ (green) corresponds to a transition zone between
two oceanographic systems. The fluorescence is significantly higher in the PFZ and
SAZ than in the STZ, with a large peak around 42°S in 2016 belonging to the green
region, and two peaks around 44.5 and 43°S in 2022 belonging to the purple region.
The peak observed in 2022 matches the SAF location but not in 2016. A third

fluorescence peak is observed in 2022 around Saint-Paul and Amsterdam islands.

We calculated the median acoustic profiles for both daytime and nighttime based on
the environmental-acoustic region for both cruises (Figure 3.9). Pairwise fANOVA
tests were used to confirm significant profile differences between regions according to
the frequency and period. All pairwise tests showed significance (p-value < 0.001).
Distinct differences between the median profiles are evident in the day-night com-
parison. Nighttime profiles present backscatter more uniformly distributed along
the water column, without densities below -85 dB, whereas daytime profiles display

lower average densities in the upper 400 m (matching PC1, Figure 3.5).

For nighttime profiles (blue background Figure 3.9), the PFZ (purple) presents less
vertical variations of densities in the water column than the two other groups. The
SAZ (green) is distinguished by a deep scattering layer (DSL) (400-600 m) on the
18 kHz and three scattering layers (SL) on the 38 kHz, one at the surface (above
100 m), also seen on the higher frequencies, one at ~350 m and a DSL between
500-800 m. The STZ (red) is characterised by an intense surface scattering layer
(SSL) observed for all frequencies, low intensities in the intermediate layer (IL) and

dense multi-layered DSL observed on the 38 kHz.

For daytime profiles (white background Figure 3.9), the DSL observed on the 18
kHz around 400 m (2016) or 500 m (2022) is weaker in the STZ (red) while the
large DSL observed on the 38 kHz (400-800 m) is weaker in the PFZ (purple). An
intense SSL (0-100 m) on the 18, 38, 70 and 120 kHz characterises the STZ (red) in
2022 in comparison with the other regions. In 2016, this intense SSL is also observed
in the SAZ (green) on the 38 and 70 kHz and in the SAZ and the PFZ on the 18
kHz. Finally, the PFZ (purple) is defined by higher densities in the IL (100-300 m)
in 2016, observed as a peak around 100 m in 2022, while the STZ is particularly low
at that layer.

Overall, we observe from the PFZ to the STZ (i) an increase of densities in the SSL
(0-100 m), (ii) a decrease in densities in the IL during the daytime (100-300 m) and
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(iii) the apparition of an dense DSL on the 38 kHz. Even though variability can be

observed, this main pattern is recurrent between years.

The median S, profiles with interquartile ranges for each environmental-acoustic
region are displayed Figure S4. Smoothed echograms for 2016 and 2022 are displayed

in Figure S5 with associated environmental-acoustic regions.

3.5.5 Integrated NASC and taxa in the regions

We calculated the integrated NASC across all frequencies, from 25 m depth down
to their maximum range. We focus on lower frequencies that penetrate greater into
the mesopelagic zone, as the frequencies with a sampling depth < 500 m (70, 120,
and 200 kHz) were the first three contributors to the observed circadian cycle effect
(Figure 3.4).

At nighttime in 2022, both 18 and 38 kHz show a significant increase in NASC
values (Wilcoxon pariwise tests, p-value < 0.001) from the PFZ (purple) to the STZ
(red) (Figure 3.10). In 2016, the NASC for the 18 kHz is significantly higher in
the SAZ (green) but no difference is found between the PFZ and the STZ. At 38
kHz in 2016, the NASC is significantly lower in the PFZ but no difference is found
between the two other regions. During the daytime, the NASC values at 38 kHz are
approximately three times higher in the SAZ and STZ in comparison to the PFZ.
The 18 kHz depicts an opposite pattern with the highest values observed in the

southern region, gradually decreasing towards the north.

Concerning the biological composition in the area, net samples were spatially as-
sociated with the three environmental-acoustic regions. The abundance of Gono-
stomatidae and salps exhibit a distinct pattern, showcasing lower Gonostomatidae
abundance and higher salps abundance within the Polar Front Zone (purple) in
comparison to the northern regions (Figure 3.11). However none of the differences
observed are significant (Gonostomatidae: ANOVA, F>13 = 3.487, p-value = 0.0613;
Kruskal-Wallis, Chi-squared = 3.93, df = 2, p-value = 0.14). For euphausiids, si-

phonophores, and myctophids, no significant differences are observed.

We identified 51 species of myctophids, 32 species of euphausiids, 35 species of
siphonophores and 11 species of salps from the net samples. The NMDS indicates a
correct value of stress (0.11 for euphausiids and myctophids, 0.12 for siphonophores
and 0.15 for salps) which means a good representation of the data (Figure 3.11).

The NMDS projection shows a spatial distinction for the four groups (myctophids,
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salps, euphausiids and siphonophores) based on the environmental-acoustic regions.
The ANOSIM carried out from stations separated by the environmental-acoustic
regions shows significant differences between groups for myctophids, euphausiids
and siphonophores (p-value = 0.001). However, only a significant difference between
the Polar Front Zone (PFZ) and the SubAntarctic Zone (SAZ) is observed for salps.

The PFZ (purple) is dominated by Southern Ocean species, such as Euphausia val-
lentini and Fuphausia triacantha for euphausiids, Rosacea plicata for siphonophores
and Salpa thompsoni for salps. The dominant myctophid species were Krefftichthys
anderssoni, Protomyctophum bolini, Protomyctophum tenisoni. Within the PFZ, a
latitudinal shift was observed with clear endemic southern ocean species in the south,
and more cosmopolitan in the northern stations. The SubAntarctic Zone is marked
by the dominance of cosmopolitan species present throughout the transect, and the
absence of Antarctica species that were identified in the PFZ: Fuphausia spinifera
and Nematoscelis megalops for euphausiids, Chelophyes appendiculata, Eudozoides
matra for siphonophores. The diversity of myctophids is higher in this region compa-

red to the PFZ with the presence of Lampanyctus australis and Hygophum hanseni.
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tests, p-value > 0.05). Bottom panels : ordination plot using Non-Metric Multidimensional Sca-
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No dominance of salp species was identified. Finally, several subtropical species such
as the euphausiids Thysanopoda aequalis, Stylocheiron abbreviatum or Nematobra-
chion flexipes characterise the Subtropical Zone. The siphonophore species Agalma

okenii and Abyla trigona are also dominant. Ceratoscopelus warmingii and Lam-
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panyctus pusillus are the dominant myctophid species. Similarly to the SAZ, no

dominance of salp species was identified.

3.6 Discussion

We report here on the application of Functional Data Analysis methods to five
acoustic frequencies, with inconsistent depth ranges, acquired from a downward-
facing echosounder. Our investigation delves into the inherent temporal variability
of acoustic data, aiming to filter it to explore the spatial sound-scattering regimes
evolution within a known transition zone. The analysis of the vertical distribution
of sound-scattering layers can be achieved by vertically segregating the data prior
to analysis (e.g. Béhagle et al., 2014). However, the mesopelagic vertical boundaries
exhibit both spatial and temporal variability (Reygondeau et al., 2018), influen-
ced by the specific oceanic province under consideration (Fuchs et al., 2023). This
complexity in vertically delimiting oceanographic basins suggests that, instead of
enforcing vertical separation prior to analysis, a more promising strategy is to adopt

a comprehensive whole-water column approach (Sutton, 2013).

We believe the functional data analysis method employed here, which identifies the
depth maximising vertical variability (Nerini et al., 2010), allows us to contribute
to this approach. Furthermore, the originality of this work is the application of
the fPCA to joint acoustic frequencies sharing distinct depths, complementing a
recent similar approach (Ariza et al.; 2022a). Such tools can be seen as valuable
as it is becoming clearer that multifrequency hydroacoustic analyses are needed to
better understand the proportions of distinct groups composing sound scattering
layers (e.g. siphonophores, crustaceans and fish), which can in turn help reduce the
uncertainty in mesopelagic organisms biomass estimates from acoustic data (Proud
et al., 2019). Indeed, part of hydroacoustics research on pelagic vertical structures
has focused on the 38 kHz because it reaches deep depths and it corresponds to the
frequency of air-filled organisms resonance (e.g. Béhagle et al., 2016; Klevjer et al.,
2016; Receveur et al., 2020b). It follows that research has largely focused on the 38
kHz to model micronekton spatial dynamics (e.g. Lehodey et al., 2015; Ariza et al.,
2022b) and estimate the global fish biomass from NASC integrated values (Irigoien
et al., 2014; Dornan et al., 2022). Yet, a single-frequency approach might encounter
constraints in capturing the wide spectrum of community composition variations

(Dornan et al., 2019).
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Decomposing and quantifying spatiotemporal variability

As emphasised in Boersch-Supan et al. (2017), "there is an imperative |...] in using
analysis frameworks that adequately address the inherent space-time variability".
We show here that the primary mode of variability is tied to temporal dynamics
even across a pronounced hydrological transition zone where substantial spatial va-
riability was anticipated. This diel dominance aligns with the well-recognized diel
vertical migration (DVM) pattern, a major mode of variability in acoustic data
(e.g. Receveur et al., 2020a), and corroborates the substantial impact of daylight
on backscatter values in the southern Indian Ocean (Boersch-Supan et al., 2017).
This outcome is consistent with the long-known response of marine organisms to
light levels (e.g. Cotté and Simard, 2005; Brierley, 2014) and the observation of or-
ganisms adjusting their depth to remain within preferred irradiance ranges (Frank
and Widder, 2002). Our results indicate a slight increase in the scores of the tem-
poral mode during the day for both the 2016 and 2022 cruises, implying spatial
implications within this diel pattern. This intricacy can become even more complex
with longer timescales like the seasonal cycle (Urmy et al., 2012). Recent studies
have introduced effective data-driven techniques to capture inherent temporal va-
riability in acoustic datasets (Parra et al., 2019; Lee and Staneva, 2020). In this
study, we enhance the interpretation of our multifrequency database by considering
how different frequencies respond to temporal changes in both the mesopelagic zone
(18-38 kHz) and the epipelagic zone (across the 5 frequencies). Our findings indicate
that the distribution of each acoustic observation can be understood as a linear com-
bination of specific sound-scattering features (e.g. VM2, VM3), building on a main
cyclic temporal mode of variability (VM1). This advancement could contribute to

optimising parameters for marine ecosystem models (e.g. Lehodey et al., 2015).

The mfPCA approach also proves valuable in analysing the frequency contributions
to individual vertical modes. As illustrated in Figure 3.3, a high correlation exists
within and between high frequencies (120-200 kHz). High frequencies substantial
influence on the temporal mode aligns with their limited sampling range, primarily
capturing the epipelagic dynamics, where organism migration significantly impacts
abundance (e.g. Béhagle et al., 2017). The lower frequencies (18 and 38 kHz) are
also influenced by temporal variability, albeit less due to the possible persistent
deep scattering layers (DSL) between nighttime and daytime, associated with non-
migratory organisms (particularly at the 38 kHz frequency). Additionally, Figure 3.3

revealed no correlation at depth among the deep-ranging frequencies (18 and 38
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kHz) probing the twilight zone. This absence of correlation results in an uneven
contribution of the frequencies to each VM. For instance, the change in the deep
sound-scattering layers highlighted by VM3 in 2016 is majorly driven by the 38 kHz,
and could be associated with a change of community detected particularly at this
frequency (e.g. a change in mesopelagic fish community, Dornan et al., 2019). On
the contrary, VM2 (2016) was driven by a combination of frequencies, which suggest

that the whole pelagic community structure varied with this pattern.

Numerous spatiotemporal patterns

Within the branch of Functional Data Analysis methods, functional Principal Com-
ponent Analysis (fPCA) has largely been applied to oceanographic research as it
allows the study of 3D structures (space and depth or time). In analysing 3D hy-
drological patterns and front location, the initial factorial plan captured 92, 94, 87,
and 79 % of inertia, respectively in Pauthenet et al. (2017, 2018, 2019, 2021). In
Assuncao et al. (2020) the first axis alone of the fPCA explained 88 and 83 % of
temperature and salinity variation. While studying Southern Elephant seal dive pat-
terns (Godard et al., 2020), three principal components were needed to encompass
78 % of total variability. In our recent study, the first seven VMs were necessary to
capture around 80 % of total variance in 2016 and 2022 cruises, which match recent
fPCA applied to acoustic data (Ariza et al., 2022a). Comparing the first modes of
variability of a mfPCA applied to either biological or abiotic data (e.g. hydrological
profiles) reveals that biological patterns need more VMs than abiotic patterns to

capture their complexity.

Sounds-scattering regimes and surface environmental drivers

Grouping the result of the MFA with model based clustering provided evidence of 3
distinct environmental-acoustic groups in the transition zone, with the same spatial
distribution observed in both years. The approximate boundaries of these regions
fall near the SubAntarctic Front (SAF) and the Northern branch of the Subtropical
Front (NSTF), delimiting from South to North the Polar Frontal Zone (PFZ), the
SubAntarctic Zone (SAZ) and the Subtropical Zone (STZ).

The 38 kHz dynamics from the PFZ to the STZ, matches previous large-scale studies
conducted in the Southern Indian Ocean (Béhagle et al., 2016; Boersch-Supan et al.,
2017) and a recent shape-based global classification of acoustic profiles (Ariza et al.,

2022b). Notably, from South to North, the median profiles in each cluster showed
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an increase of densities at the surface, denser DSL and a decrease of densities in the
intermediate scattering layer. The two-layer persistent DSL structure North of the
SAF measured at the 38 kHz during both cruises matches with the previous vertical
distribution of SL found in the Indian Ocean (Béhagle et al., 2014; Klevjer et al.,
2016). However, a strong SL observed in daytime 2022 between ~100-200 m depth
could nuance the view of more evenly distributed acoustic profiles South of the SAF

(Boersch-Supan et al., 2017).

Although literature on the 18 kHz frequency in the region is limited, Boersch-Supan
et al. (2017) also found an increased 18 kHz backscatter between 35° and 45°S, span-
ning the surface and intermediate layers during the day and throughout the water
column at night. Although a decrease in densities within the DSL at 38 kHz was
evident in the southern group, there was no corresponding reduction in backscatter
observed at 18 kHz. The difference in vertical structures between 18 and 38 kHz
matches with recent observation at stations displaying contrasted biogeochemical
conditions within the Southern Ocean (Cotté et al., 2022). These two distinct res-
ponses to the SAF could potentially indicate that the two different oceanographic
domains are dominated acoustically by different frequencies. However, this assump-

tion requires further investigation.

Detecting spatial patterns at higher frequencies poses a greater challenge due to
the predominant sampling of the epipelagic layers, leading to the most notable
contrast emerging between daytime and nighttime observations. However, during
daytime in both years, between depths of 100 and 200 metres, a denser sound-
scattering layer was detected on the 120 kHz in the PFZ in comparison to the STZ.
This phenomenon might be attributed to the greater presence of dense crustacean
communities in the Southern Ocean as indicated by previous studies (Demer and
Conti, 2005), which were found to be particularly abundant in the 0-500 m water

layer in waters surrounding Kerguelen (Cotté et al., 2022).

Sound-scattering layers and fluorescence

In comparison to the SAF, we observed that the Southern Subtropical Front (SSTF)
and NSTF exhibited a weaker hydrological gradient which did not lead to an abrupt
transition in the deep scattering layers between the two northern zones. However,
the lowest fluorescence measured in the STZ delimits the entry into the oligotro-
phic regime of the Southern Indian Ocean. This frontal system is known to impact

phytoplanktonic communities (Schliiter et al., 2011; Geisen et al., 2022).
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Studies have found positive relationships between mesopelagic fish biomass and
primary production (PP) (Irigoien et al., 2014) and between zooplankton biomass in
the epi-, meso-, and bathypelagic layers and average net primary production (NPP)
(Hernandez-Leon et al.,; 2020). Here the appearance of the DSL to the north of
the SAF could potentially correspond to an increased presence of deep micronekton
biomass across the Subtropical Convergence Zone (defined as the region between 42°
and 32°S) in the Southern Indian Ocean, as suggested by previous studies (Pakhomov
et al., 1994; Boersch-Supan et al., 2017). However, we found that the DSL was
not constrained to the SAZ but extended northward within the oligotrophic STZ.
Additionally, denser surface scattering layers were found in the same zone, where
the lowest surface fluorescence was measured. A similar pattern was observed at 18
and 38 kHz in the Northeast Atlantic Ocean, with surface scattering layers being
denser when surface fluorescence was the lowest, while no impact of the transition

was observed on the DSL (Garcia-Seoane et al., 2023).

Future research should focus on exploring the relationship between mid-trophic le-
vels and low trophic levels, particularly investigating the connection between scatte-
ring layers and the intricate phytoplankton communities across this transition zone
(Geisen et al., 2022).

Integrated acoustic biomass

The change in profile features can also reflect a change in integrated acoustic bio-
mass. For higher frequencies, which sample the epipelagic layer only, the integra-
ted NASC can be greatly impacted by the circadian cycle as the migrating orga-
nisms from the mesopelagic zone strongly increase the epipelagic densities. When
the acoustic information fully integrates the mesopelagic scattering layers (~200-
1000 m), and for similar environmental conditions, the effect of the circadian cycle
on the integrated NASC can be limited as the backscatter values can be rather reor-
ganised in the water column; although organisms migrating from the depth > 1000

m was reported (Sutton, 2013).

Spatially, for the 38 kHz total NASC, values increased from subantarctic to subtro-
pical conditions where the highest densities were previously observed, especially in
surface waters, at a larger scale (Béhagle et al., 2016). Furthermore, the decline of
acoustic backscatter DSL recorded at 38 kHz towards the southern ocean is in ade-
quation with previous observations (e.g. Escobar-Flores et al., 2020; Dornan et al.,

2022), and was recently observed across high latitude fronts (with a drop of mean
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S, at 38 kHz; Chawarski et al., 2022), showing evidence of a response of the me-
sopelagic community to a temperature drop. Here, a significant inverse pattern in
integrated biomass was seen between 18 and 38 kHz during the daytime, comforting
that the drop of acoustic may be due to a change of community and not a drop of

biomass (Dornan et al., 2019).

Abundance and diversity of marine organisms in environmental-

acoustic regions

Myctophids establish their dominance as the primary fish family in the mesopelagic
and bathypelagic regions of the Southern Ocean, leading in species diversity, abun-
dance, and biomass. While we observed no variations in myctophid abundance, their
groupings effectively distinguish species within the Polar Front Zone from those in
the SubAntarctic and Subtropical Zones. This observation aligns with the distinct
shift in fish communities documented in the subantarctic zone (Koubbi et al., 2011a)
and the SAF’ role as a significant biogeographic boundary for mesopelagic fish larvae
in the Indian sector of the Southern Ocean (Koubbi, 1993). Given the significant
impact of organism composition and physiology on backscatter resonance, we in-
vestigated if the observed shift in fish assemblages could provide an explanation
for the abrupt change in NASC values and alterations in vertical structure, par-
ticularly the DSL drop at 38 kHz frequency towards the Southern Ocean. Indeed,
swim bladders being one of the most resonant organs of a fish, the absence of a
gas-bearing swimbladder can lead to a near-no detection of certain species at low
frequencies (Foote, 1980). This proposition gains further support from the fact that
the most abundant mesopelagic fish species in the Southern Ocean lack gas-filled
swimbladders or possess swimbladders filled with lipids (Dornan et al., 2019). No-
tably, certain species found in the subtropical region, such as Lobianchia dofleins,
do possess gas-filled swimbladders (Kleckner and Gibbs, 1972), whereas species like
Gymnoscopelus fraseri, identified in the SAZ are known to lack swimbladders (Dor-
nan et al., 2019). However, this hypothesis lacks support due to our investigation
in the PFZ which documented the presence of myctophid species with varying gas
swimbladder status. For example, species such as Protomyctophum bolini, Electrona
carlsbergi, and Krefftichthys anderssoni possess gas swimbladders, whereas FElec-
trona antarctica and Gymnoscopelus brauer: do not or exhibit an ontogenetic loss
of gas swimbladder (Dornan et al., 2019). The relation between acoustic backscat-

ter levels and organisms’ distribution may not be so evident as the presence, type
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or size of swimbladders change among and within taxonomic groups, and poten-
tially within genus and species, depending on body length or developmental stage
(Marshall, 1960; Dornan et al., 2019). Nonetheless, from a biological perspective,
the region identified as the PFZ might not be representative of the strict Southern
Ocean fauna, as species such as Flectrona antarctica are commonly located within
the vicinity of the Polar Front or to its south. The PFZ region is likely associa-
ted with the northern margin of the Southern Ocean. The Gonostomatidae is the
other main fish family reported in this study. While Gonostomatidae can be found
in epipelagic layers in the subtropical at night, they were reported to be the most
dominant species dwelling in the deep scattering layer (Marohn et al., 2021) and
to remain at these depths both during day and night time (McClain et al., 2001;
Olivar et al., 2017). Furthermore, they were found to be the main contributors to
the 38 kHz DSL (between 400-600 m, Pena et al., 2014). Despite the lack of a si-
gnificant change in abundance, the scarce catches in the Southern Ocean align with
a small number of Gonostomatidae species extending as far south as the Southern
Ocean (Broyer and Koubbi, 2014). Upon further investigation, the persistent DSL
we observed between night and day periods in the Southern Indian Ocean could be

imputed to these species.

Additionally, the southward dissolution of the 38 kHz does not imply a loss of
biomass as acoustic-based estimation of mesopelagic fish biomass greatly depends
on the fish morphology (Proud et al., 2019) and acoustic signals are rather sensitive
to the scatterer’s distribution than biomass distribution (Davison et al., 2015). As
stated by: "the size structure of mesopelagic fish is skewed with abundance driven by
the smallest and biomass driven by the largest fishes" (Marohn et al., 2021). In our
study, the biomass is probably higher in the PFZ given the sizes of the individuals of
each family (myctophids are bigger than Cyclothone species which are the dominant

Gonostomatidae in the area; Koubbi and Djian, pers. comm.).

The changes observed in the surface layer from the PFZ to the STZ could be ex-
plained by differences in assemblage for all taxa (except for salps). We encountered
a large number of Agalma okenii in the STZ, a physonect siphonophore known to
have relatively high acoustical target strengths (TS) at 24 and 120 kHz, caused by
a gas inclusion in their pneumatophore (Warren, 2001). Agalma okenii vertical dis-
tribution extends from the surface down to 200 m depth (Boltovskoy, 1999) which
would match the intense scattering layer observed at this depth (~100 m). The high

resonance of this layer at 38 kHz would match previous observations (Klevjer et al.,
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2016).

Limitations

Globally, while the species assemblages have direct repercussions on acoustic backs-
catter, the primary factor of uncertainty in our study is the sound-scattering layers
composition. The presence of highly resonant organisms, such as Salpa thompsoni,
found in the Polar Frontal Zone (PFZ) and generally found in large aggregations,
can be mistaken for krill or other zooplankton (Wiebe et al., 2010). Furthermore,
the response of other fluid-like organisms such as euphausiids presents less diffe-
rence in resonance between species. For instance, . vallentini is found here to be
a representative species of the PFZ and was found at ~60 m in Kerguelen water
(Cotteé et al., 2022; Béhagle et al., 2017) but we did not identify a matching surface
scattering layer in this zone. Moreover, the association between distinct years of net
sampling and acoustic data introduce bias into the interpretation. Further simulta-
neous acoustic/sampling associations are required to clarify the response of MM to

this transition zone.

The statistical method introduced in this study has a notable constraint: it demands
a substantial number of principal components to effectively capture the intricate
spatiotemporal interconnections and overall variability. To address this, the incor-
poration of additional spatiotemporal data could potentially reduce the number of
required modes. Conducting additional acoustic surveys, especially zonal transects,
could also help limit the overinterpretation of potential fine-scale structures (<10
km, e.g. fronts or filament) on the observed patterns as it was shown to have effect
of increased fish concentration (Baudena et al., 2021), as well as mesoscale activity
(Godo et al., 2012; Della Penna et al., 2022). Moreover, there is a need for further
investigation into the combined impact of the transition from polar to subtropi-
cal waters and the presence of Saint-Paul and Amsterdam islands. The latter have
been observed to produce internal waves, which could enhance the transfer of nu-
trients from deep waters to the surface (De Lavergne et al., 2020; Sergi, 2021). These
processes have the potential to significantly influence the marine environment and
habitats for marine organisms and predators (Bertrand et al., 2014). Finally, a more
comprehensive understanding of depth-related dynamics could be attained by inte-
grating environmental profiles into the analysis. The mfPCA approach has effectively
untangled factors that contribute to vertical data variance. Further advancements

employing machine learning techniques, particularly deep learning, could potentially
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uncover even more intricate dependencies (Bianco et al., 2019). This advancement
holds the potential to provide deeper insights into the intricate spatio-temporal

intricacies within acoustic datasets.

3.7 Conclusion

The vertical structure of pelagic fauna in the transition zone between the Southern
and the subtropical Indian Ocean is highly variable. This variation is primarily
driven by circadian rhythms, altering how organisms are distributed throughout
the water column. We successfully identified and filtered out this major tempo-
ral variation, revealing that the following specific acoustic features were linked to
surface environmental oceanographic conditions. Different frequencies contribute to
various variability patterns, suggesting that using multiple frequencies can enhance
our understanding of pelagic community composition (Trenkel and Berger, 2013;
Béhagle et al., 2017). Spatial differences in pelagic communities also align with dis-
tinct environmental-acoustic regions, although confirming these patterns requires
more simultaneous collection of acoustic data and net samples. We find that the
acoustic response of the pelagic community to a transition zone depends on the
intensity of fronts (SAF/STF) and the acoustic frequency considered. Indeed, the
impact of environmental factors on macrozooplankton and micronekton distribution
is not homogeneous as some species can be greater or lesser extent adaptive to water
properties. For instance, thermotolerance can lead to some fronts being permeable
for some species but not to others (e.g. Sutton, 2013; Koubbi et al., 2011a) lea-
ding to possibly abrupt community discontinuities but also more broad transitions
(UNESCO, 2009). The transition between oceanographic domains should be regar-
ded as transitional zones of the whole pelagic community (Vecchione et al., 2015).
Further investigation of MM dynamics should employ the combination of 18 and 38

kHz as it was found here to highlight complementary pelagic vertical patterns.

Finally, the work presented here was initiated under the scope of the extension
of the protection status of Saint-Paul and Amsterdam islands to their Economic
Exclusive Zone pelagic waters (Pagniez et al.; 2021). Acoustic data has proven to be
a valuable source of information in such remote regions for integrating knowledge
on the distribution of the mid-trophic levels and contributing to the conservation
and advisory objectives of policymakers. Moreover, understanding the dynamics of

mid-trophic levels from quasi-pristine areas can provide baseline information that
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can serve as a reference to detect the emerging impact of climate change on pelagic

fauna.
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Chapitre 4

Révision de la distribution de
micronecton par acoustique dans

I’océan Indien Sud et 'océan Austral

4.1 Contexte

Nous avons constaté dans le chapitre précédent que la structuration du micronecton
observée était cohérente avec les résultats d’études menées & 1’échelle régionale au
38 kHz (Béhagle et al., 2016; Boersch-Supan et al., 2017), et également par rapport
au schéma prédit a 1’échelle mondiale (Ariza et al., 2022b). Cependant, il est apparu
que la réponse acoustique a une zone de transition variait en fonction de la fréquence
(Izard et al., in revision). Par exemple, nous avons remarqué que la structuration
verticale au 38 kHz réagissait fortement au passage du Front SubAntarctique (SAF),
suggérant un changement dans les communautés mésopélagiques répondant a cette
fréquence, tandis que la fréquence 18 kHz montrait une contribution plus importante
aux schémas de migration nycthémérale. Cela illustre les incertitudes qui subsistent
quant aux schémas existant a plus grande échelle spatiale. Nous proposons donc
d’approfondir I’étude de ces divers schémas de distribution acoustique & différentes
fréquences et d’évaluer leur impact a 1’échelle régionale, ainsi que sur la distribution
de la biomasse pélagique acoustique. Les résultats du Chapitre 3 sont-ils uniquement

le résultat d’effets localisés, ou se retrouvent-ils également a plus large échelle ?

De nouveau, les travaux présentés ici ont eu deux applications. Tout d’abord, ils

abordent un probléme de résonance acoustique qui a des répercussions sur la détec-
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tion des organismes pélagiques par acoustique active, ce qui, par conséquent, influe
sur notre compréhension de 1’écosystéme pélagique. Deuxiémement, ces recherches
ont des applications pour la conservation marine, notamment en produisant des
cartes de distribution verticale de la communauté pélagique identifiée par acous-
tique, dans le cadre de I’écorégionalisation de la zone pélagique de l'océan Indien
subantarctique et subtropical (Makhado, 2019). La cartographie acoustique peut
étre précieuse pour la conservation, car elle permet de résumer la distribution hori-
zontale et verticale de la communauté pélagique, et peut contribuer a identifier des
"points chauds" de biomasse d’intéréts pour les prédateurs supérieurs a forte valeur
patrimoniale. Il convient de noter que la biogéographie a été I'une des premiéres ap-
plications de 'acoustique active, comme en témoigne 'inférence de la distribution
du zooplancton & partir de données acoustiques et de filets (Barham, 1966). Plus ré-
cemment, des expéditions océanographiques couvrant de vastes étendues océaniques,
telles que I'expédition Malaspina (40°N-40°S, 2010), ont permis d’étudier la distri-
bution des organismes par acoustique active a grande échelle, tout en documentant
les schémas de variabilité a travers les bassins océaniques, ainsi que les liens avec la
température de I'océan et la production primaire (Escobar-Flores et al., 2013; Klo-
ser et al., 2009; Klevjer et al., 2016; Irigoien et al., 2014; Proud et al., 2017). Plus
récemment, Ariza et al. (2022b) ont introduit le concept d’échobiomes, définissant
des régions ol les communautés d’organismes résonants présentent une distribution
verticale similaire. Soulignons cependant que jusqu’a présent, ces estimations de bio-
masse par acoustique, ainsi que la cartographie acoustique a 1’échelle mondiale, se

sont limitées a 1'utilisation de la fréquence de 38 kHz.

Afin de mieux représenter les patrons spatiaux, et en prenant en compte les résul-
tats de travaux antérieurs (Izard et al., in revision), nous avons choisi d’utiliser deux
fréquences pour explorer la distribution de la zone mésopélagique a 1’échelle régio-
nale et de vérifier si cette approche confirmait les cartographies établies a 38 kHz.
Notre étude s’appuie sur les données mesurées au cours de trois campagnes océano-
graphiques consécutives menées dans le cadre du programme THEMISTO (années
2021, 2022 et 2023). L’objectif était d’analyser la distribution des paysages acous-
tiques dans l'océan Indien Sud en réalisant une régionalisation acoustique utilisant
les fréquences de 18 et 38 kHz, qui permettent d’explorer la colonne d’eau sur une
profondeur de 1000 métres. Notre ensemble de données n’a pas permis d’explorer
la variabilité temporelle a travers différentes variables, comme proposé par Ariza

et al. (2022b), en raison de ’absence de données disponibles & chaque période pour
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chaque coordonnée étudiée. De nouveau, la variabilité temporelle est ici inhérente
aux données, et nous avons cette fois-ci examiné les données en séparant le jeu de

données en jour et nuit.

L’originalité de cette étude réside dans l'utilisation d’une approche bi-fréquence,
qui, a notre connaissance, n’avait jamais été appliquée en biogéographie acoustique.
De plus, notre méthodologie propose une maniére innovante d’élargir nos données a
I’échelle régionale. Nous avons commencé par décomposer nos observations acous-
tiques en modes de variabilité principaux, puis nous avons projeté ces schémas de
distribution verticale a l’échelle régionale en appliquant la méthode Random Fo-
rest. Plutot que de modéliser des groupes acoustiques, comme cela avait été fait
précédemment (Ariza et al., 2022b), nous avons choisi de modéliser les composantes

principales résultant de la décomposition d’'une ACP fonctionnelle.

Nos résultats ont confirmé le schéma de distribution observé a 38 kHz a 1’échelle
régionale dans le secteur indien de 'océan Austral (Béhagle et al., 2016). Cependant,
ils ont également mis en évidence des distinctions majeures dans la structuration
verticale et la biomasse intégrée a 18 kHz entre les régions. En particulier, nous avons
identifié une biomasse acoustique s’étendant au sud du SAF, dans des zones couvrant
une Aire Ecologique Significative pour les prédateurs (AES; Hindell et al. 2020).
Ces résultats nous font suspecter un probléme de résonance qui correspond a un
changement observé de la résonance acoustique dans les régions polaires (Chapman
et al., 1974) et qui pourrait expliquer la perte de biomasse acoustique mesurée dans
I'océan Austral a 38 kHz. Nous discutons de ces résultats en les mettant en relation
avec la distribution des espéces telle qu’elle est rapportée dans la littérature, en
particulier la distribution des Gonostomatidae et des Myctophidae dans la région

(Iwami et al., 1990; Koubbi et al., 2011b).

Cette étude a révélé que le 38 kHz, fréquemment utilisé pour estimer la biomasse du
micronecton, pourrait ne pas toujours étre adapté pour représenter la distribution
de la communauté mésopélagique. La prise en compte de ces résultats pourrait
conduire & une ré-évaluation des estimations de la biomasse mésopélagique a ’échelle
mondiale, en particulier celle des organismes "gas-like" (Proud et al., 2019). Il est
important de noter que la comparaison avec la littérature acoustique est limitée, car
il y a peu d’études multifréquences réalisées au sud de 42°S dans le secteur indien
de Pocéan Austral (Boersch-Supan et al., 2017), voire dans 1’ensemble de I'océan

Austral.
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Les résultats de ces travaux sont en cours de préparation en vue d’une soumission
a la Royal Society, Proceedings Series B, prévue pour novembre 2023. Une section

Materiel Supplémentaire compléte également cette analyse (Section 6)

— Large differences in the distribution of pelagic biomass as a result
of sonar frequency choice. In prep. Izard, L., Ariza, A., Fonvieille, N.,
Djian, V., Goberville, E., Kristiansen, A., Charrassin, J-B., Cotté, C.

Nous présentons ensuite des résultats complémentaires qui ont émergé de ces travaux
et qui ont apporté des éléments de réflexion pour la recherche et la conservation.
Cela inclut la prédiction des paysages acoustiques de la région en tenant compte des
scénarios climatiques, ainsi que la prédiction des données acoustiques en prenant
en considération la variabilité environnementale verticale. Ces résultats supplémen-
taires ont contribué au développement des méthodes et des résultats intégrés dans

un article destiné & la Convention sur la conservation de la faune et de la flore

marines de I’Antarctique (CCAMLR, Izard et al., 2023 ; voir Annexe).
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4.2 Article

Large differences in the distribution of pelagic bio-
mass as a result of sonar frequency

Izard, L., Ariza, A., Fonvieille, N., Djian, V., Goberville, E., Kristiansen, A., Char-
rassin, J-B., Cotté, C.

Abstract

A significant portion of mid-trophic level organisms, including micronekton and ma-
crozooplankton, inhabit the (meso-)pelagic zone (0-1000 m). These organisms play
a crucial role in the marine ecosystem and biogeochemical cycles. Despite their im-
portance in marine systems, there is still uncertainty regarding their global biomass,
diversity, and spatiotemporal distribution. Recent efforts to understand their global
distribution and biomass have primarily relied on ship-borne sonar observations of
pelagic fauna. However, most studies on acoustic-based estimation have focused on
the 38 kHz, leaving the large-scale and regional distribution of complementary backs-
catters relatively unknown. While acoustic atlases effectively represent the distribu-
tion and density of pelagic fauna in mid-latitudes compared to net catches, discre-
pancies emerge when contrasting net catches across polar fronts with acoustic data.
Here, we investigate the horizontal and vertical distribution of pelagic fauna and
their response to a transition between the subtropical Southern Indian Ocean and
the subantarctic Southern Ocean, respectively, an oligotrophic and a high-nutrient-
low-chlorophyll region. We propose considering the joint vertical variation of 18 and
38 kHz frequencies, between 25 and 1000 m depth, collected during three consecutive
oceanographic cruises (austral summer 2021, 2022, and 2023). We combine functio-
nal data analysis and classification methods to identify the main modes of vertical
variability along this gradient and cluster our observations. Second, we extend our
observations to a regional scale using the RandomForest method. Through this ana-
lysis, we examine how these two frequencies reflect the distribution of pelagic fauna
down to 1000 m depth and discuss their suitability to assess the pelagic biomass in
the Southern Ocean. While the 38 kHz exhibited spatial patterns consistent with
previous literature, the 18 kHz presented distinct patterns. Our findings highlight
inconsistencies in biomass estimation using distinct acoustic frequencies.

keywords : biogeography, echobiomes, mesopelagic, micronekton, sound-scattering

layers
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4.2.1 Introduction

The open-ocean is the largest habitat on Earth (Costello et al., 2010) and holds most
of the animal biomass on the planet (Bar-On et al., 2018). The mesopelagic zone,
extending between 200 and 1000 m depth, is home to a wide array of pelagic fauna,
such as squids, small fish, crustaceans, and diverse gelatinous life forms (Murray and
Hjort, 1912). Known as mid-trophic level fauna, these organisms are a keystone in
marine trophic webs, as they transfer primary production to higher trophic levels,
supporting iconic populations of top predators with patrimonial importance (Iglesias
et al., 2023) and large fish stocks of commercial value (Pauly and Christensen, 1995).
Further, by consuming primary production in shallow waters and undertaking diel
vertical migration (Brierley, 2014), they contribute to the active export of carbon

to the deep ocean (Saba et al., 2021).

Quantifying the magnitude of such processes at regional scale is already a major
challenge, due to the difficulties to work in deep sea and the inefficiency of trawls in
representing the actual proportions of species below the ocean surface (Kaartvedt
et al., 2012). Across latitudes and ocean provinces, the problem escalates. Recent
attempts in assessing the distribution and biomass around the globe have inevita-
bly relied on ship-borne sonar observations of pelagic fauna (Irigoien et al., 2014;
Proud et al., 2019; Ariza et al., 2022b) as systematic net sampling results imprac-
ticable at such large scales. Acoustic sonars are indeed valuable and cost-efficient
instruments to study pelagic ecosystems (Benoit-Bird and Lawson, 2016) but the
translation of water-column backscatter into biologically meaningful properties is
hardly transferable across ocean systems. An illustration of these difficulties is the
repeated drop of acoustic signal observed at high latitudes in both hemisphere at 38
kHz (Escobar-Flores et al., 2018a; Dornan et al., 2019; Chawarski et al., 2022), likely
due to changes in micronekton community composition and swimblader properties
rather than lower fish biomass (Dornan et al., 2019). This observation illustrates
a longstanding challenge in biomass assessments reliant on acoustics, which is the
resonance of organisms with acoustic frequencies. In 1974, Chapman et al. already
attributed the markedly backscattering decrease observed in polar latitudes to fre-
quency resonance. Investigating this drop in resonance in the Southern Ocean was
limited by databases lacking observations at frequencies other than 38 kHz, which
is frequently used due to its far-reaching potential and may serve as a good proxy
for micronekton abundance (Kloser et al., 2009). Hence, large scale biogeography

and biomass estimation (Irigoien et al., 2014; Proud et al., 2019; Ariza et al., 2022b;
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Dornan et al., 2019; Chawarski et al., 2022) have focused on this frequency, which
prevented quantifying the consequences of the frequency choice when assessing bio-
mass of pelagic communities across polar fronts. These acoustic atlases seem to
reproduce fairly well the distribution and density of pelagic fauna across ocean pro-
vinces in mid-latitudes when compared to net catches (Gjoszeter and Kawaguchi,
1980; Andersen et al., 1977). However, relative differences in net catches across the
polar fronts do not correspond when compared to acoustics (Dornan et al., 2019),
with acoustic backscatter in productive polar systems being lower than oligotrophic
ocean-gyres (Ariza et al., 2022b). Moreover, the relatively low acoustic biomass esti-
mates obtained from studies employing the 38 kHz frequency towards the Southern
Ocean appear to be inconsistent with the foraging ground of large populations of
marine predators feeding on mesopelagic preys (Reisinger et al., 2022; Bestley et al.,
2020).

Here, we investigate how the use of multifrequencies, and particularly the 18 kHz, a
less common sonar frequency, reflects the distribution of pelagic fauna across contras-
ted oceanic domains and we evaluate whether these inconsistencies between biomass
and acoustics persist. We compare the frequencies in the Southern Indian Ocean,
a region characterised by contrasted hydrological and biogeochemical parameters
(Figure 4.1), marked by the presence of strong fronts restricting the distribution of
fish families (Duhamel et al., 2014). As in the Atlantic (Dornan et al., 2019), and
Pacific (Escobar-Flores et al., 2018a) sectors, decreases in 38 kHz has been reported
in the Indian sector (Béhagle et al. 2016; Boersch-Supan et al. 2017; Izard et al.,
in revision) which is one of the most productive regions in the world through the
presence of islands and associated plateau and a regional active dynamics of the
Antarctic Circumpolar Current (Lutjeharms and Baker Jr, 1980). Previous research
has evidenced distinct vertical structuration at 18 and 38 kHz frequencies, both
probing the mesopelagic zone, within the water column crossing the SubAntarc-
tic Front (SAF; Boersch-Supan et al. 2017; Izard et al., in revision). However, no
study has examined the discrepancy in acoustic densities between them, to deter-
mine if a shift in acoustic dominance occurs and how it could express along depth
and time. Furthermore, we investigate this in an area covering Areas of Ecological
Significance (AES) for marine top predators (Hindell et al., 2020). We use acoustic
data from three recent consecutive research cruises and employ functional data ana-
lysis in conjunction with clustering and prediction techniques to identify patterns in

the joint vertical distribution of acoustic signals across this contrasted study area.
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Through this analysis, we examine how these two frequencies reflect the distribution
of pelagic fauna down to 1000 m depth and discuss their suitability to assess the

pelagic biomass in the Southern Ocean.

4.2.2 Material and methods
Acoustic data acquisition and processing

The present study uses calibrated water-column sonar data registered on board the
RV Marion Dufresne II during austral summers of 2021, 2022, and 2023 as part of
the THEMISTO observation program (10.18142/288) which conducts multidisci-
plinary oceanographic exploration in subtropical, temperate, front, and polar waters
of the Southern Indian Ocean (Figure 4.1). Long range 18 and 38 kHz frequencies
were selected to explore the distribution of pelagic fauna down to 1000 m depth.
Our analyses are based on stationary data as transit data quality was compromised
due to navigation and inclement weather conditions. Data were processed following
standard procedures in MATECHO software (Perrot et al., 2018) including back-
ground noise correction, automatic removal of corrupted signal, and manual cleaning
of persistent corrupted signal. Acoustic profiles were echointegrated in 10 m verti-
cal resolution and 150 seconds (50 pings) horizontal resolution, from 25 to 1000 m
depth. We excluded profiles associated with twilight periods (those occurring when
the solar angle was between -10 and 10 degrees relative to the horizon) from the
analysis to avoid diel vertical migration. The resulting profiles were grouped by fre-
quency, day and night periods, station, and year, and were subsequently averaged
into single profiles. The unit of analysis in the present study, hereinafter referred to
as "observations", contains average profiles at both 18 and 38 kHz. In this paper,
we present the analysis results from the daytime dataset, which consists of 98 obser-
vations and spans from 21° to 56°S latitude and 32° to 83°E longitude (Figure 4.1).
Complementary analyses on the nighttime dataset, comprising 82 observations, are

provided in Supplementary Material.

Statistical analysis

The variability in the vertical distribution of pelagic fauna was investigated using
Functional Data Analysis (FDA). Profiles at 18 and 38 kHz in the form of discretized
data vectors were converted into spline function systems (Ramsay and Silverman,
2005). To determine the optimal number of spline functions representing acoustic

profiles, we used Krzanowski distance method as in (Godard et al., 2020). We chose
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FI1GURE 4.1 — Southern Indian Ocean study area, showing climatologies of sea surface temperature
(°C), sea surface chlorophyll (mg m~3) and subsurface dissolved oxygen (mmol kg=!). Black dots
are daytime acoustic observations measured during oceanographic stations. The black lines re-
present, from north to south, the Northern Boundary, the SubAntarctic Front and the Polar Front
(Park et al., 2019). The grey envelope in the south part of the area represents the 75th percentile
for Areas of Ecological Significance identified using top predator trajectories (Hindell et al., 2020).

25 splines, as higher resolution function systems did not significantly increase the
fitting performance of acoustic profiles (further details in Supplementary Material),
and because this resulted in a vertical resolution of ~40 m, enough to represent
sound layers in the Indian Ocean. We applied a functional Principal Component
Analysis (fPCA) on the resulting function coefficients to extract the main modes
of variance of acoustic profiles in the dataset, considering 18 and 38 kHz simul-
taneously. To determine the most important modes of variance to be retained in
subsequent analyses we applied the broken stick method (R package PCDimension,
version 1.1.13). Accordingly, we selected the first four principal components, which
explained 32, 15, 13, and 8 % of the total profile variance in the dataset. Sampling
locations were then clustered using these 4 principal components, which summarised
the main modes of profile variance at 18 and 38 kHz, and using agglomerative hie-
rarchical clustering with the Ward linkage method (R Package stats, version 4.2.0).
We computed the median and interquartile range of acoustic profiles by cluster and
frequency to visualise the main vertical distribution patterns of sound-scattering

fauna at each ocean system.

To understand how these patterns are shaped by oceanographic conditions, we ex-
panded our observations 20-60°S and 30-85°E at a resolution of 1 degree. For that
purpose, we projected the distribution of principal component values using sea sur-
face temperature (°C), satellite-derived chlorophyll concentration (mg m~3) and
subsurface dissolved oxygen (mmol kg=!), environmental predictors known to effi-
ciently explain the distribution of pelagic fauna at large scales (Bianchi et al., 2013;

Proud et al., 2019; Ariza et al., 2022b). Predictions of principal component values
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were conducted using Random Forest regression (RF ; Liaw and Wiener, 2002). This
process yields a set of maps, each representing here a unique predicted mode of varia-
bility. Using the combination of principal components maps and vertical modes, we
reconstructed observations (18 and 38 kHz profiles) for each grid point and compu-
ted the integrated acoustic energy from 25 to 1000 m depth. Predictive performance

tests and further details about modelling are found in Supplementary Material.

Target strength modelling

We used simple scattering models to simulate the acoustic response of individual
organisms, to help us interpreting changes in frequency response observed at sea. For
this purpose, we assumed two scenarios. First, that most of the backscatter is caused
by gas-bearing swimbladdered fish, which might resonate at 18 or 38 kHz. Second, a
scenario where most of the backscatter is caused by fish without swimbladder, and
therefore not able to resonate at any frequency. For the resonance scenario, we used
the model developed by Andreeva (1974), later adapted for prolate gas spheroids
by Weston (1967), and parametrized for mesopelagic fish tissue and swimbladder
properties, as in Ariza et al. (2016). For the not-resonant scenario, we used the
Distorted Wave Born Approximation (DWBA) model using default configuration
settings in the R package ZooScatR (Gastauer et al., 2019). Both modelling exercises
were done for fish lengths from 10 to 100 mm and assuming a vertical distribution

of 500 m depth.

4.2.3 Results and discussion
Acoustic seascape regionalisation

The classification of acoustic profiles resulted in four spatially coherent clusters dis-
tributed across four distinct ocean regions referred to as echobiomes, following Ariza
et al. (2022b). From north to south, these echobiomes were distributed at subtro-
pical (red), temperate (orange), front (blue) and polar (green) waters. The shape
of average acoustic profiles at each echobiome reflects the vertical distribution and
density of sound-scattering fauna, with prominent peaks pointing at the distribu-
tion of main sound layers in the water column. In terms of vertical distribution,
38 and 18 kHz profiles present fairly close sound layers from surface to 1000 m
depth ; differences are however more pronounced between regions. Subtropical (Fi-
gure 4.2¢,g) and temperate (Figure 4.2d,h) echobiomes present two prominent sound

layers distributed at 0-200 m and 400-700 m separated by zones markedly devoid of
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signal. This acoustic seascape is coherent with previous observations at mid latitudes
around the globe (Klevjer et al., 2016). In subtropical waters, both layers distributed
slightly deeper than in temperate systems, likely due to the increased light penetra-
tion that drives pelagic fauna further down (Aksnes et al., 2017). Conversely, the
integrated energy of temperate acoustic profiles doubles that of subtropical profiles,
which is fairly consistent with biomass differences based on net sampling between
comparable ocean systems (Gjosaeter and Kawaguchi, 1980). Front (Figure 4.2e,i)
and polar echobiomes (Figure 4.2fj) were characterised by a less stratified mesope-
lagic acoustic seascape, with backscatter extending in several less-prominent layers
from 400 to 1000 m depth. In the front system, the epipelagic layer is well developed
as in subtropical and temperate echobiomes, but south of the front, in polar waters,
this layer is much weaker and inconsistent. Overall, water-column backscatter de-
creases south of the front echobiome, which in this case, is inconsistent with relative
biomass differences based on net-sampling (Gjosater and Kawaguchi, 1980). Yet,
our observations at 38 kHz are in good agreement with previous acoustic surveys in
polar transitional waters of the Indian Ocean (Béhagle et al., 2016; Boersch-Supan
et al., 2017; Izard et al., in revision) but also with global acoustic biogeographies

(Ariza et al., 2022b; Proud et al., 2018).

Contrasted acoustic dominance

Despite the overall distribution of sound layers being fairly close at 38 and 18 kHz,
the subtraction of both profiles reveals important differences in terms of frequency
response. The vertical structure of these differences also changes from north to south
across echobiomes. The major differences between frequencies occur in the subtropi-
cal and temperate echobiomes, where the 38 kHz show higher biomass at the surface
and deep scattering layers (Figure 4.2k,1). Crossing into the front and polar echo-
biomes, the differences are dominant at 18 kHz, although they are less pronounced
(Figure 4.2m,n). These distinct vertical patterns have consequences on the estima-
tion of total biomass at large scale. At 38 kHz, there is a notable concentration of
high biomass in northern regions, peaking in the subtropical zone and a decrease as
we transition to the front region, consistent with previous literature Béhagle et al.
(2016). Conversely, the 18 kHz present intermediate levels of biomass spanning from
35 to 55°S, and lower values north and south of this area. As integrated water-
column backscatter is considered a proxy for biomass, our results reveal significant
inconsistencies in both magnitude and spatial distribution (Figure 4.3 left,middle).

Consequently, while the 38 kHz frequency dominates the integrated acoustic signal
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FIGURE 4.2 — Principal components derived from daytime acoustic observations were employed
to define acoustic seascapes using agglomerative hierarchical clustering (a). The resulting clusters
exhibit spatial coherence (b), corresponding to subtropical (red), temperate (yellow), front (blue)
and polar (green) regions. Unique joint shape variations are observed at both 38 kHz (c,d,e,f) and
18 kHz (g,h,i,j) frequencies within each acoustic seascape regime. In these subfigures, the median
(solid line) and interquartile ranges (shaded) are represented, along with the vertical biomass
integration of the three curves (values at the bottom of the profiles). The vertical linear difference
between the 18 and 38 kHz profiles (k,1,m,n) highlights the depths where one frequency dominates
the other in terms of acoustic biomass within each region. Positive values correspond to the 18
kHz dominance, while negative values correspond to 38 kHz dominance.

in the northern echobiomes, a shift in dominance becomes apparent upon transition
into front and polar regions (see Figure 4.3 right). This shift in acoustic dominance
aligns with earlier observations of pronounced changes in resonance characteristics

near faunal boundaries (Chapman et al., 1974).

Undoubtedly, community composition and the morphology of species are significant
factors influencing backscatter signals (Benoit-Bird and Lawson, 2016). In particu-
lar, the disparities observed across different frequencies can be attributed to the
occurrence of acoustic resonance. This phenomenon, characterised by resonance lea-
ding to emitted sound closely matching the incident frequency, can result in posi-
tively biassed biomass estimations. This phenomenon can be seen in Figure 4.4a,
illustrating the backscattering strength of mesopelagic fish -likely the primary contri-

butor to backscatter- for both frequencies as a function of fish length. Resonant
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FIGURE 4.3 — Daytime integrated biomass (25-1000 m) 18 (left) and 38 kHz (middle). Difference
of integrated biomass 18 - 38 kHz (right). The area south of the SAF is dominated by the 18 kHz
(blue) while the north of the area is dominated by the 38 kHz (green).

scattering at 38 kHz is frequently observed in species with gas-filled organs, like fish
and siphonophores, with small gas inclusions (~4cm, Proud et al., 2019), although
the acoustic response is subject to multiple factors, including how species modify
organ density during diel vertical migration patterns (Godg et al., 2009). The higher
resonance in the ocean observed at mid-latitudes relatively to low scattering levels
observed at polar latitudes were attributed to shifts in mesopelagic communities

(Chapman et al., 1974; Dornan et al., 2019; Chawarski et al., 2022).

There is ample evidence about a strong biogeographical transition across the Sou-
thern Ocean Polar Front (Duhamel et al., 2014; Sutton et al., 2017). In view of the
evident coincidence with the transition zone observed here, the question arises on
how these faunistic changes could reproduce this specific vertical and latitudinal
frequency response pattern at 18 and 38 kHz. Lanternfishes (Myctophidae), brist-
lemouths (Gonostomatidae), hatchetfishes (Sternoptychidae), and lightfishes (Pho-
tichthyidae) are the most prevalent swimbladdered fish species in mesopelagic waters
(Marshall, 1960), and they are able to resonate when insonified with 18 and 38 kHz
echosounders (Godo et al., 2009; Ariza et al., 2016). Hatchetfishes and lightfishes,
which possess life lasting functional swimbladders (Marshall, 1960), decrease drasti-
cally their diversity and abundance south of the Polar Front Duhamel et al. (2014);
[wami et al. (1990). This per se might explain the drop of backscatter at both fre-
quencies in polar waters. The case of lanternfishes and britlemouths is perhaps more
enlightening in view of our results. These families are known to regress their swim-
bladder and distribute in deeper waters as they age (Badcock and Merrett, 1976;
Brooks and Saenger, 1991). Interestingly, distribution charts based on net sampling
show that transforming larvae and juveniles of these fish families hardly trespass

the Polar Front, with polar waters dominated by adults (Koubbi, 1993; Saunders
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et al., 2017). Translated into water-column backscatter, this would result into wea-
ker and deeper sound layers, precisely what we have observed in the present study
(Figure 4.2f-j). Indeed, the decrease of gas-filled swimbladders was finely illustrated
for the case of lanterfishes in Dornan et al. (2019), where the authors associate this
phenomenon with the consistent decrease of water-column backscatter in the Sou-
thern Ocean. Here we extent this hypothesis to bristtlemouths (Gonostomatidae).
First, because most of the 38 kHz signal that disappears towards south comes from
non-migrant sound layers distributed in the upper mesopelagic zone (Supplemen-
tary Material). This sound layer is mostly attributed to Cyclothone braueri (Pena
et al., 2014; Ariza et al., 2016), likely among the most abundant mesopelagic fishes
worldwide, but which seems unable to penetrate polar waters of both hemispheres
(Iwami et al., 1990; Sarmiento-Lezcano et al., 2023). Indeed, only Cyclothone micro-
don, a deeper and fat-invested species not able to resonate is the only bristtlemouth
able to trepass the Southern Ocean Polar Front (Iwami et al., 1990). In contrast, 18
kHz observations in this study were more associated to vertically migrant organisms
(Supplementary Material). We believe therefore that the decrease of backscatter at
18 kHz might reflects better the disappearance of gas-filled lanterfishes reported by
Dornan et al. (2019) in polar waters, while 38 kHz observation correspond most

likely to Cyclothone species.

Although higher densities are expected at the surface at night due to migrant fauna,
it was not the case in the polar region, where we observed remarkably low densities
between 0-200 m at the surface during both daytime and nighttime. This suggests
that few organisms perform an appreciable diurnal migration in the region, which

was previously reported (Chapman et al., 1974; Proud et al., 2018).

Impact of sonar frequency in the assessment of Southern Ocean biomass

Our study offers fresh perspectives on the spatial distributions of mesopelagic po-
pulations that hold ecological significance within the Southern Ocean ecosystem.
The observed variability in acoustic biomass distribution between 18 kHz and 38
kHz frequencies (Figure 4.4b), notably the substantial difference in magnitudes (38
kHz exhibiting approximately three times higher integrated signals than 18 kHz
in subtropical and temperate echobiomes), could serve as a potential indicator for

estimating mesopelagic biomass.

The estimation of mesopelagic fish biomass faces considerable debate, with global es-

timates varying from 1 Gt (using nets ; Gjosater and Kawaguchi, 1980) to around 20
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Gt (based on acoustics; Irigoien et al., 2014; Proud et al., 2019). Discrepancies bet-
ween net and acoustic assessments have brought about questions regarding acoustic-
based estimates (Standal and Grimaldo, 2021), backed by ecosystem-based models
predicting lower biomass around 2.4 Gt (Anderson et al., 2019). The uncertainties
in interpreting acoustic signals stem from the rich pelagic fauna aggregation, encom-
passing diverse species within dense sound scattering layers, making it challenging to
attribute acoustic signals to highly scattering organisms like fishes or siphonophores
(Proud et al., 2019). Therefore, our findings on the biomass distribution concerning
the frequency used shed light on the uncertainties and inconsistencies within the

acoustic approach.

Our results could potentially contribute to understanding the effects of climate
change on pelagic fauna structuring and distribution, particularly in front and polar
regions where biomass estimates remain uncertain and potentially underestimated
according to our results (Ariza et al., 2022b). Additionally, our results on migration
patterns could be incorporated to model different mid-trophic level groups using

migration patterns, linking them with predator distribution (Lehodey et al., 2010).

Interestingly, our findings indicate that the subantarctic region, which contains an
area of ecological significance for predators (AES, Hindell et al., 2020), is domina-
ted by a positive 18-38 hHz difference. This area is known to host among the world
largest populations of marine mammals and birds, many of them being fish-eating
predators, some of them specialising in Myctophids such as the king penguin (Raclot
et al., 1998) and the Southern Elephant Seal (SES, Cherel et al. 2008). It has been
observed that SES dives at greater depth during the daytime compared to the night-
time, especially south of the SAF (Guinet et al., 2014; Vacquié-Garcia et al., 2015),
suggesting a pattern of nycthemeral migration among their mesopelagic prey. These
patterns aligns well with previous findings on Myctophid migration behaviour and
their significant contributions at 18 kHz, while Gonostomatidae, which primarily
contribute to the 38 kHz, do not seem to engage in intense diel vertical migration

(Cook et al., 2013; Pena et al., 2014; Ariza et al., 2016).

While we show distinct patterns at both frequencies, we emphasise that both fre-
quencies are subject to great uncertainty as long as the resonance issue is not ad-
dressed. Indeed, the difference of acoustic backscatter between small but resonant
mesopelagic fish and large and non resonant fish was found to be a larger of ma-
gnitude higher, favouring the smaller fish (Gjgsaeter and Kawaguchi, 1980; Davison

et al., 2015; Dornan et al., 2022). The low frequencies have the advantage of sam-
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pling the mesopelagic zone but the resonance problem reflects the distribution of

the strongest scatterers and not necessarily biomass (Davison et al., 2015).

Following Chapman et al. (1974) ideas of "dividing the world’s oceans into reverbe-
ration provinces", we insist that biomass estimates from acoustic data would benefit
from accounting for resonance at the scale of ocean provinces. To reach these rever-
beration provinces, we support here the need for an ocean atlas of swimbladder with
research focusing on morphology and resonance of these organisms such as Mycto-
phids (Dornan et al., 2019) or Gonostomatidae (Sarmiento-Lezcano et al.,; 2023),
which could improve biomass estimates by providing conversion ratios at the scale

of ocean provinces.
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We acknowledge that this process may span an extended timeframe, possibly encom-
passing decades. During this period, addressing the resonance issue can be accom-
plished by deploying deep-sea instruments equipped with high-frequency devices,
such as ARGO-acoustics, given that higher frequencies are less susceptible to the
effects of resonance. Furthermore, while active acoustic data from surface platforms
is a potent tool for monitoring mesopelagic communities, there is a significant gap
in observations from the bathypelagic zone, while recent studies are reporting ba-
thypelagic fish biomass figures considerably higher than previously reported (Sutton
2013 ; and references there-in). Gaining a comprehensive understanding of mesope-
lagic spatiotemporal patterns, relies on the imperative exploration of the deeper
bathypelagic zone, as migrant organisms from depth > 1000 m contribute to the

mesopelagic backscatter (Cook et al., 2013).

4.2.4 Conclusion

Growing concerns have arisen regarding the future of marine ecosystems (Chown
and Brooks, 2019). The increasing interest in the commercial exploitation of mid-
trophic levels, such as mesopelagic fish (Grimaldo et al.,; 2020) and their uncertain
response to climate change (Ariza et al., 2022a) has prompted calls within the scien-
tific community to study this ecosystem before detrimental disturbances (Martin
et al., 2020). Given that the Southern Indian Ocean is expected to be significantly
impacted by climate change (Sallée, 2018) and other climate-related events (such as
heatwaves ; Azarian et al., 2023), our study could serve as a regional reference for
monitoring spatial shifts in acoustic dominance in this area. This work underlines
the urgent need of multifrequency databases to help us dissociate abundance and

diversity changes across ocean provinces of the world.
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4.3 De l'acoustique a la biogéographie

Comme mentionné en introduction de ce chapitre, ces travaux de recherche ont
également contribué a la conservation marine. En effet, la gestion des écosystémes
marins nécessite une compréhension des dynamiques de ces systémes et de ’organi-
sation des communautés qui les composent (Botsford et al., 2003), ce qui se traduit
par le besoin de caractériser spatialement les écosystémes marins Dayton et al.
(2000); Ciannelli et al. (2004). Cependant, la forte mobilité des espéces pélagiques
peut complexifier cet exercice. Néanmoins, comme décrit par (O’Leary and Roberts,
2017), on peut considérer ces organismes comme constituant une "biomasse struc-
turante" formant un "habitat" dans I'océan pélagique. C’est pourquoi nous pensons
que les observations acoustiques in situ peuvent fournir des informations cruciales
permettant d’observer et représenter cette structuration et sa dynamique, a travers
I'identification des couches de rétrodiffusion, proxies de la biomasse pélagique. Tou-
tefois, passer d’observations in situ, mesurées a fine échelle dans le temps et ’espace,
a des schémas a plus large échelle n’est pas trivial et nécessite 'utilisation d’outils

appropriés (Ciannelli et al., 2008).

Nous avons donc proposé d’adapter et d’étendre les méthodes statistiques présentées
précédemment (Izard et al. in prep.) pour participer a 1’écorégionalisation de la zone
pélagique de la région subtropicale et subantarctique de 'océan Indien (Makhado,
2023) dans un objectif de compréhension et de conservation des écosystémes marins
pélagiques. Dans ce contexte, nous avons proposé des cartes d’échobiomes de la
région (Section 6) et avons également participé a I’étude des schémas acoustiques

autour les iles Marion et Prince-Edward (Dakwa et al., 2023).

Ces travaux s’inscrivent dans la continuité de la biogéographie acoustique mondiale
présentée par Ariza et al. (2022b), en proposant une approche statistique originale
et, a notre connaissance, la premiére cartographie des paysages acoustiques multi-
fréquence (Izard et al., 2023). Dans nos travaux précédents, la comparaison de deux
basses fréquences (18 et 38 kHz) a permis d’identifier des différences de résonance
a l’échelle régionale dans le sud de 'océan Indien, ayant des répercussions sur la
prédiction de la biomasse mésopélagique par acoustique. Si le 38 kHz montre une
baisse de biomasse au Sud du Front SubAntarctique (SAF), notre étude montre une
dominance du 18 kHz entre le SAF et le Front Polaire, coincidant avec la présence
d’une zone d’importance écologique pour les prédateurs supérieurs (Hindell et al.,

2020). Ceci permet pour la premiére fois d’observer une augmentation du signal de
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biomasse acoustique couvrant une zone de nourrissage pour de larges populations de
prédateurs. Ce résultat souligne 'importance d’utiliser une approche multifréquence

pour mieux décrire et comprendre les paysages écologiques.

Plusieurs approches de prédiction et de classification sont possibles pour étudier la
distribution de la faune mésopélagique (e.g. Proud et al., 2017, 2019; Dornan et al.,
2022). Parmi elles, une approche consiste a étudier la forme des profils acoustiques
mesurés in situ dans différentes régions, qui refléte la distribution verticale des or-
ganismes pélagiques et leur densité. Dans Ariza et al. (2022a), I’ACP fonctionnelle
permet de projeter les profils acoustiques observés dans un espace de plus petite
dimension (plan factoriel de I’ACP) puis de les grouper selon leurs caractéristiques
principales (classification effectuée sur les principales composantes de 'ACP). Le
profil moyen z(z) au sein de chaque groupe peut ensuite étre calculé. Les groupes
ainsi identifiés sont ensuite étendus & une plus grande échelle a partir de données en-
vironnementales en utilisant des modéles de foréts aléatoires. Dans cette approche,
les arbres de décision servent & prédire une variable catégorielle (un groupe), on
parle donc d’arbres de classification. Chaque prédiction est associée & une probabi-
lité d’appartenance a chacun des groupes. Le profil vertical en un point donné peut
ensuite étre reconstruit (prédit) en pondérant la forme moyenne des profils z(z)
de chaque groupe par les probabilités d’appartenance associées. Le profil prédit a
partir des données environnementales permet ainsi d’estimer une biomasse intégrée

associée.

Dans notre étude, nous avons adopté une approche sensiblement différente en pro-
posant de "prédire puis classer". En effet, nous émettons 'hypothése que certaines
caractéristiques spatiales émergentes de notre ensemble de données, telles que la
présence ou l'absence d’une couche de rétrodiffusion ou son intensité, et donc la pré-
sence de certaines communautés, pourraient étre associées a des conditions environ-
nementales particuliéres et estimées a 1’échelle régionale. En d’autres termes, nous
avons examiné comment les modes de variabilité révélés par une ACP fonctionnelle
peuvent étre liés aux conditions environnementales (voir article 1). Ici nous utili-
sons également des arbres de décision mais pour prédire des variables continues : les
composantes principales (PC). Il s’agit alors d’arbres de régression. Les composantes
principales prédites permettent ensuite de (i) reconstruire des profils acoustiques et
(ii) de regrouper ces profils en echobiomes. Les deux approches, "classer puis pré-
dire" ou "prédire puis classer" ont été comparées durant cette thése et permettent

d’identifier des échobiomes spatialement cohérents.
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Nous présentons ci-dessous les principes et résultats de cartographie des paysages
acoustiques dans la zone d’étude. Nous présenterons et discuterons ensuite des ré-
sultats complémentaires relatifs a I'intégration des potentiels effets du changement
climatique sur les écosystémes marins, pertinents a la fois pour la recherche et la
conservation. Enfin, nous aborderons une méthode permettant de prendre en compte
la variabilité verticale de I’environnement pélagique dans la prédiction des données

acoustiques.

4.3.1 Des données acoustiques aux échobiomes

Dans notre cas, plusieurs approches sont possibles pour identifier des paysages acous-
tiques a partir des composantes prédites avec les données environementales. Il est
possible de classer les cartes de composantes acoustiques prédites dans I’article de
Izard et al. (in prep.), retenant ~70 % de I'information de jour et de nuit avec 4 PCs,
indépendamment des observations in situ. Nous choisissons ici d’attribuer chaque
observation prédite (composée de 4 PCs) & une classe parmi les 4 groupes identifiés
par les observations in situ. Pour cela, nous calculons le centre de gravité de cha-
cun des groupes in situ dans le plan factoriel de ’ACP, puis chaque observation est
associée au groupe le plus proche (distance euclidienne). Ainsi, les groupes prédits
sont comparables aux groupes définis par les observations in situ. La Figure 4.5
(haut) montre les résultats des groupes prédits dans le premier plan factoriel de
I’ACP. Cette projection montre que, de jour comme de nuit, les groupes polaire
(vert), front (bleu) et tempéré (orange) se distinguent principalement sur le premier
axe, tandis que le groupe subtropical (rouge) se distingue du groupe tempéré sur le

deuxiéme axe.

La projection géographique des groupes prédits présente une cohérence spatiale (Fi-
gure 4.5, bas) qui permet d’observer la structuration spatiale des paysages acous-
tiques a I’échelle régionale. Cette distribution spatiale est cohérente avec la distribu-
tion des groupes in situ. Ces délimitations sont basées sur les variations combinées
des profils de 18 et 38 kHz, elles ne reflétent donc pas directement les motifs spa-
tiaux du NASC observés pour chaque fréquence prise individuellement (Figure 4.3).
Cette représentation permet de résumer 'information sur la profondeur a laquelle se
trouve la biomasse pour ces deux fréquences, et le changement de dominance entre

les fréquences.

En utilisant les informations & la fois de la classification et de la reconstruction des

profils, nous pouvons reconstruire les profils médians (Q1-Q3) associés a chaque pay-
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FIGURE 4.5 — Résultats de la classification de jour (gauche) et de nuit (droite) dans le plan factoriel
(haut) et dans le plan géographique (bas).

sage acoustique (e.g. a chaque région, Figure 4.6). Cette étape primordiale permet
de visualiser la capacité de notre modeéle a prédire des structures verticales. L’inten-
sité de certaines couches comme la couche de surface de la zone front (autour de 100
m) est parfois moins bien représentée, mais la forme des profils médians reconstitués
a partir de 4 composantes principales prédites est trés similaire aux profils médians
calculés a partir des observations in situ (Figure 4.2). La variabilité du groupe po-
laire est également moins bien représentée par rapport aux profils médians in situ.

Les données de nuit (non présentées) sont également cohérentes.

Dans les exercices de conservation, la cartographie des assemblages d’espéces, ou
des schémas hydrologiques sont souvent atteints par la classification. C’est un ou-
til essentiel pour comprendre et résumer l'information du monde qui nous entoure,
comme le faisait remarquer Greene en 1910, "Naming is classifying". Nous em-
ployons ici cette approche. Cependant, le regroupement des profils est une représen-
tation résumée, voire simplifiée, de la distribution horizontale des échobiomes. De la

méme maniére qu’il est recommandé d’aborder une approche continue verticalement
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FIGURE 4.6 — Profils de jour reconstruits dans chacun des échobiomes prédits (Figure 4.5).

(Sutton, 2013), on peut se questionner sur 1’établissement de frontiéres horizontales
comme lors de la délimitation des échobiomes. L’évolution horizontale de la distri-
bution verticale entre deux systémes n’est pas forcément abrupte et peut s’opérer
de maniére différente en fonction des fréquences, et peut dépendre de la profon-
deur (Vecchione et al., 2015). Les problématiques autour de la compréhension des
écosystéemes marins ainsi que le développement des outils dédiés a 1’établissement
de priorités de conservation pourraient étre abordés sous l’angle de la continuité

horizontale.

Une méthode qui me semble particuliérement intéressante pour visualiser et étudier
les résultats de nos prédictions est de générer des échogrammes, indépendamment
du processus de classification. Pour ce faire, nous avons reconstruit des observations
acoustiques le long d’une longitude fixe (Figure 4.7) pour étudier la distribution ver-
ticale des couches de rétrodiffusion en fonction de la latitude. Cette représentation
continue horizontalement et verticalement permet une représentation plus classique
et perceptible de nos prédictions. Elle montre clairement que le modeéle prédit cor-
rectement la dissipation des couches de diffusion profonde a 38 kHz a travers le SAF,
ou les couches de surfaces particulierement peu dense de jour et de nuit aux deux

fréquences dans la région la plus au sud. Ces résultats soulignent la complémentarité
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des deux fréquences pour comprendre les schémas de distribution des communautés
mésopélagiques. Cette représentation a également 1’avantage de montrer des écho-
grammes cohérents temporellement, sans inclure des migrations nycthémérales, qui
peuvent complexifier la compréhension des schémas spatiaux. Le résultat de la clas-
sification est indiqué au-dessus des échogrammes, permettant de faire lien avec la
Figure 4.6.
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FI1GURE 4.7 — Echogrammes prédits représentés en fonction de la latitude pour une longitude fixée
(63°E), a la fois de jour (a) et de nuit (b) & 38 kHz (en haut dans chaque sous-figure) et 18 kHz (en
bas). Les lignes noires représentent ’'emplacement (de gauche a droite) de la limite Nord de ’'ACC
(Northern Boundary), du Front SubAntarctique et du Front Polaire (Park et al., 2019) pour la
longitude fixée. L’appartenance des observations & un groupe est donnée pour information, mais
les courbes sont construites indépendamment.

4.3.2 Projections climatiques

Pour estimer I’évolution des températures mondiales et ses conséquences, la com-
munauté scientifique construit un ensemble de scénarios sous le terme de "trajec-
toires socio-économiques partagées" (shared socioeconomic pathways, SSP). Ces
SSP reflétent et décrivent différentes orientations/choix de développement socio-
économique et leur implication sur les émissions des gaz a effet de serre. Ces travaux

permettent d’explorer les évolutions du climat attendues selon le type de scénario.
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La responsabilité de 'Homme dans les changements climatiques en cours fait consen-
sus depuis plus de 15 ans dans la communauté scientifique. Le nombre d’articles re-
jetant I'origine anthropique de ces changements constitue une trés faible proportion
des recherches publiées et tend a diminuer (Cook et al., 2013). Les conséquences
de ce changement climatique commencent déja a émerger des séries temporelles de
suivi des océans, avec des répercussions sur les écosystémes marins (Henson et al.,
2017; Swart et al., 2018). Le réchauffement climatique provoque des modifications
des habitats marins, entrainant des déplacements horizontaux, mais aussi verticaux,
d’organismes ou communautés, et des changements physiologiques et comportemen-
taux pour de nombreuses espéces (Constable et al.; 2014). Dans ce contexte, I’étude
de la distribution d’organismes est essentielle (Koubbi et al., 2011a) pour établir
un état initial de structuration/distribution, comprendre le fonctionnement d’un
écosystéme et pouvoir prévoir/anticiper son évolution sous différents scénarios cli-
matiques. Lors de ce travail de recherche et de conservation, nous avons été amenés a

considérer 'impact du changement climatique sur le futur des paysages acoustiques.

De la méme fagon que pour la prédiction des composantes principales a partir de
données environnementales actuelles, les arbres de régressions des travaux précédent
ont servi a la prédiction des PCs & partir de variables environnementales moyennes
projetées pour la période 2080-2100 (température de surface en °C, chlorophylle en

3 oxygene de subsurface en mmol kg™!'). Ces conditions environnementales

mg m-
futures ont été obtenues en ajoutant les anomalies calculées & partir de 13 mo-
déles climatiques CMIP6 pour le scénario SSP5-8.5 aux valeurs environnementales

moyennes actuelles (Figure 4.8).
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FIGURE 4.8 — Climatologies futures de la zone d’étude (modéle SSP5-8.5). Les trois cartes re-
présentent les trois variables prédictives : température de surface de la mer (°C), chlorophylle de
surface (mg m~3) et oxygéne dissous de subsurface (mmol kg~!). Les points noirs représentent les
observations acoustiques de jour. Les lignes noires représentent, du nord au sud, la limite Nord
de PACC (NB), le Front SubAntarctique et le Front Polaire (Park et al., 2019). L’enveloppe grise
dans la partie sud de la zone représente le 75¢éme percentile des Zones d’Importance Ecologique
identifiées a I’aide des trajectoires des grands prédateurs (Hindell et al., 2020).
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Les groupes futurs ont été définis de la méme maniére que les échobiomes ’actuels’.
Plutot que de définir les échobiomes en 2100 (classification indépendante des CP pré-
dites), nous cherchons ici a étudier I’évolution d’ici & 2100 des échobiomes identifiés
aujourd’hui. Nous avons calculé pour chaque cellule I’évolution de son appartenance
a un échobiome, ainsi que la biomasse intégrée future, ce qui permet de projeter la

dominance spatiale acoustique future entre les deux provinces.

La projection spatiale des groupes "futurs" nous permet d’observer un shift vers le
sud des echobiomes, de jour et de nuit, associé¢ a un déplacement vers le sud de la
dominance acoustique (Figure 4.9). La bande latitudinale nocturne de dominance
du 38 kHz sur le 18 kHz se resserre dans la projection future, avec un étalement
vers le sud de la zone de dominance du 18 kHz située au nord de la zone. Selon
ces projections, les iles subantarctiques comme les archipels de Crozet et Kerguelen
se retrouvent a la frontiére voire complétement associés aux paysages acoustiques
tempérés (orange), alors qu'ils sont aujourd’hui associés a la zone front (bleue).
Précédemment principalement influencées par la biomasse intégrée a 18 kHz, la
différence de biomasse mesurée au 38 kHz et au 18 kHz autour des iles se réduit,

voire s’inverse, suggérant des modifications potentielles des communautés associées.
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FIGURE 4.9 — Résultats de la prédiction des échobiomes dans un environnement prédit avec le
modéle SSP5-8.5 de jour (gauche) et de nuit (droite). Les cartes de classification (haut) indiquent
la position des échobiomes passés (transparence) et leur évolution (couleur). Les cartes de biomasse
intégrée refletent le changement de dominance acoustique.
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Impacts sur les populations de prédateurs

Ce déplacement vers le sud de la dominance acoustique et de la distribution verticale
des organismes refléte une restructuration des paysages acoustiques, et donc de la
distribution de la biomasse verticale dans la zone. Il refléte un potentiel changement
des communautés mésopélagiques, avec 1'habitat associé a la région tempérée (e.g.
dominées par les Gonostomatidae) se déplagant vers le sud. Par effet bottom-up,
cette restructuration du champ de proies pourrait affecter ’accessibilité de la nour-
riture pour les prédateurs (Frederiksen et al., 2006), bien que leur réponse spécifique
reste incertaine et dépende du type d’organismes (par exemple, prédateurs volants
ou grands plongeurs). Notamment, les espéces de prédateurs supérieurs nichant /se
reproduisant sur des sites de reproduction terrestres (Hindell et al., 2020) pourraient
étre particuliérement affectées par un déplacement des proies. En revanche, les es-
péces entiérement marines, telles que les cétacés, pourraient étre moins impactées
par de telles perturbations. Par exemple, il a été projeté que les zones de péche
des manchots royaux des iles Crozet se déplaceraient vers le sud, doublant ainsi la
distance nécessaire pour les atteindre (Péron et al., 2012), comme cela a déja été ob-
servé lors d’anomalies climatiques (Bost et al., 2015). Le changement de dominance
acoustique que nous prévoyons pourrait encore davantage affecter cette population

de manchots déja affaiblie (Weimerskirch et al., 2018).

De méme, les grands plongeurs pourraient avoir besoin d’étendre leurs zones de
péche pour suivre leurs proies ou adapter leur comportement de plongée. Il a par
exemple été montré que les éléphants de mer plongent plus profondément dans des
environnements plus chauds (au nord du Front Subtropical dans la zone d’étude;
Guinet et al. 2014). Néanmoins, il a été montré que les éléphants de mer de 'océan
Austral s’alimentaient dans une large gamme d’environnements, ce qui pourrait
refléter leur résilience et leur adaptation a un éventuel changement de communauté
de proies, compensant ainsi leurs taux de capture plus faibles en consommant des

proies plus grosses/plus riches (Guinet et al., 2014).

Cependant, des modélisations récentes de 'habitat des prédateurs marins autour des
iles subantarctiques de la zone d’étude suggérent une augmentation de I'utilisation
des habitats du sud dans le futur (Hindell et al., 2020; Reisinger et al., 2022). De
plus, bien que nous montrions un déplacement principalement en latitude, d’autres
approches ont projeté des redistributions longitudinales des organismes mésopéla-
giques (McMahon et al., 2019). L’identification de la dominance acoustique & tra-

vers la distribution temporelle et verticale pourrait permettre de progresser dans la
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compréhension des interactions proie-prédateur, qui restent encore insuffisamment

étudiées (Bestley et al., 2020).

Incertitude des modéles

Prédire I’avenir de la faune pélagique repose fortement sur les modéles de projection
climatique. Des discussions ont eu lieu concernant la précision des modéles clima-
tiques a forte émission, en particulier pour une sous-catégorie de modéle reconnus
comme surestimant I’augmentation de la température (Hausfather et al., 2022). Cela
a conduit a un débat au sein de la communauté scientifique sur la crédibilité des
scénarios climatiques RCPS&.5. Certains articles soulignent leur mauvais usage et
abus dans la recherche (Pielke and Ritchie, 2021), tandis que d’autres défendent
ces modeéles RCP8.5 comme la meilleure correspondance avec des niveaux encore

hautement plausibles d’émissions de CO5 en 2100 (Schwalm et al., 2020).

Bien que les émissions de dioxyde de carbone continuent de suivre le scénario du
"business-as-usual", la probabilité des scénarios SSP5-8.5 diminue selon le Rapport
d’Evaluation du Sixiéme Groupe de Travail du GIEC sur I’atténuation des change-
ments climatiques. Cependant, il est important de reconnaitre qu’il n’est pas non
plus exclu que ces scénarios extrémes se concrétisent. De plus, ces modéles res-
tent précieux pour explorer les dynamiques complexes du systéme climatique et
ont récemment été utilisés pour étudier la distribution future des prédateurs ma-
rins supérieurs (Hindell et al., 2020) et de la faune pélagique (Ariza et al.; 2022b).
Dans notre analyse, I'utilisation du scénario SSP5-8.5 n’a pas pour but de prédire
un résultat futur unique, mais sert d’outil pour examiner la restructuration poten-
tielle de la dominance acoustique dans des environnements marins contrastés en
cas de réchauffement extréme. Par conséquent, nous reconnaissons que 1'utilisation
de modéles climatiques alternatifs avec des scénarios d’évolution de la température
variables pourrait offrir une compréhension plus fine de I'impact du changement

climatique sur la faune pélagique (Ariza et al., 2022b).

Toutefois, 'océan Austral est la région des océans qui a absorbé le plus de chaleur
associée au changement climatique au cours des deux derniéres décennies (Sallée,
2018). La température étant un facteur clé de la distribution des poissons, cette
augmentation devrait avoir un impact sur la distribution des espéces dans cette
région (Woods et al., 2023). Cette redistribution pourrait se traduire par un dépla-
cement vers le pole des communautés de sorte a suivre leur optimum de température

(Freer et al., 2019). Cette redistribution devrait également avoir un impact sur les
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populations et la dominance des espéces de krill (Atkinson et al., 2019) et de salpes
(Atkinson et al., 2004). Cependant, le réchauffement des masses d’eau n’est pas
homogeéne. Trois régions se distinguent dans 'océan Austral par des tendances mar-
quées qui prédominent sur la variabilité interannuelle : le réchauffement des eaux
subantarctiques ; le refroidissement des eaux subpolaires de surface ; et le réchauffe-
ment en subsurface des eaux subpolaires profondes (Auger et al., 2021). Ces vitesses
de réchauffement distinctes n’auront a priori pas les mémes conséquences sur les

écosystémes marins.

L’océan Indien Sud est particuliérement concerné par I’absorption de chaleur et par
d’autres effets découlant du changement climatique, notamment les conséquences
des vagues de chaleur marines, conjuguées au réchauffement plus rapide observé
dans la zone mésopélagique par rapport a la surface (Azarian et al., 2023), qui ont
le potentiel d’entrainer d’'importantes modifications dans la distribution des espéces.
Les futures recherches devraient accorder la priorité a I'intégration de la variabilité
verticale dans la modélisation de la distribution des espéces ou des couches de ré-
trodiffusion. Cette approche semble particuliérement adaptée pour la modélisation
des couches de diffusion acoustique, car on sait qu’elles sont influencées par les ca-
ractéristiques environnementales de la colonne d’eau (e.g. Czudaj et al. 2021; Kang

et al. 2021).

Intégrer la variabilité verticale de ’environnement

Dans la littérature, la spatialisation des données acoustiques est largement dominée
par des études utilisant une combinaison de variables de surface et/ou d’une profon-
deur donnée (Irigoien et al., 2014; Proud et al., 2017; Ariza et al., 2022b). En effet,
si les variables de surface refletent les changements des conditions environnemen-
tales entre les provinces océaniques, 1'utilisation de variables de subsurface, ou plus
profondes, est également encouragée pour prédire la distribution des organismes,
car ces informations peuvent étre potentiellement moins sujettes au bruit (Koubbi

et al., 2011a) et contenir la signature de zones frontales (Park et al., 2019).

Afin de considérer a la fois les variabilités de surface et en profondeur sur la distri-
bution de la faune pélagique (e.g. la thermocline et la stratification ou le minimum
d’oxygéne), il est envisageable d’utiliser des profils environnementaux et non des
valeurs discrétes. La prise en compte d'un environnement en trois dimensions est
également nécessaire pour des mesures de conservation dans 1'océan pélagique, no-

tamment en ce qui concerne le réchauffement climatique, qui évolue a des vitesses
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différentes en fonction de la profondeur (Azarian et al., 2023). D’autres travaux ont
cherché a intégrer la variabilité verticale de I’environnement dans la prédiction des
variables biologiques. Comme ['utilisation de la forme des profils de température et
de salinité comme indicateur de la forme des plongées des éléphants de mer, associée

a des comportements distincts (Godard, 2021).

Une Observation environnementale Une Observation acoustique
T°C S Oxy Chl-a 18 kHz || 38 kHz || 70 kHz | 120 kHz || 200 kHz
& -
O O
Sy (dBre 1 mT)
Total: 3 500 observations ‘ Total: 3 500 observations
ACP Chaque obs. = ACP Chaque obs. =
I —c Cqmposantes Fonctionnelle = € Cgmposantes
Principales Principales ﬁ
Random Forest = Prediction des composantes principales (contiennent )
I'information des 5 profils 18, 38, 70, 120 and 200 kHz)

FIGURE 4.10 — Description d’une approche permettant la prédiction de profils acoustiques & partir
de profils environnementaux.

Nous avons également exploré cette approche pour prédire des profils acoustiques
a partir de profils environementaux. Pour ce faire, la considération de la donnée
acoustique reste inchangée par rapport a nos travaux précédents : une observation
acoustique est définie par différents profils acoustiques enregistrés simultanément a
une ou plusieurs fréquences. Contrairement a nos travaux précédents, nous ne consi-
dérons plus les variables prédictives comme des données discrétes mais considérons
une observation environnementale prédictive comme plusieurs profils environnemen-
taux (e.g. la combinaison de profil de température et salinité et autres variables)
co-localisé. Nous appliquons deux Analyses en Composante Principale fonctionnelle
indépendantes sur chacun des deux jeux de données, et faisons correspondre spa-
tialement les composantes de la premiére avec les composantes de la seconde. Il est
ensuite possible de prédire les composantes acoustiques en fonction des composantes
principales environnementales a travers des méthodes de prédictions (e.g. arbres de
régression). Le résultat du modeéle de prédiction sera des valeurs de composantes

principales acoustiques, estimées a partir de profils environnementaux (Figure 4.10).
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Chapitre 5

Discussion générale et perspectives

5.1 Discussion des résultats, méthodes et applica-

tions a la conservation

5.1.1 Synthése des principaux résultats de recherche

Cette thése a porté sur 'analyse de la structure des écosystémes mésopélagiques, les-
quels hébergent une biodiversité exceptionnelle. Parmi ces organismes se trouvent
les niveaux trophiques intermédiaires, consommateurs des niveaux trophiques in-
férieurs, et soutenant les populations emblématiques de prédateurs supérieurs. Ce
compatiment du réseau trophique participe a d’autres fonctions écosystémiques,

telles que 'export actif de carbone vers les profondeurs de 'océan.

L’étude de ces organismes, sur une large gamme de profondeurs et présentant des
distributions dynamiques, s’avére complexe, ce qui explique le manque de connais-
sances concernant leur répartition. Ce constat a été réalisé a 1’échelle de I'océan
global (Martin et al., 2020), et reste valide plus régionalement, comme dans le sec-
teur Indien de ’Océan Austral, ou peu de données mésopélagiques sont disponibles
en comparaison aux mesures de la zone épipélagique (Sutton et al., 2017). Mon tra-
vail de recherche visait donc a contribuer aux questions : Quelle est la distribution de
la biomasse et des organismes mésopélagiques ? Et qui sont les principaux contribu-
teurs de cette biomasse 7 Pour cela, cette thése s’est concentrée sur la structuration

des écosystémes mésopélagiques dans I'océan Indien Sud.

Pour comprendre la complexité et la dynamique des écosystémes pélagiques, une

résolution d’échantillonnage élevée est nécessaire pour capturer leur variabilité spa-
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tiale et temporelle, en particulier pour tenir compte de la distribution liée aux mi-
grations nycthémérales. Historiquement, 1’étude de ces écosystémes s’effectuait prin-
cipalement avec des méthodes extractives, tel que les prélévements au filet, mais ces
méthodes ont pour limite de travail d’échantilloner qu’'une petite portion de I'océan
(Warren, 2012) en donnant des informations discrétes dans le temps et dans I'espace.
Avec les avancées technologiques, d’autres méthodes d’observation complémentaires
ont émergé. Dans cette thése nous utilisons ’acoustique active, qui permet d’identi-
fier des couches de rétrodiffusion composées de micronecton et de zooplancton. Bien
que tous les organismes ne soient pas détectés par les échosondeurs, les transitions
de structuration et d’intensité des couches correspondent généralement a la présence
de structures océaniques telles que les tourbillons et les fronts (Godo et al., 2012;
Béhagle et al., 2016; Escobar-Flores et al., 2020).

Pour contribuer a la compréhension de ces écosystémes, nous avons analysé la ré-
ponse acoustique en termes de structuration verticale (nombre de couches de rétro-
diffusion, leur intensité, et leur biomasse intégrée) au sein d’une zone de transition
entre deux systémes océaniques contrastés. Pour ce faire, nous avons analysé plu-
sieurs échelles spatiales et temporelles, en utilisant une approche multifréquence,

permettant d’intégrer un plus large panel de la communauté mésopélagique.

i) Réponse de la structuration verticale mésopélagique 4 une zone de

front (article 1)

Dans un premier temps, nous avons étudié la réponse des écosystémes mésopéla-
giques a une zone de front, en termes de structuration verticale a 5 fréquences
acoustiques (18, 38, 70, 120 et 200 kHz). Pour cela, nous avons décomposé notre jeu
de données acoustiques en modes de variabilité verticaux, puis étudié les fréquences
impactant principalement ces différents modes. L’étude de la structuration verticale
de ces écosystémes est primordiale pour comprendre leur fonctionnement, car c¢’est
le premier facteur structurant les communautés mésopélagiques sur de vastes dis-
tances (Sutton, 2013). Nos résultats ont montré que les migrations verticales étaient
le principal facteur influencant la distribution verticale, malgré des conditions hydro-
logiques trés contrastées entre les zones échantillonnées. Spatialement, nous avons
pu mettre en relation la distribution horizontale des organismes, et notamment la
présence de certaines couches de rétrodiffusion, avec les variables environnementales
de surface. De la zone subantarctique a la zone subtropicale, nous avons observé

(i) un enrichissement des densités dans la couche superficielle (0-100 m), (ii) une
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diminution des densités dans la couche intermédiaire pendant la journée (100-300
m) et (iii) 'apparition d’une couche de rétrodiffusion profonde et intense au 38 kHz.
Plus particuliérement, nous avons observé que le Front SubAntarctique (SAF) avait
un impact significatif sur une communauté répondant fortement au 38 kHz dans
les couches profondes, potentiellement influencé par la température, comme observé
également aux hautes latitudes (Chawarski et al., 2022). Nous avons également
montré que d’autres fréquences, notamment le 18 kHz, étaient moins affectées par
le SAF, mais davantage influencées par les variations nycthémeérales, ce qui souléve

des questions sur la nature des organismes répondant a cette fréquence.

Le croisement des distributions horizontales, verticales et temporelles avec des ob-
servations au filet a permis de proposer différentes hypothéses tentant d’expliquer
les changements de structuration observés. Notamment, nous avons attribué les mo-
difications dans les couches profondes au changement dans les communautés de
poissons documenté dans la zone subantarctique (Koubbi et al.,; 2011a), notamment
la distribution des Myctophidea. Nous avons également étudié la distribution des
Gonostomatidae, correspondant a la seconde principale famille de poissons men-
tionnée dans cette étude. Malgré ’absence de changements significatifs en termes
d’abondance, les rares captures dans 'océan Austral sont en accord avec I’hypothése
selon laquelle seul un petit nombre d’espéces de Gonostomatidae s’étendrait dans
I'océan Austral (Broyer and Koubbi, 2014). La couche de rétrodiffusion profonde
observée de nuit comme de jour dans le sud de 'océan Indien pourrait étre impu-
tée a ce groupe d’espéces. En ce qui concerne la couche de surface, ’attribution du
signal acoustique a des organismes spécifiques est moins évidente. Les changements
observés dans cette couche de la zone subtropicale (STZ) vers la zone polaire fron-
tale (PFZ) pourraient s’expliquer par des différences dans ’assemblage de tous les

taxons.

Nos résultats & 38 kHz correspondent également & ceux de Boersch-Supan et al.
(2017) et Béhagle et al. (2016). Ils montrent qu’a cette fréquence, dans le sud-ouest
de I'océan Indien, les eaux présentant les plus fortes intensités acoustiques sont les
eaux subtropicales. La dissolution de la couche profonde observée a 38 kHz vers
le sud a est également observée dans d’autres secteurs de l'océan Austral (Dornan
et al., 2019; Escobar-Flores et al.; 2018b). Or, comme ici ce schéma n’est pas né-
cessairement observé a d’autres fréquences, ces résultats permettent de formuler des
questions et des hypothéses sur I'impact des fronts sur les communautés mésopéla-

giques et sur nos méthodes d’observation de ces écosystémes.
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Nous avons voulu étudier si les schémas observés dans ce premier travail pouvaient

se retrouver a plus large échelle, ou s’il s’agissaient de patterns localisés.

ii) Implication de la fréquence acoustique sur la distribution de la bio-

masse pélagique (article 2)

Au dela des études a l’échelle régionale, la fréquence 38 kHz est également utili-
sée pour la biogéographie et Iestimation de la biomasse a grande échelle (Irigoien
et al., 2014; Proud et al., 2019; Ariza et al., 2022b; Dornan et al., 2022). Or, si
les observations acoustiques a cette fréquence semblent assez bien reproduire la
distribution et la densité de la faune pélagique estimées par les captures au filet
dans les moyennes latitudes (Gjgsaeter et Kawaguchi, 1980 ; Backus et Craddock,
1977), les différences sont plus marquées dans les zones polaires, ot une baisse du
signal acoustique est régulierement observée dans les transects passant des gyres
océaniques oligotrophes aux systémes (sub)polaires (Escobar-Flores et al., 2018b;
Chawarski et al., 2022). Cependant, cette diminution est probablement due & des
changements dans la composition de la communauté de micronecton et dans les pro-
priétés des vessies natatoires plutot qu’a une réduction de la biomasse de poissons

(Dornan et al., 2019).

La diminution de I'intensité acoustique est également observée dans le secteur Indien
de 'océan Austral (Boersch-Supan et al., 2017; Béhagle et al., 2016). Or, nous avons
vu que la résponse acoustique dépendait de la fréquence. Nous avons donc étendu
notre étude a plus large échelle en se posant les questions : Peut-on identifier des
structures différentes & I’échelle régionale ? Si oui, quel est I'impact sur la distribution
et l'intensité des couches de rétrodiffusion, et donc sur la biomasse intégrée? Et

finalement, comment expliquer ces patterns par la biologie ?

Pour répondre a ces questions, nous avons analysé des jeux de données issus de
trois campagnes consécutives dans la zone d’étude (THEMISTO 2021, 2022, 2023),
couvrant une large zone. Nous avons pu identifier statistiquement 4 régions, cohé-
rentes spatialement et partageant une structuration et une dominance acoustique
commune. Deux régions ont été définies au nord du SAF, et deux au sud. A la fré-
quence 38 kHz, nous avons observé, comme attendu, la plus faible densité dans le
systéme polaire et un pic dans la zone tempérée, avec le maximum du signal percu
en profondeur, au niveau de la couche profonde de rétrodiffusion (Béhagle et al.,
2016). De nouveau, nous avons observé qu’a la fréquence 18 kHz, le schéma de dis-

tribution était sensiblement different. Méme & large echelle, il semblerait que le 18
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kHz ne soit pas impacté (ou pas de la méme fagon) par le SAF. Le pic de biomasse

a cette fréquence acoustique est prédit entre 35° et 55°S.

Il est évident qu’il existe une forte transition des communautés mésopélagiques a
travers les fronts de 'océan Austral (Duhamel et al., 2014; Sutton et al., 2017). Les
délimitations des échobiomes identifiés coincident avec les transitions hydrologiques
et biogéochimiques, mais comment ces changements faunistiques pourraient repro-
duire les distributions verticales et horizontales & 18 et 38 kHz? En combinant les
résultats de notre premiére étude et ces résultats a plus grande échelle, il apparait
que les couches de rétrodiffusion moins denses et plus profondes au sud du Front
Polaire pourraient étre attribuées & des Myctophidea et Gonostomatidea adultes
(Koubbi, 1993; Saunders et al., 2017). En effet, au cours de leur vie ces familles
de poissons sont connues pour voir leur vessie natatoire - I’'organe le plus résonant
chez un poisson - se réduire, et changer leur distribution verticale pour chercher des
eaux plus profondes (Badcock and Merrett, 1976; Brooks and Saenger, 1991). Cette
diminution des vessies natatoires remplies de gaz a été clairement illustrée dans le
cas des Myctophidea (Dornan et al., 2019), ou les auteurs associent ce phénomeéne
a la diminution constante du signal rétrodiffusé dans la colonne d’eau de I'océan

Austral.

Dans le cadre de cette thése, nous étendons cette hypothése aux Gonostomatidae.
Tout d’abord, parce que la couche qui disparait en traversant la zone vers le sud vient
principalement d’organismes non migrants (voir les résultats de nuit, papier 2). Cette
couche est principalement attribuée a Cyclothone braueri (Ariza et al., 2016; Pena
et al., 2014), qui correspond probablement & l’espéce de poissons mésopélagiques
la plus abondante dans tous les océans, mais qui semble incapable de pénétrer les
eaux polaires (Iwami et al., 1990; Sarmiento-Lezcano et al., 2023). En effet, seule
Cyclothone microdon, une espéce qui évolue a des profondeurs plus importantes et
qui posséde une vessie natatoire non-gazeuse, se distribue au sud du Front Polaire
(Iwami et al., 1990). De fagon contrastée, les observations au 18 kHz seraient plus
associées a des organismes migrateurs. Nous supposons donc que la diminuation de
I'intensité acoustique observée a 18 kHz au sud du Front Polaire refléte la perte de
vessie natatoire des poissons lanternes comme reporté par (Dornan et al., 2019),
tandis que les observations au 38 kHz correspondent plus probablement au groupe

des Cyclothones.

De plus, nous avons constaté que les variations temporelles jouent un role essentiel

dans la distribution verticale des organismes, entrainant une restructuration com-
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plete des distribution de densité acoustique entre le jour et la nuit entre 0 et 1000
m. Ces patterns verticaux nous ont permis d’associer certaines couches de rétrodif-
fusion a des taxons spécifiques, voire & des familles de poissons mésopélagiques dont
le comportement migratoire est connu (Bianchi et al., 2013). Bien que des densités
plus élevées soient attendues en surface la nuit en raison de la faune migratrice, ce
n’était pas le cas dans la région polaire, ot nous avons observé des densités remar-
quablement basses entre 0 et 200 m en surface & la fois pendant le jour et la nuit.
Cela suggére que peu d’organismes effectuent une migration diurne conséquente a
haute latitude, en accord avec d’autres observations (Chapman et al., 1974; Proud

et al., 2018).

Nos résultats indiquent également un changement de dominance acoustique lié & une
limite faunistique (Koubbi et al., 2011a), correspondant & un changement observé
de résonance acoustique dans les régions polaires (Chapman et al.,; 1974). Ces chan-
gements sont pricnipalement dt a la morphologie des organismes (Dornan et al.,
2019). Nos résultats montrent que 'utilisation du 18 ou 38 kHz peut étre biaisée
positivement vers un famille de poissons, en fonction de leur taille et de leur mor-
phologie, qui peut par d’ailleurs changer au cours de leur vie. Ce probléme est lié
a la résonance acoustique des cibles, avec une baisse de résonance déja observé en
1974 par Chapman dans les hautes latitudes. Or, I’étude des effets de la résonance
sur la détection des organismes méosopélagiques dans ces régions a haute latitude
était limité par I’absence d’observations a d’autres fréquences que le 38 kHz dans
les bases de données. Ces premiéres cartographies de ce changement de dominance
acoustique peuvent servir de référence pour de futurs changement a venir impliqués

par le réchauffement climatique.

En synthése, notre analyse précédente a révélé que les schémas de distributions bio-
logiques varient considérablement en fonction de la fréquence utilisée, a la fois au
sein de régions contrastées, mais potentiellement aussi entre elles. Nos travaux ont
permis d’émettre une hypothese sur I’attribution des signaux acoustiques a 1’échelle
régionale a des familles de poissons (e.g. hypothése sur les Gonostomatidae et le
fort signal & 38 kHz). Ces résultats permettent de souligner la limitation des études
monofréquences, a différentes échelles, et notamment & 1’échelle globale pour rendre
compte de la biomasse estimée par acoustique. La prise en compte du 18 kHz pour-
rait également avoir des répercussions sur les estimations de la biomasse globale
d’organismes mesurée a 38 kHz (Proud et al., 2019; Ariza et al., 2022b), ce qui

pourrait permettre d’affiner les estimations de biomasse et d’harmoniser les diffé-
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rentes approches, y compris celles basées sur les filets ou les modeéles. Nous proposons
détablir des "provinces de résonances" afin de pouvoir appliquer des facteurs de cor-
rection de la réponse acoustique au niveau régional. Ces résultats ont également
des implications pour la compréhension des liens trophiques, en soulignant des ni-
veaux acoustiques plus importants dans une aire d’alimentation pour les prédateurs

supérieurs (Hindell et al., 2020) ; des niveaux particuliérement bas au 38 kHz.

A notre connaissance, ces travaux sont les premiéres analyses multifréquences me-
nées dans ’'océan Indien Sud, du moins en considérant la variabilité simultannée des
structurations verticales a plusieurs fréquences. Le travail de modélisation proposé
constitue la premiére modélisation spatiale acoustique réalisée en multifréquences.
Elle permet de caractériser la structuration verticale des densités a deux fréquences
et de proposer deux visions complémentaires de la biomasse acoustique intégrée. Ces
résultats appellent a deployer des instruments acoustiques dans la zone mésopéla-
gique et bathypélagique, a plus haute fréquence, afin de mieux déterminer la nature

des organismes qui y évoluent.

5.1.2 Développement méthodologiques

Les observations quantitatives fournissent le contexte et constituent la base pour
I'étude des mécanismes et des processus écologiques (Underwood et al., 2020). En
1873, Thomson écrivait avec enthousiasme "Every year adds enormously to our
stock of data, [...]", probablement sans imaginer qu’un jour l’accumulation de ces
données pourrait étre per¢cue comme un probléme. En effet, les systémes d’obser-
vation contemporains permettent l'acquisition de données a trés haute résolution,
couvrant une large gamme de plages temporelles, verticales et spatiales, augmen-
tant considérablement la taille des bases de données et leur complexité. Tanhua et al.
(2019) ont estimé que l'ensemble des données collectées au cours du siécle dernier
représente aujourd’hui un an d’acquisition par les différentes plateformes d’observa-
tion du systéme océan. L’étude de ces bases de données nécessite le développement
d’outils de traitement et d’analyses complexes, la ol les approches statistiques tra-
ditionnelles ne seraient plus suffisantes pour les analyser (Loukides, 2011; Jacobs,
2009), et s’accompagne d’un besoin grandissant de compétences en informatique

(gestion de bases de données) et en analyse de données multivariées.

L’acoustique active est également concernée par cette problématique car les écho-
sondeurs fournissent des données a trés haute résolution, multivariées (lorsqu’elles

sont multifréquences), et les développements de méthodes telles que le large-bande
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sont potentiellement d’autant plus complexes (observations propices a I'emploi du
machine learning; Bianco et al. 2019). Dans le cadre de cette thése, une part si-
gnificative de mon travail a été consacrée a l’assimilation et au développement de
méthodes statistiques visant a résumer la variabilité des données acoustiques. Ces
données ont la caractéristique -assez commune en océanographie- de s’exprimer en
fonction de la profondeur. Pour des raisons de discrétisation, les valeurs de rétrodif-
fusion sont disponibles a un certain nombres de points verticaux, mais il s’agit d’une
variable continue, fonction de la profondeur. Nous avons donc proposé d’aborder ce
travail sous I’angle de la continuité, permettant de préserver la nature de la donnée

(fonctionnelle).

Cette approche me semble particuliérement pertinente pour répondre a une problé-
matique émergente a I’étude des écosystémes mésopélagiques : considérer la variabi-
lité & la fois sur le plan horizontale et verticale (Sutton et al., 2017). En effet, cette
méthode permet de projeter sur des cartes en 2D, la variabilité verticale associée a
chaque coordonnée. De plus, en ne séparant pas les couches verticalement en amont
des analyses, cette approche permet de répondre au changement de paradigme évo-
qué en introduction : les différentes couches de 'océan ne sont plus vues comme
des structures isolées les unes des autres, mais bien comme des compartiments in-
terconnectés (Sutton, 2013). Nous avons également proposé une méthode originale
et complémentaire a la littérature (Ariza et al., 2022a) permettant d’aborder des
données fonctionnelles multivariées ne partageant pas la méme portée (Izard et al.,
in revision). Nous avons également exploré plusieurs approches pour tenir compte

de la variabilité temporelle, que nous discuterons dans la Section 5.2.2.

Nos travaux nous ont également conduit & identifier des échobiomes (i.e. des régions
partageant une stucture verticale commune), ce qui représente une autre réponse
a la complexité des jeux de données et a la nécessité de simplifier le systéme pour
aider & sa compréhension (par exemple, en biogéographie). Les résultats de cette
these discutés précédement démontrent 'efficacité et le potentiel de la combinaison
des Analyses en Composantes Principales Fonctionnelles avec la classification pour
extraire des caractéristiques dans la structuration des écosystémes mésopélagiques,
présenté précédemment. De plus, nous avons proposé deux approches complémen-
taires : I'une basée a la fois sur les variations de I’environnement et des structures
acoustiques (Izard et al., in revision), et 'autre basée uniquement sur 'acoustique
(Izard et al., in prep.). L’approche combinant ’analyse fonctionnelle et la classifica-

tion est bien établie dans d’autres domaines (Wang et al., 2016; Jacques and Preda,
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2014), y compris en océanographie (Pauthenet et al., 2017; Fonvieille et al., 2023),
mais elle ne se développe que depuis récemment en hydroacoustique (Ariza et al.,
2022a,b). Nous démontrons que les méthodes d’analyse des données fonctionnelles
ont un potentiel considérable pour approfondir notre compréhension du réle de 1’en-
vironnement dans la distribution et la structuration des communautés pélagiques

en 4D : horizontale, verticale et temporelle.

5.1.3 Conservation

Etudier les schémas de distribution des espéces, des communautés et des écosys-
téemes est essentiel afin d’obtenir un socle de connaissances solide pour une gestion
robuste de la conservation (Leathwick et al., 2006). Dans cette optique, mes travaux
ont trouvé des applications directes pour la conservation marine. Ces contributions
m’ont permis de concilier la recherche et la conservation, et se sont révélées enrichis-
santes en termes de formation et d’interactions avec des chercheurs de spécialités
complémentaires. Cependant, elles ont également demandé un investissement en
temps conséquent en raison de la nécessité de rédiger des rapports et de présenter
nos résultats lors d’ateliers de travail dans deux projets de conservation. De plus, il
est nécessaire de faire correspondre les calendriers administratifs et politiques avec

les résultats de recherche, qui ne sont que rarement synchronisés.

Les aires marines protégées (AMP) font partie des outils de gestion spatiale visant
a restreindre des activités humaines spécifiques connues pour avoir un impact sur
les écosystémes d’une zone particuliére (Laffoley et al.; 2019). Les aires protégées
se développent a l’échelle mondiale, stimulées par les objectifs internationaux de
conservation visant a protéger au moins 30 % des océans et des terres a I’échelle
mondiale (O'Leary et al., 2016). Au cours de la derniére décennie, les AMP sont
devenues un élément central de la plupart des programmes de conservation marine
nationaux et internationaux. Plusieurs méthodes de planification existent, et s’ap-
puient soit largement sur les connaissances et avis d’experts, soit sur des données
telles que la méthode de "planification systématique de la conservation" (Alvarez-
Romero et al., 2018). Cette derniére méthode est encouragée (Pressey and Bottrill,
2009) mais elle peut s’avérer difficile & mettre en ceuvre en pratique en raison de
contraintes liées aux données, au temps et a ’expertise de ces méthodes. De fagon
générale, il n’a pas été montré qu’elle conduisait a des plans plus efficaces (McIntosh
et al., 2018).

En 2021, les Terres Australes et Antarctiques Frangaises (TAAF) - organismes ges-
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tionnaire de la réserve- ont soutenu mes travaux de recherche en vue d’appuyer
le dossier d’extension de I'aire marine protégée dans la zone économique exclusive
(ZEE) des iles Saint-Paul et Amsterdam. J’ai ainsi pu participer et contribuer a dif-
férentes réunions, présentations et rapports relatifs au renforcement de la protection
des eaux de la réserve située autour des iles (Pagniez et al., 2021 ; Izard et al., in
revision ; Chapitre 3). Pour mener & bien cette planification, nous avons proposé une
nouvelle approche permettant un processus de planification de conservation marine
hybride, basé sur un socle de données et des avis d’experts. Les TAAF ont réuni
un groupe de scientifiques ayant une expertise sur différents aspects de 1’écosys-
téme marin de cette région, pour cataloguer les données existantes et les intégrer
dans une analyse en définissant des priorités de conservation. Ce processus a permis
de parvenir & un consensus parmi les experts sur une carte finale des priorités de
conservation pour la zone d’étude, qui a été utilisée par I’autorité locale - les TAAF

- pour la planification de la zone protégée renforcée.

Alors qu’il existe plus de 16 000 AMPs a I’échelle mondiale, couvrant environ 7.7
% des océans (source : MPAtlas, 2022), toutes les AMPs ne contribuent pas de
maniére égale a la protection des écosystémes marins (Giakoumi et al., 2018). I
est établi que leur efficacité dépend de plusieurs facteurs, notamment leur taille,
leur ancienneté, leur emplacement, leur niveau de protection et d’application, leur
financement, ainsi que le soutien des parties prenantes (Selig et al., 2014). Un nombre
croissant d’études a mis en évidence I'importance du niveau de protection offert par
les AMPs, montrant que les zones fortement protégées peuvent étre efficaces pour
préserver les écosystémes (Lester et al., 2009; Sala and Giakoumi, 2018), favorisant
une densité et une biomasse plus élevées d’espéces exploitées a l'intérieur de leurs
limites par rapport aux zones de péche avoisinantes (Campbell et al., 2020), et
influencant les schémas de biodiversité régionale (Boulanger et al., 2021). A I'inverse,
un faible niveau de protection des AMPs peut entrainer une efficacité similaire a
celle des zones non protégées a proximité (Giakoumi et al., 2017; Turnbull et al.,
2021). De maniére générale, il est essentiel que la science ne soit pas négligée lors
de la conception d’aires marines protégées, de maniére a répondre aux priorités de
conservation tout en intégrant les intéréts des parties prenantes (Muntoni et al.,

2019).

Un autre enjeu de conservation réside dans la préservation au-dela des zones écono-
miques exclusives relevant de la juridiction nationale (Della Penna et al., 2017), car

les écosystémes ne connaissent pas de frontiéres géopolitiques. L’étude de la distri-
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bution de plusieurs milliers d’espéces animales et végétales a révélé que 90 % de ces
espeéces se répartissent sur au moins deux pays, et que plus de la moitié d’entre elles
sont connectées a dix pays (Roberson et al., 2021). Dans I'océan, les grands cétacés,
dont le role pour les écosystémes et le climat est significatif (Roman et al., 2014;
Willis, 2014), ont été observeés traverser 28 pays au cours de leurs migrations, passant
également plus de la moitié de leur temps dans des eaux internationales. Dans ce
contexte, il est essentiel de préserver la connectivité entre les aires marines protégées
(nationales et/ou internationales), dont l'impact sur les écosystémes est bénéfique
(Caselle et al., 2015). Cela revét une importance particuliére pour les écosystémes
(méso)pélagiques, qui s’étendent principalement au-dela des eaux territoriales natio-
nales. De plus, en raison de la connectivité de 'océan Austral avec les autres océans
du globe, les changements et les décisions politiques pris dans les écosystémes ma-
rins en dehors de 'océan Austral ont des conséquences sur cet écosystéme (Murphy
et al., 2021).

Si I’écorégionalisation revét une grande importance pour 1’établissement des poli-
tiques de conservation, le faible nombre de données disponibles dans l'océan pé-
lagique complexifie cet exercice (Sutton et al., 2017; Koubbi et al., 2011a). Par
conséquent, il est souvent nécessaire de prédire des données au-dela de nos observa-
tions pour établir des cartographies. Dans cette optique, j’ai été amené a travailler
sur la conservation de la zone subantarctique dans un effort de collaboration in-
ternationale afin de mener une écorégionalisation de la zone pélagique dans I'océan
Indien Subantarctique et Subtropical (Figure 5.1, Makhado 2019, Makhado 2023 ;
Izard et al., 2023 ; Chapitre 4).
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FIGURE 5.1 — Zone d’étude pour 1’écorégionalisation de la zone pélagique dans ’océan Indien
Subantarctique et Subtropical Makhado 2019.

Plus précisément, nos travaux exposés dans le Chapitre 4 ont conduit a une écoré-
gionalisation acoustique de la zone. Nous sommes convaincus que cette approche est

précieuse pour synthétiser la variabilité des écosystémes mésopélagiques, en mettant
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en avant I’étude des couches de rétrodiffusion qui s’étendent sur de vastes distances
(Proud et al., 2019; Ariza et al., 2022b) et qui permettent de dégager des sché-
mas de distribution spatiotemporelle cohérents a 1’échelle des bassins océaniques.
Le role des écosystémes mésopélagiques, en particulier des poissons, est crucial et
pourrait étre préservé par le biais des aires marines protégées, notamment en les
protégeant des futures pécheries (Roberts et al., 2017). Cependant, pour ce faire,
une estimation robuste de la biomasse des poissons mésopélagiques est nécessaire
(Proud et al., 2019). Nos travaux se sont inscrits dans cette perspective en pro-
posant des méthodes permettant d’estimer la distribution spatiale des organismes
pélagiques jusqu’a 1000 meétres de profondeur a plusieurs fréquences, soulignant des
distributions de biomasse acoustique contrastés. Notre objectif est de poursuivre ce
travail de cartographie acoustique en 4D, en intégrant davantage de fréquences et
en anticipant I'impact du changement climatique sur la restructuration du paysage

acoustique.

5.2 Perspectives

5.2.1 Vers une meilleure typologie acoustique

La premiére perspective de ce travail concerne les observations acoustiques, en par-
ticulier I'amélioration de la typologie acoustique de la zone, la compréhension de ce

que nous observons, ainsi que ’estimation de la biomasse.

Si nous avons pu observer des structures cohérentes dans les zones subtropicales et
tempérées a travers les études présentées dans cette thése, la typologie acoustique
manque de données au sud du Front Polaire. En effet, cette région a été la moins
échantillonnée dans le cadre de ce travail, et également dans la littérature. Nous
avons tout de méme pu identifier des structures caractéristiques de cette zone. Par
exemple, les densités d’organismes sont généralement plus importantes en surface
la nuit en raison des migrations nycthémérales (Klevjer et al., 2016), mais ce phé-
nomeéne n’a pas été observé au sud de la région subantarctique. Dans cette zone,
les densités de surface sont remarquablement basses, de jour comme de nuit, ce qui
correspond aux faibles schémas de migrations suggérés dans cette région (Chapman

et al., 1974; Proud et al., 2018).

Parmi les structures verticales étudiées, c’est également la zone la plus variable. Aux

latitudes plus basses, les observations sur la structuration verticale des organismes
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suggérent qu’ils sont principalement concentrés dans des couches de rétrodiffusion
(Irigoien et al., 2014; Klevjer et al., 2016, Izard et al., in revision), alors que dans la
zone polaire, la distribution du micronecton est plus hétérogéne avec la présence de
nombreuses aggregations a différentes échelles. Il semble que 'utilisation de I’ Analyse
des Données Fonctionnelles (FDA) dans ce cas puisse présenter des limites, car ces
variations dues a l’hétérogénéité a fine échelle (liée a la physique) et aux patchs
d’organismes (liés au comportement) sont pergues comme du bruit sur le profil, et
non comme un schéma suffisamment significatif pour étre identifié. Ces patchs dans
la zone euphotique pourraient potentiellement expliquer la présence de prédateurs
supérieurs qui se nourrissent dans cette région, et particuliérement dans la zone
épipélagique (Savoca et al., 2021). Il serait intéressant de développer des méthodes
permettant de détecter et prendre en compte ces patchs (Béhagle et al., 2017). Les
réseaux de neurones convolutifs sembleraient étre des outils particuliérement bien

adaptés (Marques et al., 2021).

Deuxiémement, il est admis que la biomasse de I'océan Austral pourrait étre sous-
estimée en raison de la mauvaise détection de certaines espéces marines a certaines
fréquences acoustiques (Dornan et al., 2019). Suite a nos observations, nous encou-
rageons vivement la communauté a utiliser des données multifréquences chaque fois
que possible. Ce couplage fourni premiérement des informations complémentaires
sur la distribution spatiotemporelle des organismes pélagiques, et en second lieu,
il peut aider a différencier les signatures acoustiques des espéces (Béhagle et al.,
2014). Certains travaux suggérent que les couches de rétrodiffusion au-dela de 1000
m de profondeur sont rares (Proud et al., 2017). Or, lors du traitement des données,
une migration importante d’organismes a pu étre observée dans différentes régions
depuis des profondeurs supérieures a 1000 meétres. D’autres études indiquent des
chiffres de biomasse de poissons bathypélagiques considérablement plus élevés que
ceux précédemment rapportés (Sutton 2013; et les références qui y sont mention-
nées). A mon sens, acquérir une compréhension globale des schémas spatiotemporels
mésopélagiques nécessite ’exploration de la zone bathypélagique, car les organismes
migrants depuis des profondeurs > 1000 m contribuent a la rétrodiffusion mésopé-
lagique (Cook et al., 2013). Une perspective intéressante dans ce sens serait de
déployer des sondeurs hautes fréquences (par exemple 120 et 200 kHz) en profon-
deur pour mieux caractériser les couches de rétrodiffusion profondes observées entre
0 et 1000 meétres dans cette thése, mais également au-dela pour déterminer l'origine

et la nature de ces couches et mieux caractériser les organismes issus des grandes
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profondeurs.

Une autre perspective majeure consiste a mieux définir les organismes micronecto-
niques détectés par acoustique. Pour ce faire, il est possible de poursuivre le travail
d’analyse multifréquence proposé par Béhagle et al. (2017) afin d’identifier les orga-
nismes qualifiés de "fluid-like" ou "gas-like". De plus, il est nécessaire de compléter
les mesures acoustiques par des observations au chalut, comme cela a été fait dans
le cadre du programme THESMITO en 2022, afin de les identifier et d’étudier la
morphologie et potentiellement la résonance de ces organismes. Ce programme offre
également 'opportunité de collaborer avec des chercheurs d’autres équipes permet-
tant de diversifier les moyens d’observations. Lors de la campagne ObsAustral 2022,
un capteur de bioluminescence a par exemple été installé sur la rosette de CTD
et 'expérience sera renouvellé lors de la prochaine campagne. Il serait intéressant
d’explorer d’autres instruments complémentaires tels que ’ADN environnemental
(eDNA). L’eDNA représente une perspective particuliérement intéressante pour les
organismes difficilement échantillonnés par les filets, comme les gélatineux, dont les
individus sont souvent détruits ou endommagés lors de la remontée. Or, ces orga-
nismes, par exemple les siphonophores, contribuent de maniére significative au signal
acoustique, bien que leur contribution soit mal estimée (Proud et al., 2019). De plus,
si certaines espéces de salpes et de siphonophores peuvent étre détectées par acous-
tique grace a leur inclusion gazeuse, séquencer ’ADN environnemental permettrait
de détecter des organismes invisibles par ’acoustique. En intégrant 1’ensemble de
ces informations, nous pourrions obtenir une vision synoptique de la structuration
des océans et une meilleure compréhension des organismes détectés par acoustique.
Ensemble, elles pourraient participer a lever les incohérences des estimations des
biomasses basées sur l'acoustique par rapport & d’autres approches (Standal and
Grimaldo, 2021).

Une derniére perspective importante concerne 1'utilisation des bases de données
pluriannuelles MYCTO-THEMISTO, qui permettrait d’étudier la variabilité inter-
annuelle dans une zone contrastée et d’identifier des signaux potentiellement liés
aux effets du changement climatique. Il est prévu d’intégrer ces données antérieures
a 2021 dans le cadre de I’étude de la biogéographie de la zone d’étude, ce qui nous
permettra d’examiner la variabilité interannuelle. Pour une représentativité plus
compléte, il serait envisageable d’intégrer d’autres réseaux tels que les BGC-Argo

francais qui intégreront des instruments d’imagerie et d’acoustique active d’observa-

tion tels que BGC-ARGO ARGO (Le Traon et al., 2020), ou des bases de données



Chapitre 5. Discussion générale et perspectives 138

acoustiques (e.g. Australia’s Integrated Marine Observing System, IMOS), qui four-

niraient également des données collectées a d’autres saisons.

5.2.2 Modélisation dynamique : considérer ’intrication spa-

tiotemporelle

Au cours de mes travaux de recherche, j’ai abordé I'intrication spatiotemporelle des
données de deux maniéres différentes. Tout d’abord, nous avons étudié la variabilité
temporelle intrinséque aux données, ce qui nous a permis d’identifier statistiquement
le cycle nycthéméral comme le premier mode de structuration verticale des orga-
nismes dans la zone (Izard et al., in revision). Dans un second temps, nous avons
analysé les données préalablement séparées en fonction de 1’angle solaire (Izard et
al., in prep.), ce qui nous a conduit a identifier deux paysages acoustiques distincts
(jour et nuit). Bien que 'étude de la variabilité jour/nuit intrinséque aux données
ait déja été abordée statistiquement en hydroacoustique (Receveur et al., 2020a;
Boersch-Supan et al., 2017), la séparation des données avant ’analyse semble étre
une approche favorisée dans les analyses hydroacoustiques Béhagle et al. (2016);
Annasawmy et al. (2018) ainsi qu’en biogéographie et pour 'estimation de la bio-
masse (Irigoien et al., 2014; Dornan et al., 2022). La dynamique spatiotemporelle
des organismes est effectivement un défi pour I’échantillonnage de ces écosystémes
(Godo et al., 2009), notamment pour identifier les schémas de distribution spatiale.
Or, en utilisant des méthodes d’analyses adéquates, telles que présentées dans cette
theése, il devient envisageable d’exploiter pleinement différents schémas de migra-
tions verticales, rendu possible par 'acquisition de données acoustiques de haute
résolution (Urmy et al., 2012). Identifier et caractériser de maniére approfondie ces
schémas de migration verticale -et a différentes fréquences- pourraient grandement
ameéliorer la classification spatiale (Handegard et al., 2013). En effet, le facteur dis-
criminant entre plusieurs échobiomes réside non seulement dans la distinction des
schémas diurnes et nocturnes, mais aussi dans les caractéristiques spécifiques liées
a la transition entre ces deux périodes (telles que la durée, la vitesse de migration,
les changements de profondeur ou d’intensité des couches). Etudier ces migrations
est également un moyen d’attribuer le signal acoustique a différents groupes d’or-
ganismes du mésozooplancton (Lehodey et al.; 2010; Izard et al., in prep.). Cela
permettrait de mieux comprendre la variabilité spatiotemporelle de ces écosystémes

et de répondre a la question : "Qui migre ? A quelle fréquence ?"

Cela répondrait également a la nécessité, pour les recherches futures, de prendre
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en considération la représentation en 4D de la distribution des espéces et des com-
munautés (Koubbi et al., 2011a). Pour ce faire, il est impératif de disposer de mé-
thodes adaptées permettant d’étudier cette intrication spatiotemporelle (Boersch-
Supan et al., 2017). Les travaux d’Ariza et al. (2022b) ont représenté une avancée
significative dans cette direction en proposant une biogéographie qui intégre une
dimension temporelle. Dans leur approche, chaque cellule de la carte refléte la dis-
tribution des organismes dans la colonne d’eau, et la variabilité temporelle est re-
présentée au travers de deux variables : "distribution de jour" et "distribution de
nuit". Nous n’avons pas pu suivre le méme schéma dans notre étude car nous ne
disposions pas de données de jour et de nuit pour chaque cellule (bien que cela puisse
étre le cas dans certaines situations, ce n’est pas la majorité) (Izard et al., in prep.).
Par conséquent, nous avons créé deux cartes distinctes. Une perspective intéressante
consisterait & combiner nos deux cartes en une seule, en classant les résultats de nos
prédictions tout en incluant les profils de jour et de nuit pour chaque cellule et a

chaque fréquence.

Dans notre étude, ces deux représentations temporelles distinctes sont statiques et
ne reflétent pas le caractére dynamique de 'océan. Nous avons briévement évoqué a
la fin du Chapitre 2 la nature dynamique des écosystémes pélagiques, en mettant en
évidence leur variabilité temporelle cyclique. Nous avons proposé une vue médiane
des transitions entre la distribution des organismes de jour et de nuit, en prenant
en compte leurs migrations verticales. Cependant, nous avons également souligné
que la variabilité temporelle est spécifique a chaque station, avec des caractéris-
tiques particuliéres propres a chaque domaine océanographique. Afin de visualiser
cette variabilité spatiotemporelle, nous avons analysé puis modélisé la dynamique
des variations dans la structuration verticale en utilisant I’ensemble des données en
stations des trois derniéres campagnes successives THEMISTO dans 'océan Austral
(2021, 2022, 2023). Nous avons dans un premier temps identifié les principaux modes
de variabilité, puis reconstruit les profils de fagon cyclique (toutes les 24 heures),
représentés également sous forme d’échogramme, dans 3 échobiomes distincts (Fi-
gure 5.2). Cette approche de modélisation représenterait une avancée substantielle
par rapport a notre méthodologie actuelle qui propose deux cartographies tempo-
relles distinctes. Les deux situations étant liées verticalement, il serait plus judicieux
de considérer le processus nycthéméral dans son ensemble pour une meilleure repré-

sentation de la dynamique des écosystémes océaniques (Godo et al., 2014).

Cette considération de la donnée permettrait de cartographier la vitesse de migration
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FIGURE 5.2 — Structuration spatio-temporelle propre a trois domaines contrastés de ’océan Indien
Sud. Le plan factoriel (PC1-PC2) indique les coordonnées des profils & chaque station calculées
avec une Analyse en Composante Principale fonctionnelle. L’axe des abscisses (mode 1) est le mode
temporel, structurant la distribution des organismes de fagon cyclique. Les valeurs de composantes
principales & chaque temps pour chaque station sont représentées en couleur. Contrairement aux
valeurs de PC1, les valeurs de PC2 restent du méme signe au cours du temps. La reconstruction des
profils dans le temps et dans ’espace sont représentées en échogrammes et profils. La considération
de la variabilité simultanée du 18 et 38 kHz permet d’identifier des couches d’organismes migrants
(18 kHz) et non migrant (38 kHz).

verticale des organismes, ainsi que les distances verticales parcourues. Identifier des
zones avec des schémas de migration plus ou moins importants pourrait apporter des
informations importantes sur l'efficacité de la pompe biologique (Saba et al., 2021;
Cotté et al., 2022), mais également sur I'acidification des océans, a travers l'apport
d’alcalinité en surface lors des migrations (Roberts et al., 2017). Par exemple, nous
avons observé qu’une partie de la biomasse acoustique intégrée sur la plage de 25
a 1000 m dans le sud de I'océan Indien ne semble pas correspondre a une biomasse

d’organismes migrants.

5.2.3 Interactions trophiques

Cette troisieme perspective aborde le lien entre les paysages acoustiques et les mo-

deéles de distribution des autres niveaux trophiques, dans le but de répondre a des
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questions telles que : Comment et par qui est alimentée la biomasse mésopélagique,
comment les couches épipélagiques et mésopélagiques sont-elles connectées, quelles

sont les relations proies-prédateurs ?

Pour ce faire, modéliser les zones d’alimentation des prédateurs marins est une
approche de recherche répandue pour étudier les réponses des espéces face au chan-
gement climatique. Cependant, un défi majeur persiste : comprendre comment la
variation de la biomasse des proies au sein de ces zones pourrait influencer le succes
de la chasse des prédateurs (Green et al., 2023). En raison du manque de données
synoptiques permettant d’établir des liens entre la biomasse des proies et la dis-
tribution des prédateurs, des modeéles de biomasse des proies tels que Seapodym
(Lehodey et al., 2010) sont généralement utilisés. Nos cartographies proposées ici
permettent également, a partir de données in situ, d’étudier les relations trophiques
entre les niveaux supérieurs, intermédiaires et inférieurs, en modélisant la biomasse
acoustique dans les zones épipélagiques, mais également mésopélagiques. Ces don-
nées pourraient également étre utilisées pour alimenter des modéles comme SEA-
PODYM, dont les groupes trophiques se distinguent par leur distribution verticale

et leur comportement migratoire, des paramétres mesurables par acoustique.

Si des liens sont établis entre ces différents groupes trophiques, il serait possible de
proposer des cartographies englobant 1’ensemble des dynamiques physiques et biolo-
giques, du phytoplancton au micronecton, jusqu’aux prédateurs supérieurs. Cepen-
dant, cela constitue une difficulté majeure, car chaque groupe trophique réagit de
maniére différente aux variations spatiotemporelles de son environnement (Koubbi

et al., 2011a).

Organismes mésopélagiques et prédateurs

Comme nous 'avons observé, une Aire Ecologique Significative pour les prédateurs
supérieurs (AES; Hindell et al. 2020) englobe la chaine d’iles subantarctiques de
I'océan Indien. Nos recherches ont montré que les AES couvrent des zones ou la
rétrodiffusion acoustique & 18 kHz est plus importante qu’a 38 kHz. Il semble que
ces émissions soient principalement liées au micronecton, notamment aux poissons
mésopélagiques de la famille des Myctophidea, qui sont notamment des proies ciblées
par les femelles éléphants de mer (Southern Elephant Seal, SES) de la colonie de
Kerguelen. Afin de mieux comprendre le régime alimentaire de ces prédateurs, il
serait envisageable de prédire les paysages acoustiques rencontrés par les SES lors de

leurs trajets. Ces animaux sont des candidats idéaux, équipés de balises (GPS, CTD,
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accéléromeétre) permettant d’étudier des zones sous-échantillonnée en profondeur
(Roquet et al., 2009) et d’obtenir des métriques comportementales des éléphants de
mer, y compris leurs déplacements et leurs comportements de plongée (Godard et al.,
2020). Etant donné que ces animaux ont des comportements de chasse qui changent
en fonction des domaines océanographiques rencontrés (Fonvieille et al., 2023), il
serait possible de reconstruire le champ de ressources en micronecton et de prédire
les paysages acoustiques a partir de la cartographie proposée dans le Chapitre 4.
Sous chaque localisation de I'individu, un profil acoustique est estimée (Figure 5.3).
Ces densités prédites en fonction de la profondeur pourraient conduire a une étude
comparative entre les patterns comportementaux des SES a I’échelle régionale et les
différents échobiomes qu’ils traversent. Il serait alors possible de comparer I’évolution
de la structuration mésopélagique -a plusieurs fréquences- avec leurs tentatives de
capture de proies. Cette approche pourrait étre pertinente a ’échelle régionale mais
ne permettra cependant pas d’aborder les patterns a (sub-)mésoéchelle puisqu’ils ne
sont pas inclus dans I'approche statistique du Chapitre 4, notamment d au nombre

et & la résolution spatiotemporelle de nos données.

Durant cette thése, j'ai été impliqué dans la co-supervision de travaux de recherche
de Master 2, portant sur 'utilisation du microsonar (échosondeur & haute fréquence
inclu dans une balise) en tant qu’instrument complémentaire pour décrire les éco-
systémes mésopélagiques. Depuis 2017, les SES sont équipés d’'un microsonar, qui
permet de détecter des cibles devant 1’animal lors de ses plongées (Goulet et al.,
2019). L’extraction de ces cibles a permis d’identifier des patterns biologiques, al-
lant méme jusqu’a mettre en évidence des patterns de cycle nycthéméral (Tournier
et al., 2021). Cependant, il demeure une incertitude sur l'interprétation du signal
et les cibles potentiellement détectées. Afin de mieux les caractériser, nous avons
mis en place lors de la campagne THEMISTO 2022 un protocole visant a comparer
les mesures obtenues avec un microsonar, accroché alternativement a un chalut et
a une rosette CTD, aux observations du sondeur de coque a différentes fréquences.
La combinaison de la prédiction des paysages acoustiques, du comportement des
SES (profondeur des tentatives de capture), ainsi que de la détection de cibles par
le microsonar, permettrait d’étudier si les SES ciblent effectivement des couches de

rétrodiffusion, des cibles individuelles, ou des proies structurées en patch.
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FIGURE 5.3 — Reconstruction des profils acoustiques de jour au 18 kHz (suivant la méthode pré-
sentée dans le papier 2) le long d’une trajectoire d’éléphant de mer (trajectoire jaune sur la carte).
Ces approches permettent de prédire les paysages acoustiques que ’animal rencontre, et donc les
couches de diffusion potentiellement rencontrées. Ce paysage doit évoluer pour tenir compte des
variations temporelles et ainsi comprendre le comportement de plongée de ’animal.

Organismes mésopélagiques et phytoplancton

Au cours de ma thése et en amont pendant mon stage de Master 2, j’ai eu plu-
sieurs occasions d’étudier la distribution des types fonctionnels de phytoplancton
(PFT, Quere et al. 2005), en particulier grace a 'analyse de données provenant
de cytomeétres en flux CytoSense (Cytobuoy). Mes contributions ont été valorisées
a deux reprises dans des travaux portant sur la dynamique des populations dans
deux masses d’eau contrastées de la mer Méditerranée (Tzortzis et al., 2021), ce
qui a permis de calculer le cycle cellulaire des populations dans ces deux systémes
séparés par des fronts modeérés (Tzortzis et al., 2023). Les données de cytométrie
en flux permettent de caractériser les particules des échantillons d’eau de mer, en
I'occurrence les cellules de phytoplancton, & travers plusieurs variables de rétrodif-
fusion lumineuse. L’analyse de ces données est souvent chronophage (avec plusieurs
centaines de fichiers et différents protocoles d’échantillonnage) et leur classification

peut parfois présenter des variations en fonction de I'expert traitant I'information.
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Pour répondre a cette problématique, j’ai également contribué a ’automatisation
du traitement des données de cytométrie en flux en utilisant un réseau de neurones,
ce qui a permis d’accélérer le traitement des données et de le rendre potentiellement
plus objectif (Fuchs et al., 2022). Le développement de cet algorithme a également

permis 'encadrement d’un stage de M1, auquel j’ai pu participer.

Une perspective intéressante serait d’étudier la répartition des différents types fonc-
tionnels de phytoplancton en lien avec les échobiomes identifiés dans la zone d’étude,
reflétant des densités différentes en surface et en profondeur. Cette région offre un
environnement d’étude propice car on observe des différences notables de popula-
tion de phytoplancton entre le Gyre oligotrophe de l'océan Indien Sud, appauvri en
nutriments et dominé par le pico-phytoplancton, et I'océan Austral ot prédomine le
microphytoplancton, en particulier les diatomées lors des périodes de bloom (Naik

et al., 2020).

Des études antérieures ont montré une corrélation positive entre les densités acous-
tiques a 38 kHz dans la zone mésopélagique et la production primaire déduite des
observations satellites (Irigoien et al., 2014). Néanmoins, nos résultats suggérent qu’il
est essentiel d’examiner les relations entre la production primaire avec d’autres fré-
quences acoustiques, et avec les communautés de phytoplancton. Cette perspective a
été rendue possible par I'installation d’un cytométre en flux sur le Marion Dufresne
dans le cadre du programme MAPIO en 2020. A titre préliminaire, I'application du
réseau de neurones convolutifs (Fuchs et al.; 2022) aux données de cytométrie en flux
de la campagne SWINGS m’a permis de superposer la distribution des différentes
catégories de phytoplancton en fonction du changement de dominance acoustique a
large échelle (Figure 5.4). Cette approche permettrait d’établir des liens trophiques
in situ et & haute résolution dans des zones contrastées, potentiellement affectées
par le changement climatique. Ce dernier est susceptible d’impacter les réseaux
trophiques de 'océan Austral en influencant les communautés de producteurs pri-
maires, mais les implications de ces changements sur les populations animales et les

services écosystémiques sont incertains (Trebilco et al., 2020).

Ce travail revét une importance accrue a I’heure actuelle, car des changements dans
les communautés de phytoplancton en Antarctique sont déja observés (Henley et al.,
2020). Par conséquent, ces relations serviraient de base pour anticiper les évolutions
futures de ces liens trophiques, car les changements climatiques qui affectent I’envi-
ronnement marin et les habitats biotiques ont le potentiel d’entrainer des modifica-

tions dans les niveaux trophiques par des mécanismes de type bottom-up, affectant
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FIGURE 5.4 — Superposition de I’abondance de quatre groupes fonctionnels de phytoplancton avec
une biomasse acoustique, intégrée entre 0 et 1000 m, détectée & 18 kHz (carte de NASC similaire
a la carte présentée Figure 4.3).

les assemblages du phytoplancton et des niveaux trophiques supérieurs (Deppeler
and Davidson, 2017; Krumhardt et al., 2022). L’étude de ces populations de phyto-
plancton pourrait également étre effectuée dans les zones localement fertilisées par
le fer comme proches de sources hydrothermales (Sergi et al., 2020; Ardyna et al.,
2019) ou a proximité du bloom de Kerguelen (Blain et al., 2007), qui pourrait subir
des perturbations majeures suite a la fonte du glacier de Kerguelen (programme
MARGO, PI : S. Blain, campagne de février 2024).

5.2.4 Dynamique a fine échelle

Dans cette these, nos études se sont principalement concentrées sur la typologie a
I’échelle régionale afin de proposer une classification de la région, en examinant les
avantages d'une approche multifréquence. Cependant, une échelle d’étude qui n’a

pas été abordée ici est la variabilité a fine échelle, qui constitue un puissant vecteur
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d’énergie dans 'océan (McWilliams, 2016) et a donc un impact considérable sur la
biologie (Lévy et al., 2018). Les variations a fine échelle ont un impact sur le phyto-
plancton, ce qui a des répercussions sur la distribution des prédateurs (Della Penna
et al., 2015). De plus, différentes études (Figure 5.5) ont démontré I'impact des
structures frontales dérivées d’observations satellites (liées a la présence de fronts
lagrangiens) sur la biomasse de poissons (Baudena et al., 2021), ainsi que I'influence
des cceurs des tourbillons et des eaux environnantes a des échelles inférieures a 10 km
sur la structuration verticale du micronecton (Della Penna et al.; 2022). Ces avan-
cées technologiques offrent de nouvelles perspectives pour les études a fines échelles

du couplage physique-biologie dans I'océan.
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FIGURE 5.5 — Gauche : Vue intégrée de la concentration acoustique de poisson superposée a des
structures Finite Size Lyapunov Ezponent (Baudena et al., 2021). Droite : échogramme de 24
heures montrant la distribution verticale du micronecton dans le cceur du gyre, sa périphérie et les
eaux environnantes (Della Penna et al., 2022).

Dans ce contexte, I'utilisation des données collectées par le programme THEMISTO,
combinées & des données satellites, permettrait d’analyser comment les structures
a fine échelle influencent la distribution des écosystémes mésopélagiques dans le
temps et dans 'espace. Cela serait particuliérement pertinent dans les zones fron-
tales de 'océan Austral, ou les interactions entre le courant de retour des Aiguilles,
le front Subtropical et le front SubAntarctique générent une branche intense du
courant circumpolaire antarctique se déplagant vers ’est, caractérisée par des struc-
tures méso-échelles dynamiques et des concentrations élevées en chlorophylle. Cette
perspective est particuliérement intéressante suite au lancement du satellite Surface
Water and Ocean Topography (SWOT), qui ouvre de nombreuses opportunités en
écologie marine (d’Ovidio et al., 2019). SWOT, lancé en décembre 2022, est consi-
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déré comme une véritable révolution pour 'océanographie en raison de sa résolution
spatiale 10 fois supérieure & Ialtimétrie actuelle (Morrow et al., 2019). Cette résolu-
tion ouvre la possibilité de réexaminer ’ensemble des travaux portant sur les études
de fine échelle. Il sera également envisageable de coupler ces données avec celles
provenant de satellites a trés haute résolution permettant de suivre la concentration
de chlorophylle & la surface de 'océan (comme Sentinel-3). Associer ces données a
des mesures in situ (par exemple, issues du consortium SWOT-ADopt-a-Crossover,
SWOT-AdAC https://wuw.swot-adac.org/), ouvrira la voie a des analyses ap-

profondies des réseaux trophiques intermédiaires.

5.3 Conclusion

La structuration de I’écosystéme mésopélagique dans la région contrastée de 'océan
Indien Sud est le résultat de nombreux processus physiques, biogéochimiques et éco-
logiques se produisant & différentes échelles spatiotemporelles. La riche biodiversité
composant les niveaux trophiques intermédiaires nécessite I'utilisation d’une gamme
variée d’instruments pour examiner leur dynamique respective. Parmi ces outils,
I’acoustique active permet I'étude instantanée de la distribution verticale des orga-
nismes entre la surface et 1000 métres de profondeur, bien que sa capacité a refléter
les variations de communautés soit limitée (Dornan et al., 2019). Cette thése met en
évidence 'importance de 'utilisation de fréquences multiples et d’outils d’analyses
adaptés pour en obtenir le plein potentiel d’information, afin d’atténuer cette limi-
tation. En particulier, nous avons souligné l'impact de 1'utilisation des fréquences
de 18 et 38 kHz sur I'évaluation de la biomasse et la structure de 1’écosystéme
mésopélagique. Ces observations s’avérent également précieuses pour les modéles

d’écosystémes qui souffrent du manque de données in situ (Handegard et al., 2013).

Nous avons également montré que la structuration des écosystémes marins est princi-
palement influencée par le processus de migration nycthémérale. Prendre en compte
cette variabilité temporelle revét une importance cruciale pour la compréhension
des schémas de distribution spatiale de la communauté mésopélagique, tant pour
la recherche que pour la conservation. Au-dela de la complexité causée par la mi-
gration verticale pour l'identification des schémas de distribution spatiale, il est
possible qu’elle puisse en réalité faciliter leur classification (Handegard et al., 2013).
Pour cela, il est nécessaire d’appliquer des outils adaptés a I’étude de ces bases de

données potentiellement trés larges et complexes. Dans cette optique, les méthodes
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d’analyse fonctionnelle proposées et développées dans cette thése se montrent par-
ticuliérement efficaces pour aborder la dynamique en 4 dimensions de ces systémes.
Combiner avec des méthodes de prédiction (e.g. foréts aléatoires) et de classifica-
tion (ou inversement) ces méthodes sont efficaces pour faire de la biogéographie,
dont les applications en conservation marine sont importantes. Ces méthodes ont
aussi le potentiel d’automatiser le traitement de la donnée acoustique, qui peut étre
chronophage, ainsi que de proposer des analyses objective de classification. D’autres
approches, comme les réseaux de neurones, permettraient également de déméler des
dépendances plus complexes des bases de données acoustiques (Bianco et al., 2019).
Ces approches pourront également faciliter le traitement des données et prévenir leur
dégradation, par exemple en identifiant ou détectant les doubles échos provenant du
fond. Notons qu’il est essentiel de préter une attention particuliére a I'acquisition de
données acoustiques, notamment dans des régions aux conditions météorologiques
difficiles (Jech et al., 2021) et de promouvoir la standardisation de 1’acquisition pour

une meilleure interopérabilité et comparabilité des bases de données internationales.

Enfin, nous pouvons souligner que les bases de données THEMISTO offrent une
opportunité d’étudier de nombreuses questions écologiques en suspens. Plus spéci-
fiquement, l'analyse de la variation interannuelle depuis 2016 (et depuis 2013 en
intégrant les données de MYCTO-3D-MAP) pourrait permettre d’identifier les ré-
ponses des communautés mésopélagiques a la variabilité, aux événements environne-
mentaux et potentiellement au changement climatique. Les mesures simultanées des
communautés phytoplancton, d’acoustique multifréquence et de zones d’alimenta-
tion de prédateurs supérieurs permettraient le suivi des écosystémes dans le temps.
En particulier, cela permettra d’étudier les impacts du changement climatique, sus-
ceptibles de conduire a une restructuration de la composition de la communauté du
phytoplancton, avec des répercussions potentielles pour I’ensemble des écosystemes

de Pocéan Austral (Krumhardt et al., 2022) .

Pour conclure, nous pouvons évoquer que l'intégration des données de THEMISTO
avec d’autres instruments d’observations complémentaires, tels que les chaluts, TADN
environnemental et les capteurs de bioluminescence, permettra d’obtenir un faisceau
d’information et une vision globale afin d’améliorer notre compréhension de la dy-

namique des écosystémes (méso)pélagiques.
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FIGURE S1 — Results of the mfPCA performed on acoustic data in 2022. (Left) Cumulative per-
centage of variance explained by the 10 principal eigenvalues (the first seven add to 83.43 % of
total inertia). (Right) Percentage of contributions of each frequency to the eigenvalues.
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FIGURE S3 — Results of the mfPCA performed on acoustic data in 2022. Projection of PC1 (a,
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highlight the O-isoline.
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Supplementary Material Chapter 4

We provide supplementary details on the methodology and intermediate results for
modelling the vertical distribution of backscatter across the contrasted Southern
Indian Ocean and the Southern Ocean, using multifrequency acoustic data. We first
detail the analysing of in situ acoustic observations, through the use of functional
data analysis and clustering methods. Second, we detail the backscatter modelling

using Random Forest with environmental variables as predictors.

Analysing 2n situ acoustic observations

The first section of the statistical workflow is shown Figure S1 and detailed hereafter.

e Acoustic observation analyses

a. ESUs b. * Curve fitting c. Coefficient storing
18 kH
z 38 ktz 18kHz || 38kHz 18kHz 38kHz
. | EEE
Discrete values
£ I s ESU - _ Continuous X
g ame = function 2 Matrix of the
[a] 3 w coefficients
> Sy(dBre 1 m) 5
ESU >
d. Functional PCA e. ldentification of spatially coherent groups
Factorial map Vertical modes
’ £
©
: 8
o :. 2
a 9
o a
= .
= Lon
S

PC1

38 kHz

Geographical maps
PC1 , PC2

VM2

epth (i)

18kHz

S, (@Brem)

FIGURE S1 — Workflow associated with the analysis of acoustic observations (ESU). (a) An acous-
tic observation is defined as the combination of simultaneously-emitted 18 and 38 kHz profiles. (b)
The profiles are smoothed using 25 B-spline basis functions. (¢) The smoothing coefficients from
both frequencies are stored in a matrix X. (d) A multivariate functional Principal Component
Analysis is computed on the matrix X. The resulting new coordinates of the acoustic observations
(the principal components, PC) are displayed on a factorial and geographical map. The associa-
ted vertical modes (eigenfunctions) indicate the depth maximising variability. (e) Clustering the
PCs allows us to identify groups that are spatially coherent and that represent combined vertical
structure at both 18 and 38 kHz.

Step a, b. The acoustic observations arrive as a pair of S, profiles (18 and 38 kHz)
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for both the nighttime and daytime datasets. To determine the optimal number of
spline functions representing acoustic profiles, we calculated the Krzanowski distance
(Krzanowski, 2000) between a reference fPCA (with 70 basis functions) and others
fPCA as done in Godard et al. (2020). These distances were computed using the first
10 principal components, which account for approximately ~90% of the variance.
The analysis reveals that having fewer than 25 basis functions would affect the
results of the fPCA for daytime observations. With 25 basis functions, we achieve
a vertical resolution of approximately ~40 m, sufficient for resolving the thickness
of the backscattering layers allowing to outline the vertical structure of the pelagic
fauna in the water column without overfitting the data. This choice also strikes a
balance between minimising the quadratic error (the distance between the initial
data and smoothed data) and using a reasonable number of basis functions. To
analyse the shape of the 18 and 38 kHz profiles and their joint variations, we express

the profiles as a linear combination of 25 B-splines functions (Figure S2).
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FIGURE S2 — (Top line) 25 B-spline basis system used to smooth the acoustic data at 18 kHz. Four
random discrete (grey) and functional (blue) acoustic observations (S,) at 18 kHz. (Bottom line)
Same process at 38 kHz.

Step ¢, d. The smoothing coefficients are joined end to end in a table of N x 2K,
where N is the number of acoustic observations (N = 98 for daytime data set and
82 for nighttime) and K the number of coefficients (similar for both frequencies).
The mfPCA decomposes the matrix X in main modes of variability. The 4 first
modes of variability accounted for 69 and 73 % of variability for the daytime and
nighttime datasets respectively. During daytime, the contribution of the 38 kHz was
maximal for the first mode of variability (~65%). Then the contribution decreased

at 50 %, then reached ~30 % and remained at this level. The 18 kHz completes this



Chapitre 6. Annexes 157

pattern, with low contributions for the first mode (~35%), then increasing to 50 %
and ~65 % (Figure S3). At nighttime, the first mode is slightly driven by the 38
kHz frequency with ~55%. Then, the 18 kHz dominates the second mode with ~60
%. The contributions from the two frequencies are then similar, with a dominance
of 10 units at 38 kHz for the 5* mode.
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FI1GURE S3 — Eigenvalues and frequency contributions to each mode. Top line = daytime ; bottom
line = nighttime. To determine the most important modes of variance to be retained in subsequent
analyses we applied the broken stick method (R package PCDimension, version 1.1.13). The four
first modes were kept for further analysis.

The main modes of variability (VM) can be seen as a deformation of the mean
profiles. The associated PCs are the uncorrelated linear combinations of the original
variables maximising the variance. The PCs correspond to the new coordinates of
each observation and indicate the degree of deformation for a given VM (Figure S4).
The PCs can be displayed on the factorial and geographical map. The VMs are
computed on the 18 and 38 kHz in situ profiles and form a basis on
which any combination of 18 and 38 kHz profiles can be projected. This

property is used in Section 2.

Step e. Finally, we cluster the principal components using Ascending Hierarchical
Clustering, to identify regions sharing a similar vertical distribution at 18 and 38
kHz for both daytime (Figure 4.2 in main manuscript) and nighttime (Figure S5).
The smoothed profiles (expressed as (Mean) Volume backscattering strength, S, dB
re 1 m~!) were used to compute complementary metrics, following Maclennan (2002)
terminology. The S, profile are converted in Volume backscattering coefficient (s,)

and then in integrated Nautical Area Scattering Coefficient (NASC), indicated at



Chapitre 6. Annexes

158

Sv (34.2 %) Sv (65.8 %)
100 -8 -60 100 80 -60

Sv (48.95 %) Sv (51.05 %)
00 80 60 100 -0 60

Sv (66.24 %) SV (33.76 %)
-100 -8 -60 -0 80 60

Sv (67.98 %) SV (32.02%)
00 80 60 S0 -0 -60

Sv (62.03 %) SV (37.97 %)
100 80 60 100 80 60

Sv (70.35 %) SV (29.65 %)
S0 80 -60 S0 -0 60

(a) Daytime.

Sv (44.29 %)
~100 -8 -60

-100

SV (55.71 %)
-0 -0

Sv (63.87 %)
00 80 60

100

SV (36.13 %)
80 60

0

200

400

600

SV (46.75 %)
100 -8 -60

100

Sv (53.25 %)
w0 60

Sv (52.29 %)
00 80 60

-100

SV (47.71 %)
60 60

Sv (41.87 %)
100 80 60

-100

Sv (58.13 %)
80 60

Sv (47.75 %)
S0 80 -60

100

Sv (52.25 %)
60 60

(b) Nighttime.

FIGURE S4 — The 4 first vertical modes of variability (eigenfunctions) for each frequency (left =
18 kHz, right = 38 kHz) and their associated principal components projected in the geographical

space.
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the bottom of the profile, and serving as a proxy for integrated biomass.

5, = 105/10) (m™1) (6.1)
—25

Sq = / Sy dz (m*m—?2) (6.2)
—1000

NASC = 47 (1852)%s, (m*nmi~?) (6.3)

Figure S5 and Figure S6 show the results for the nighttime period. The spatial
distribution of the echobiomes are coherent with daytime distribution, but they

highlight a clear vertical redistribution of organisms.
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FIGURE S5 — Southern Indian Ocean study area, showing climatologies of sea surface temperature
(°C), sea surface chlorophyll (mg m~3) and subsurface dissolved oxygen (mmol kg~1). Black dots
are nighttime acoustic observations measured during oceanographic stations. The black lines re-
present, from north to south, the Northern Boundary, the SubAntarctic Front and the Polar Front
(Park et al., 2019). The grey envelope in the south part of the area represents the 75th percentile
for Areas of Ecological Significance identified using top predator trajectories (Hindell et al., 2020).
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FI1IGURE S6 — Principal components derived from nighttime acoustic observations were employed
to define acoustic seascapes using agglomerative hierarchical clustering (a). The resulting clusters
exhibit spatial coherence (b), corresponding to subtropical (red), temperate (yellow), front (blue)
and polar (green) regions. Unique joint shape variations are observed at both 38 kHz (c,d,e,f) and
18 kHz (g,h,i,j) frequencies within each acoustic seascape regime. In these subfigures, the median
(solid line) and interquartile ranges (shaded) are represented, along with the vertical biomass
integration of the three curves (values at the bottom of the profiles). The vertical linear difference
between the 18 and 38 kHz profiles (k,l,m,n) highlights the depths where one frequency dominates
the other in terms of acoustic biomass within each region. Positive values correspond to the 18
kHz dominance, while negative values correspond to 38 kHz dominance.
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Extending in situ observation to regional acoustic

seascCapes

The second section of the statistical workflow is shown Figure S7 and detailed he-

reafter. Step 2a follows Step 1d (Figure S1).

e Predicting acoustic profiles and integrated NASC
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Fi1GURE S7 — Workflow associated with the extension of projected components scores into distinct
echobiomes. (a) Each principal component (PC) associated with a mode of variability is modelled
independently using environmental variables as predictors (sea surface temperature, chlorophyll,
sub-surface dissolved oxygen). (b) The quality of each model is assessed. (¢) The modelling process
yields a series of predicted PCs associated with vertical modes of variability. These maps have a
variety of applications. (d) The acoustic observations (expressed in S,) can be reconstructed by
summing the VMs weighted by their respective predicted PC values. (f) The combination of step d)
and e) allows to reconstruct median (Q1-Q3) profiles in each acoustic seascape. g) Independently
of classification results, each predicted S, profiles can be transformed into NASC to investigate
the spatial patterns in integrated biomass.

Step a. Principal components are subsequently projected at the regional scale com-
puting, for each PC, a Random Forest model. This approach entails the modelling of
each PC, employing environmental conditions as explanatory variables. To account
for the abiotic conditions of the study area, three key environmental parameters are
taken into consideration : surface temperature (°C), chlorophyll a (mg m~3), and
dissolved oxygen (pmol kg™'). The subsequent step involves mapping the predicted

values at the regional scale, facilitating the identification of spatial patterns closely
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associated with the signals of the principal components. It is worth noting that the
Random Forest process exclusively pertains to the principal components, leaving the
associated vertical modes (eigenfunctions) unaffected. These eigenfunctions provide

a basis for profile reconstructions.

Step b. Results of the Random Forest predictions are generated for each principal
component, both for daytime and nighttime datasets. To achieve this, a total of
eight Random Forest models are computed — one for each component during both
daytime and nighttime periods. To ensure the robustness of our models and prevent
overfitting, we adopted an efficient hyperparameter tuning strategy. We established
a hyperparameter grid, meticulously selecting five key hyperparameters to optimise

our models. In our study, we focused on optimising five hyperparameters :

1. The number of trees - balancing the need for error stability with computa-

tional efficiency.
2. The number of variables randomly sampled at each split.

3. The number of samples used for training, which, by default, corresponds to
63.25 % of the training dataset to reflect the expected number of unique
observations in a bootstrap sample. Deviating from this value can influence

training time and introduce various levels of bias.

4. The minimum number of samples within terminal nodes, influencing tree
complexity, depth, and intricacy. Smaller node sizes yield deeper and more
complex trees, while larger nodes lead to shallower trees. This choice in-
volves a tradeoff between bias and variance, with deeper trees potentially
introducing more variance (risk of overfitting) and shallower trees potentially

increasing bias.

5. The maximum number of terminal nodes, offering another way to manage
tree complexity. More nodes result in deeper, more complex trees, while fewer

nodes lead to shallower trees.

Step c. The results of Step a and b are a series of four maps of PCs for both
daytime and nighttime (Figure S8). Each map is associated with a vertical backs-
catter pattern. For instance, the first map for both daytime and nighttime reflects
the latitudinal pattern observed in the vertical redistribution of organisms south of
the SubAntarctic Front. Other patterns, such as for the mode 4 and 3 (respectively
for daytime and nighttime), can reflect more localised patterns, here namely in the

surrounding of the subantarctic islands.
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F1GURE S8 — Predicted PC based on present environmental conditions.

Step d, e. The RF models predict PC maps which are associated to previously
identified vertical modes (VMs, Figure S7a). Following Pauthenet et al. (2018) ter-
minoloy, we can then reconstruct a predicted acoustic observation at each grid cell by
summing the ¢ first eigenfunctions ({zif'®(2), zif38(2)}) weighted by the predicted

principal y,, , components (here ¢ = 4) using :

q
P18 (2) = P18(2) + Y yusl ™ (2)
= (6.4)
P38W(z) = P33(2) + Y ynst ®(2),
k=1

where n is the cell index, k& = 1,...4 the mode number, z the depth in m (z €
[25,1000]) and P38 and P18 are the mean profiles at 18 kHz and 38 kHz. In the
workflow Step e, we illustrate the reconstruction of the 18 and 38 kHz profiles
combinations at two distinct cells, highlighting their differences. The correlation

between the observed and predicted S, values, aggregated from various stations,
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depths, and cruises at the two frequencies, demonstrates the viability of our approach
in predicting backscatter within unsampled regions, sharing similar environmental

conditions (Figure S9).
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FIGURE S9 — The original S, vs. the predicted S, for each frequency (left = 18 kHz, right = 38
kHz) and period (top = day, bottom = night). The data is pulled from all the median profiles at
each stations.
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Abstract

A significant portion of mid-trophic level organisms, including micronekton and macrozoo-
plankton, inhabit the (meso-)pelagic zone (0-1000 m). These organisms play a crucial role
in the marine ecosystem and the cycling of biochemical compounds. However, uncertainties
remain regarding their global biomass, diversity and spatiotemporal distribution. Previous
research has shown that backscatter intensity measured with echosounders, which serves as a
proxy for pelagic organism density, can be used for biogeography, revealing distinct echobiomes
in marine ecosystems. However, most published studies on acoustic-based biogeography have
primarily focused on the 38 kHz, leaving the large-scale and regional distribution of multi-
frequency backscatters relatively unknown. As the detection of organisms is frequency depen-
dent, analyzing a single frequency might not adequately capture changes in pelagic community
composition. Here, to investigate the distribution of pelagic fauna in the eastern sub-Antarctic
pelagic region through acoustic data, we propose considering the joint variation of multiple
acoustic frequencies. We analyzed multifrequency acoustic data collected at 18, 38, 70, 120,
and 200 kHz during the GEOTRACES SWINGS GS02 - THEMISTO cruise (2021), crossing
the subtropical Southern Indian Ocean and the subantarctic Southern Ocean. Our findings
indicate that while the 38 kHz exhibited spatial patterns consistent with previous literature,
other frequencies did not display such pronounced responses to various oceanic areas and fronts.
These results will contribute to a better understanding of the distribution of pelagic fauna in
these diverse biogeochemical regions and of the response of pelagic biomass to climate change.
As the effects of climate change begin to emerge from decade-long oceanographic databases,
we strongly encourage continued acoustic monitoring of this region.

Keywords: pelagic community, multifrequency active acoustic, echobiomes, mesopelagic zone



1 Introduction

Pelagic organisms can be sparsely distributed and elusive, evolving at important depths
(pressures up to 100 atmospheres) which poses methodological challenges for sampling and
analysis (Martin et al., 2020). In addition to net sampling, echosounders are active acoustic
devices commonly used in marine science to study the distribution and abundance of or-
ganisms in the water column (Benoit-Bird et al., 2016). These devices offer high-resolution
information throughout the water column, reaching depths of up to 1000 m. As the acoustic
signal propagates through the water column, it interacts with various targets. Part of the
signal is scattered back to the echosounder, and this backscattered sound carries informa-
tion about the characteristics of the targets encountered. A wide panel of species can be
studied with active acoustics, including zooplankton, gelatinous organisms, fish, squid and
up to higher trophic levels such as marine mammals and seabirds (Benoit-Bird et al., 2016).
The high-frequency continuous data acquisition allows for detecting sound scattering layers
(SL) of organisms in the ocean with a sufficient resolution to monitor multiscale vertical and

horizontal changes in relation to oceanographic conditions.

Numerous studies have documented the changes in the vertical distribution of backscat-
ter across different oceanographic basins (e.g., Klevjer et al., 2016; Behagle et al., 2016)
suggesting the adaptation of the scattering community to environmental drivers. Backscat-
ter levels were also found to be correlated with environmental parameters (e.g. Proud et al.,
2017; Receveur et al., 2020; Ariza et al., 2022) leading to spatial modelisation of acoustic
signals. Such relations can lead to the biogeography of backscattering vertical distribution.
A recent global classification of the acoustic seascape has been proposed in the global ocean,
introducing the terms of ‘echobiomes’, i.e., regions sharing similar sound-scattering commu-
nities and vertical distribution of backscatter. In the eastern sub-Antarctic region, three
distinct echobiomes were identified (Subtropical, Temperate, and Subpolar), characterized
by a specific day and night mean vertical structure at 38 kHz (Ariza et al., 2022). How-
ever, different types of organisms will exhibit distinct frequency responses (Lavery, 2007;
Benoit-Bird and Lawson, 2016). Therefore, mono-frequency studies may have limitations in
capturing the variations in community composition. Such could be the case for polar en-
vironments (Dornan et al., 2019) when considering the crossing of the Sub-Antarctic Front
(SAF) which can act as a barrier for fish and mesopelagic fish larvae dispersal (Koubbi, 1993;
Koubbi et al., 2011).

Here, benefiting from the THEMISTO program (Toward Hydroacoustics and Ecology
of Mid-trophic levels in Indian and SouThern Ocean, PI C. Cotté) and the GEOTRACES
SWINGS GS02 - THEMISTO cruise (Fig. 1), we propose to identify echobiomes based
on multiple frequencies acoustic data describing acoustic assemblages, aiming at covering a

larger spectrum of the pelagic scattering fauna. We use a combination of Functional Data



Analysis (FDA) with predicting (RandomForest) and classification (Ascending Hierarchical
clustering) methods. This approach shows promising results, allowing the identification of
spatio-temporal coherent acoustic landscapes sharing similar vertical distribution of scatter-
ing layers (referred to hereafter as echobiomes, Ariza et al., 2022). With this approach, we
intend to investigate the control of the oceanographical conditions on the spatiotemporal

vertical distribution of backscatter across contrasted oceanic provinces.
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Figure 1: Sampling stations during the GEOTRACES SWINGS GS02 - THEMISTO cruise.
Black circles are associated with nighttime while green circles are associated with daytime.
The Southern Ocean fronts are shown in black. From north to south: Dynamical Subtropical
Front (Graham and De Boer, 2013), Northern Boundary, Subantarctic Front, Polar Front,
Southern Antarctic Circumpolar Current Front, Southern Boundary (Park et al., 2019).

2 Material and methods

Active acoustic dataset

Active acoustic data was acquired with a hull-mounted EK80 echo-sounder, installed
on the R/V Marion Dufresne II, operating at 5 frequencies: 18, 38, 70, 120 and 200 kHz
(SIMRAD, Norway). The data acquisition period spanned from January 13th to March 8th
2021. The multivariate acoustic dataset was analysed using Matecho toolbox (Perrot et al.,
2018) coded in Matlab (MATLAB, 2022) and coupled with Movie 3D software (IFREMER).
Data treatment consisted of (1) visual validation (e.g. removing aliased sea bed or identifying
unusable data) and (2) automatic data processing (e.g. parasites, blank pings and deep spikes
removal as well as noise reduction). Poor quality data due to unfavourable meteorological

conditions in the subantarctic region constrained us to consider only data obtained during



stations for further investigation (ship speed < 3 knots). Spatially, the Elementary Sampling
Units (ESUs) integrate 10 pings. The ESUs are computed by integrating acoustic frequencies
over their maximum ranges, which are 820, 820, 400, 250, and 120 meters for the 18, 38, 70,
120, and 200 kHz frequencies respectively, with a low threshold of -100 dB. The integration is
performed with a vertical resolution of 2 meters. The depths at which the integration starts
for each frequency are 25, 15, 15, 15, and 15 meters respectively. The resulting profiles were
then averaged by station and nighttime/daytime (n,;gn: = 35, Ngey = 37). The period is

calculated based on the solar angle of the observation (see Perrot et al., 2018).

Environmental dataset

The environmental data used in this study (temperature, salinity, chlorophyll concentra-
tion, mixed layer depth) are reanalysis products assimilating satellite data and other in situ
data, available on the Marine Copernicus data portal (https://www.copernicus.eu). The
dataset used in this study matches the one in Merland et al. (2023). We used a climatology
covering over 10 years (2009-2019), constructed from various environmental data streams

(temperature, salinity, chlorophyll concentration and mixed layer depth).

Statistical analysis

All statistical analyses were performed using R (R Core Team, 2022) and Python 3 (Van
Rossum, 2009).

Functional Data Analysis

Functional Data Analysis (FDA) methods were applied to the acoustic dataset in order
to compare the spatiotemporal vertical variability distribution of organisms’ densities at the
stations. To capture the joint variations in acoustic profiles, our statistical observations con-
sisted of five simultaneous profiles corresponding to the vertical structure of sound-scattering
communities at five frequencies. First, we smoothed the discrete vertical data into functional
data (Ramsay and Silverman, 2005). Subsequently, we applied a Multivariate Functional
Principal Component Analysis (mfPCA) following the approach developed by Izard et al.
(in revision), extended from Pauthenet et al. (2017). These methods allow for summarizing
acoustic profiles by representing them using coefficients that capture the essential informa-
tion about their shape. Rather than directly using the entire curve, these coefficients provide
a concise representation of the profile. This approach allows for a more compact represen-

tation of the data, reducing its complexity and potentially its storage requirements. By



extracting key features of the curves, the coefficients can be used for further analysis, such

as comparison, modelling purposes and classification (i.e. echobiomes).

Modelling and clustering

A modelling approach was chosen to investigate further the relationship between en-
vironmental parameters and the mfPCA coefficients (i.e. the information on the vertical
distribution of mid-trophic levels) in the study area. Distinct machine-learning models were
tested, with environmental variables as predictors. After comparing their results, we opted
for a Random Forest classification (Liaw and Wiener, 2002) as it demonstrated the best
performance in our study and aligned with the methodology employed in a recent global
acoustic-based pelagic classification (Ariza et al., 2022). Once the coefficients were predicted,
we employed an agglomerative clustering approach to define the echobiomes, following the
Ward linkage method (Clustering, 2021) as it also aligned with the best-performing methods

and provided valuable insights.

3 Results

Decomposing the acoustic observations in main modes of variability

The mfPCA allowed identifying the depths maximising backscatter variability in 6 prin-
cipal vertical modes (referred to hereafter as vertical modes, VM) (Fig. 2). The first VM
highlights an opposite backscatter level between the surface down to 400 m depth, imputed
to the organisms’ diel vertical migration (e.g. at night the mean level of backscatter in the
400 upper metres is denser; blue curve). The other VMs were associated with more specific

sound scattering layer variability (e.g. denser or weaker surface or deep scattering layers).

The link between VM and environmental variables

We investigated the link between VMs and environmental conditions, as well as the
influence of the day and night period (Fig. 3). We found that the main contributor to the
first VM is the period, comforting the idea that this mode is driven by the organism’s diel
vertical migration. However, we did not incorporate this temporal-induced information into
our biogeographical analysis. Instead, we focused on investigating other VMs where the

primary contributors were environmental variables.
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Figure 2: Main modes of variability; in order 1 -> 6 < a. -> f. each vertical mode (VM)
indicates the depths maximising the variability. The percentage in brackets indicates the
contribution of the frequency to the given VM.

Predicting the score of the main VMs

The scores obtained from the mfPCA can be used to map and investigate spatial pat-
terns (Fig. 4). These scores represent the degree of deformation exhibited by each acoustic
observation in relation to a particular vertical mode. By analyzing these scores, we can gain
insights into the intensity and spatial distribution of the organisms’ vertical distribution.
Attempting to model VM1 spatially would not be appropriate nor meaningful since VM1
is related to temporal rather than spatial distribution. Therefore, VM1 was not considered
for further spatial analysis. However, the subsequent VMs (2-6) displayed distinguishable
spatial patterns. Components 2 and 3 showed a clear latitudinal gradient, with a transi-
tion (indicated by a white band) occurring around 35-40°S and 45°S, respectively (Fig. 4).
Component 4 highlighted the presence of a distinct structure at 40°S, suggesting a response
to the transition zone between distinct systems. These spatial patterns observed in the VM
scores provide valuable insights into the distribution and variability of organisms in relation

to environmental conditions in different regions of the study area.
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Figure 3: Variables’ contribution to the 6 first VM. While the first component is impacted
by temporal variability, the following modes are associated with environmental parameters.

Classifying to resume the vertical variability

The agglomerative clustering approach allowed us to group our mfCPA scores in four
clusters showing spatial coherence, referred to hereafter as echobiomes (Fig. 5). The main
echoregionalisation pattern is the distribution along the latitudinal axis, with patches of
longitudinal variability that are not further investigated here. From North to South, we

refer to the identified echobiomes as Subtropical, Transition, Subpolar and Polar.

Reconstructing coherent spatio-temporal observations

The echobiomes are statistical groups in which temporal variability has been identified
and filtered to facilitate the biogeographic (spatial) analysis. In order to represent acous-
tic observations with consistent temporal characteristics, we reconstructed our profiles by
assigning specific values to the first component. For the day period, the values of the first
component were the mean positive value, while for the night period, they were the mean
negative values. This approach allowed us to create acoustic profiles that reflected coherent
temporal situations and enabled further analysis of the biogeographical patterns within each
echobiome (Fig. 6). The subtropical echobiome was characterised by high subsurface density
(50 m) and by a strong deep scattering layer (DSL) at 38 kHz between 400-600 m depth. The
transition echobiome displayed a similar but weaker DSL and a slight increase of densities at
100 m depth. The Subpolar and Polar echobiome presented clear differences and represented

the main latitudinal shift compared to the previously described echobiomes. The Subpolar
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Figure 4: Spatial projection of the components scores. The colour code is associated with
the vertical profiles’ deformation (blue to red, see Fig. 2). The white pixels indicate no
deformation for this profile with respect to the mean profiles. The Southern Ocean fronts
are shown in black. From north to south: Dynamical Subtropical Front (Graham and
De Boer, 2013), Northern Boundary, Subantarctic Front, Polar Front, Southern Antarctic
Circumpolar Current Front, Southern Boundary (Park et al., 2019).

region was characterised by a strong layer at 100 m depth, visible on all five frequencies, and
by the dissolution of the DSL at 38 kHz which is a predominant feature of the subtropical
and transition biomes. On the contrary, the 18 kHz deep scattering layer was persistent
across the distinct echobiomes during the day, at 400 m depth, in opposition to the loss of
acoustic densities at 38 kHz. The Polar echobiome exhibited similar characteristics to the
Subpolar echobiome, with a surface layer less dense, and more densities between 200-400 m
depth. The high frequencies presented a similar pattern with the highest values close to the

surface, and stronger densities measured around 100 m depth towards the Southern Ocean.

4 Discussion

We propose here a multifrequency echoregionalization scheme for the eastern sub-Antarctic
region, covering a wide latitudinal range from 30°S to 60°S. While the longitudinal acoustic
observations coverage spans from 30°E to 80°E, the projections allow for the creation of a
layer that can act as a base for the acoustic landscape of the region. This layer will be re-

fined and evolve as additional spatiotemporal acoustic data is incorporated. Nonetheless, in
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Figure 5: Mapping of the four echobiomes sharing a similar acoustic seascape. The South-
ern Ocean fronts are shown in black. From north to south: Dynamical Subtropical Front
(Graham and De Boer, 2013), Northern Boundary, Subantarctic Front, Polar Front, South-
ern Antarctic Circumpolar Current Front, Southern Boundary (Park et al., 2019).

the continuity of a recent global vertical distribution backscatter classification (Ariza et al.,
2022), we report the first Functional Data Analysis biogeography based on multiple acoustic
frequencies. We successfully identified echobiomes, highlighting the latitudinal distribution
of vertical backscatter across the contrasted oceanographic domains and their association
with water mass properties (temperature, salinity, mixed layer depth and chlorophyll). Our
results also align with the previous global biogeographic classification of the mesopelagic zone
(Sutton et al., 2017). The echobiomes we define as Subtropical corresponds to the Southern
Indian Ocean ecoregions. Moving southward, our Transition zone aligns with the Circum-
global Subtropical Front, which then transitions into our Subpolar echobiome, corresponding
to the Subantarctic ecoregion. Finally, our further South region, the Polar echobiome, could
match the Antarctic/Southern Ocean ecoregion. While we believe this work reflects the
latitudinal shift in backscatter vertical distribution documented in the literature, it is im-
portant to note that we have doubts and limitations due to the lack of observations towards
the Polar echobiome. Likewise, even though the Subtropical and Transition echobiomes are
under the influence of the Agulhas Return Current, we do not identify sub-echobiome in this
area (named Agulhas Current ecoregion in Sutton et al., 2017). Our doubts extend to the
Southern Atlantic which are regions that were not included in our current dataset, there-
fore we can not identify patterns in the Benguela Upwelling or South Atlantic ecoregions
(Sutton et al., 2017). Finally, the distinction between the West and East Southern Indian
Ocean in Merland et al. (2023) is a pattern that will be investigated further by integrating

supplementary acoustic databases that cover part of this eastern region. Nonetheless, our
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Figure 6: The profiles at 18, 38, 70, 120 and 200 kHz were reconstructed based on the
predicted scores. The night (solid line) and day (dashed line) mean profiles were recon-
structed by forcing respectively a mean negative or positive for CP1. The profile colours are
associated with the echobiomes.

predictions align with recent larger-scale latitudinal classifications of acoustic backscatter
distribution (Proud et al., 2017; Ariza et al., 2022) from the Subtropical to Subpolar.

Distinct vertical profiles

Our results highlight that the main variability in organisms’ distribution in the water
column is due to the diel vertical migrations. The 38 kHz mean vertical profiles in the
echobiomes are in adequation with mono-frequency investigations of the acoustic structuring
at a regional scale in the Kerguelen area (Cotté et al., 2022), a macroscale in the South Indian
Ocean (Béhagle et al., 2016; Boersch-Supan et al., 2017), and from the recent global scale
analysis (Ariza et al., 2022). The subtropical region presents a higher backscatter level at
the surface and a strong deep scattering signal (Béhagle et al., 2016; Boersch-Supan et al.,

2017; Izard et al., in revision). Heading southwards, the surface scattering layer shallows
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and reach 100 m depth. The presence of a persistent subsurface layer (SSL) has been
already observed in the Kerguelen region (Cotte et al., 2022). The subantarctic echobiome
could also exhibit variations within the same echobiome, potentially influenced by HNLC
(High Nutrient Low Chlorophyll) conditions or fertilization from the island mass effect.
Furthermore, the dynamics of pelagic fauna on the plateau vary (e.g. the SSL layer was
observed to be shallow down to 200 m) and we could not predict our profiles down to 100

m. For these reasons, those depths were excluded.
To summarize, the evolution of features along this latitudinal gradient is:

(i) The dissolution of the 38 kHz deep scattering layers from the subtropical region and
towards the Southern Ocean, which was documented in several studies (Béhagle et al., 2016;
Dornan et al., 2019; Escobar-Flores et al., 2020) and at high latitudes (Chawarski et al.,
2022).

(ii) The presence of an intense subsurface layer in the Subantarctic echobiome.

(iii) The presence of a ubiquitous layer during the day at 18 kHz at 400 m depth crossing
the SAF.

Limitation and perspective

One significant drawback of active acoustic methods is the difficulty in associating scat-
tering layers with specific organisms. The composition of these scattering layers can be
inferred from the theoretical frequency response of organisms. However, when multiple
types of organisms contribute to sound scattering layers, interpreting the frequency response
of volume backscattering becomes challenging. This can result in uncertainties when es-
timating the biomass of specific organisms, such as mesopelagic fish, due to the complex
nature of interpreting frequency responses in mixed scattering layers (Proud et al., 2019;
Dornan et al., 2022). Furthermore, it is important to note that certain organisms (e.g. fish
without gas-bearing swim bladders) may not be detectable by active acoustic. For instance,
Dornan et al. (2019) emphasized that the disappearance of deep scattering layers in the
Southern Ocean can be attributed to a shift in species composition rather than an actual
loss of biomass. Specifically, the transition from fish species with gas-filled swim bladders
to those with fluid-like swim bladders, or no swim bladders at all, contributes to this dis-
solution. Multifrequency approaches, like the one used in this study, can capture a broader
range of species with different acoustic responses, which could in turn help overcome this
limitation. The mfPCA approach proposed in this study to describe the acoustic seascape is
promising, and the results presented here can serve as a baseline for future multifrequency

acoustic biogeography. Our aim for future research is to improve the spatiotemporal cover-
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age by incorporating data from multiple cruises. By incorporating additional observations,
we can expand our understanding of mid-trophic levels dynamics and further investigate the

ecological patterns and processes within the study area.
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