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1 Introduc on

1.1 Biogéographies des océans

Les océans sont classiquement divisés ver calement en couches épipélagique, mésopéla-

gique et bathypélagique (ainsi qu’abyssopélagique et hadopélagique, plus profondes encore).

La couche épipélagique correspond à la couche ou l’intensité de la lumière est suffisante pour

la produc on primaire et au maximum de biomasse planctonique (Behrenfeld and Boss, 2014);

elle est habituellement considérée comme s’étendant de la surface a 200 m de profondeur. La

couchemésopélagique s’étend de 200 à 1000m et comprend la zone dispho que où la lumière

peut être u lisée pour la préda on, mais n’est pas suffisante pour la photosynthèse (Robinson

et al., 2010). Elle correspond aussi à la couche dans laquelle la ma ère produite en surface est

reminéralisée au cours de sa sédimenta on. Finalement, la couche bathypélagique située en

deçà de 1000 mètres correspond à une zone de faible biomasse et forte concentra on en nu-

triments (Reygondeau et al., 2018). Nos connaissances sur les écosystèmes diminuent avec la

profondeur en raison des difficultés techniques d’explorer les zones profondes.

Parallèlement à ce e zona on ver cale, plusieurs par ons horizontales des océans ont été

proposées. La plus connue est celle de Longhurst, qui délimite 56 provinces pouvant être re-

groupées en 4 biomes (Longhurst, 1995, 2010). Ce e régionalisa on se base essen ellement

sur les données biogéochimiques (p. ex. température de surface, profondeur de la couche de

mélange). Par la suite d’autres régionalisa ons ont été proposées, telles que les Large Marine

Ecosystems (Sherman, 2005) basés sur quatre critères écologiques : la bathymétrie, l’hydrogra-

phie, la produc vité et les communautés écologiques. LesMarine Ecoregions of the World pro-

posées par Spalding et al. (2007) sont quant à elles basées sur la répar on des communautés.

Elles ont été établies dans l’objec f d’évaluer les efforts mis en oeuvre dans la conserva on

des écosystèmes. Comme les Large Marine Ecosystems, les Marine Ecoregions of the World

concernent uniquement les zones cô ères et de plateau con nental, où se concentrent les ac-

vités humaines ainsi que les ac ons liées à la conserva on. D’autres travaux ont cherché à

établir une régionalisa on intégrant des données bio ques et abio ques, en se basant à la fois

des données d’aires de répar on d’espèces et de forçages physiques (Spalding et al., 2012).

Une autre vision synthé que des propriétés de l’océan couramment considérée est sa divi-
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sion en bandes la tudinales. Là aussi, ce e “régionalisa on” est basée sur des critères environ-

nementaux : la température de surface et l’ensoleillement sont deux variables environnemen-

tales importantes qui changent fortement avec la la tude.

Ces régionalisa ons ne concernent cependant que la couche épipélagique et ne sont pas for-

cément adaptées pour décrire les couches plus profondes, moins connues et plus difficilement

échan llonnables (Spalding et al., 2012, Costello et al., 2018). D’autres régionalisa ons ont

ainsi été proposées spécifiquement pour la couche mésopélagique. Reygondeau et al. (2018)

propose une par on horizontale de la couche mésopélagique, tout en définissant des fron-

ères ver cales alterna ves non pas fixes, comme précédemment, mais variables en fonc on

des condi ons du milieu : lumière, densité et flux de carbone. Ce e régionalisa on est basée

sur des critères environnementaux et délimite 13 provinces biogéochimiques mésopélagiques.

Une autre par on de la couche mésopélagique est proposée par Su on et al. (2017) en se ba-

sant sur des critères bio ques et environnementaux. La couche mésopélagique (200-1000 m)

est divisée en 33 écorégions, dont 20 océaniques et 13 plutôt néri ques.

Ainsi, plusieurs par ons horizontales de l’océan global ont été proposées pour les couches

épipélagique et mésopélagique. Cependant ces par ons sont essen ellement basées sur la

biogéochimie des océans et souvent focalisées sur les zones cô ères. En effet, peu de données

sont disponibles sur la distribu on des organismes océaniques à large échelle, en par culier

loin de côtes. Pourtant, ces zones, par leur étendue, sont primordiales pour le fonc onnement

des cycles biogéochimiques (Emerson et al., 1997) et sont maintenant considérées comme de

nouvelles cibles de conserva on (p. ex. ini a ve Biodiversity Beyond Na onal Jurisdic on des

Na ons Unies1) et de placement d’aires marines protégées (p. ex. efforts pour créer une aire

marine protégée hauturière dans l’Océan Autral2). Par ailleurs la façon dont les régionalisa ons

citées reflètent ou non la distribu on des organismes n’a pas encore été étudiée d’une façon in-

tensive. Quelques travaux ont porté sur des groupes généralistes tels que le zooplancton (Beau-

grand et al., 2002, Woodd-Walker et al., 2002), les bactéries (Li et al., 2004) ou des assemblas

plus larges (Ti ensor et al., 2010, Chaudhary et al., 2016). Il est donc important de décrire la

distribu on de la biodiversité à ces échelles et en trois dimensions, ainsi que d’examiner si les

régionalisa ons existantes reflètent correctement la distribu on des organismes.

1. ?iiTb,ffrrrXmMXQ`;f##MDf
2. ?iiTb,ffrrrX/BTHQK�iB2X;QmpX7`f2Mf7`2M+?@7Q`2B;M@TQHB+vfbmbi�BM�#H2@/2p2HQTK2Mi@

2MpB`QMK2Mif2p2Mibf�`iB+H2f2MpB`QMK2Mi@7�BHm`2@Q7@T`QD2+ib@iQ@+`2�i2@K�`BM2@T`Qi2+i2/@
�`2�b@BM@i?2

2

https://www.un.org/bbnj/
https://www.diplomatie.gouv.fr/en/french-foreign-policy/sustainable-development-environment/events/article/environment-failure-of-projects-to-create-marine-protected-areas-in-the
https://www.diplomatie.gouv.fr/en/french-foreign-policy/sustainable-development-environment/events/article/environment-failure-of-projects-to-create-marine-protected-areas-in-the
https://www.diplomatie.gouv.fr/en/french-foreign-policy/sustainable-development-environment/events/article/environment-failure-of-projects-to-create-marine-protected-areas-in-the


1.2 Distribu on du plancton

Les organismes planctoniques sont définis comme des organismes qui ne peuvent lu er

contre les courants. Ils sont présents dans l’ensemble des bassins océaniques. Le plancton re-

groupe des organismes très divers au niveau taxonomique (Sunagawa et al., 2015, de Vargas

et al., 2015) et ce e diversité se retrouve également au niveau de la taille : de quelques mi-

cromètres pour les bactéries à plusieurs mètres pour certains siphonophores. Les organismes

planctoniques sont généralement séparés en phytoplancton, autotrophe, et zooplancton, hé-

térotrophe.

Le plancton joue un rôle essen el dans les cycles biogéochimiques, notamment le cycle du

carbone à travers la pompe biologique (Longhurst and Glen Harrison, 1989, Banse, 1995), en

perme ant le stockage d’une quan té de carbone équivalente aux émissions annuelles (Volk

and Hoffert, 1985). Il est également à la base du réseau trophique océanique (Ware and Thom-

son, 2005, Beaugrand et al., 2010, Falkowski, 2012) et assure le transfert de ma ère organique

depuis les producteurs primaires vers les grands prédateurs marins dont certaines espèces ont

une importance patrimoniale ou économique (Frederiksen et al., 2006). De plus la moi é de

la produc on de dioxygène est générée par le phytoplancton (Behrenfeld et al., 2001). Les or-

ganismes planctoniques sont très sensibles aux changements qui affectent les masses d’eau

au sein desquelles ils sont insérés ; cela en fait donc de bonnes sen nelles. En effet, leur ré-

par on est largement contrainte par les facteurs environnementaux, notamment la tempéra-

ture, l’oxygène, les nutriments et la lumière (Hays et al., 2005). Ainsi la diversité planctonique

est liée à la la tude avec plus de diversité à l’équateur qu’aux pôles (Rutherford et al., 1999,

Rombouts et al., 2009, Ti ensor et al., 2010, Miyamoto et al., 2014), tandis que la biomasse

planctonique est plus élevée aux pôles qu’à l’équateur (Ikeda, 1985). L’ensemble de ces caracté-

ris ques rendent l’étude de la distribu on globale de la diversité planctonique per nente pour

des ques on de biogéochimie mais aussi de conserva on et de ges on.

Peu de données quan ta ves sont disponibles sur la répar on des organismes plancto-

niques en milieu hauturier à l’échelle globale du fait que les techniques ne sont pas adaptées

pour la résolu on des échelles de temps et d’espace nécessaires à la biogéographie. Histori-

quement, le plancton était échan llonné en u lisant des filets et des pompes. Or cesméthodes

sont suscep bles d’abîmer ou de détruire les organismes fragiles et restent chronophages pour
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l’iden fica on des organismes. De nouveaux ou ls d’imagerie in situ perme ent maintenant

de générer de grandes quan tés de données sur les concentra ons et biovolumes de neige

marine et plancton avec une fine résolu on temporelle et spa ale (Denne et al., 2002, Stem-

mann et al., 2008a,b, Guidi et al., 2015, Biard et al., 2016). Ces ou ls sont essen els pour l’étude

de groupes taxonomiques fragiles, par exemple les rhizaires, dont la contribu on à la biomasse

planctonique a pendant longtemps été sous-es mée (Biard et al., 2016). Ces méthodes d’ima-

gerie perme ent également d’obtenir des informa ons individuelles sur certains traits fonc-

onnels (p. ex. taille, transparence), desquels on peut déduire d’autres variables d’intérêt éco-

logique et biogéochimique comme le biovolume et la biomasse.

Parmi ces ou ls, l’Underwater Vision Profiler (UVP) permet de quan fier la distribu on ver-

cale des par cules et des organismes planctoniques > 600 µm (Picheral et al., 2010). Son

efficacité a été démontrée pour l’es ma on du flux par culaire (Guidi et al., 2015) ainsi que

pour l’étude de la distribu on du zooplancton de grande taille (Stemmann et al., 2008a, Forest

et al., 2012, Guidi et al., 2015).

Ainsi cet ou l permet de mener des études à l’interface entre la biodiversité et la biogéo-

chimie, à un niveau diversité taxinomique intermédiaire entre ce qui est permis par les obser-

va ons fines de prélèvements au filet et les modèles biogéochimiques intégrant généralement

moins de 10 groupes planctoniques fonc onnels. Le premier objec f de ce travail est de dé-

crire la composi on des communautés planctoniques vues par l’UVP, d’examiner sa corréla on

avec l’environnement biogéochimique immédiat et de diviser ces écosystèmes en grands types.

Ensuite, nous avons évalué la capacité de diverses régionalisa ons existantes, basées sur la bio-

géochimie, à décrire ces varia ons de communautés afin de juger de leur per nence dans le

domaine écologique également.

2 Matériel et méthodes

2.1 Collecte des données

Les données u lisées proviennent de 25 campagnes océanographiques menées entre 2008

et 2018, couvrant l’ensemble des océans (Figure S1 en annexe) et lors desquelles ont été réali-
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sés des profils ver caux u lisant l’UVP5. Cet instrument d’imagerie sous-marine in situ photo-

graphie les éléments situés dans une tranche d’eau éclairée par deux faisceaux de LED, corres-

pondant à un volume de 1,02 L par image (Picheral et al., 2010). Les images de tous les objets

d’un diamètre supérieur à 600 µm sont enregistrées pour être analysées ultérieurement. En

parallèle, tous les objets d’un diamètre supérieur à 60 µm (nommés “par cules” ensuite) sont

mesurés individuellement pour la taille.

L’UVP5 est déployé sur une rose e équipée d’une sonde CTD effectuant un profil ver cal et

qui récolte donc simultanément des données de température (°C) et conduc vité (mS.cm-1) ain-

si que, fréquemment, de concentra on en chlorophylle a (mg.m-3) mesurée par fluorescence

et d’oxygène (mL.L-3 ou µmol.kg-1). Des produits des satellites dits “couleurs de l’eau” ont été

extraits pour compléter les profils de ces quelques variables. Ces données sont moyennées sur

8 jours et sur une surface de 0,5° par 0,5° centrée sur le lieu d’échan llonnage de l’UVP. Les

variables retenues sont :

– concentra on en chlorophylle a de surface ([Chl a]surf, mg.m-3), un indicateur de la bio-

masse phytoplanctonique

– coefficient de rétrodiffusion des par cules (BBP, m-1) à la longueur d’onde 443 nm, indi-

cateur de la concentra on des par cules en suspension dans l’eau

– rayonnement photosynthé que ac f (PAR, µmol.m-2.s-1), correspondant au flux quo -

dien moyen de photons dans le domaine du visible (400-700 nm)

– coefficient d’a énua on du PAR (KdPAR, m.-1) (Morel et al., 2007)

– concentra on en carbone organique par culaire (POC, mol.m-3)

– concentra on en carbone inorganique par culaire (PIC, mol.m-3), qui correspond à la

concentra on en carbonate de calcium.

Cela cons tue ainsi un jeu de données bio ques et abio ques, où les données de concentra-

on des organismes planctoniques sont associées à un ensemble de données environnemen-

tales.
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2.2 Prétraitement des données

2.2.1 Données biologiques

Les images de chaque objet, générées par l’UVP5, sont importées sur l’applica on web Eco-

Taxa où elles sont classées à l’aide d’un algorithme d’appren ssage supervisé (Gorsky et al.,

2010). Les objets sont classés en fonc on de leur appartenance à un groupe : groupe taxo-

nomique, neige marine, artefact ou éventuellement objet non iden fié. Ce e classifica on

doit néanmoins être validée par un opérateur. J’ai par cipé à ce travail en validant 256 000

images issues de trois campagnes. Un guide de référence pour la classifica on des images de

l’UVP5 a étémis en place afin que la taxonomie soit homogène entre des projets validés par des

opérateurs différents. Parmi les campagnes sélec onnées, seuls les profils validés à 100% sont

conservés pour l’analyse ; cela représente 3167 profils comprenant 7 782 988 objets dont 700

358 sont des organismes vivants classés taxonomiquement. Du fait de différences de précision

dans la classifica on taxonomique entre différentes campagnes, il est nécessaire de regrouper

certains taxa, pour obtenir un plus pe t dénominateur commun homogène entre toutes les

campagnes. Par la suite, d’autres regroupements entre taxa sont effectués au vu de leur com-

portement similaire dans les analyses préliminaires. La liste défini ve con ent 28 taxa (Table

1, Figure S2). Certains objets dont la classifica on était visiblement erronée mais qu’il était

difficile de re-classer correctement sur l’ensemble du jeu de données, notamment des tricho-

desmiums situés à plus de 500 m de profondeur, sont supprimés. Pour les trichodesmiums,

cela correspond à 711 organismes sur un total de 193 714, soit une part négligeable.

La classifica on et lamesure de chaque objet perme ent de calculer des concentra ons (L-1)

et biovolumes (mm3.m-3) de plancton par tranche de 5mpour chaque taxon présent dans ce e

tranche en dis nguant les tranches pour lesquelles il n’y a pas de données des tranches dans

lesquelles aucun organisme planctonique d’un diamètre supérieur à 600 µm n’a été détecté.

Ces même variables sont calculées pour la neige marine (objets supérieurs à 600 µm de dia-

mètre iden fiés comme des agrégats) et les “par cules” (ensemble des objets de diamètre su-

périeur à 60 µm, comprenant neige marine et plancton). Ces deux derniers sont traités comme

des variables environnementales, quan fiant respec vement la richesse en neige marine et la

richesse globale en objets, vivants ou non.

6



Table 1 – Liste des groupes retenus pour l’analyse. Les numéros d’images renvoient aux image es de la
Figure S2 en annexe.

Groupe Organismes classés comme Image

Acantharea Acantharea 1
Ac nopterygii Ac nopterygii 2
Annelida Annelida 3
Appendicularia Appendicularia ou Appendicularia_house 4
Cephalopoda Cephalopoda 5
Chaetognatha Chaetognatha 6
Cnidaria_others Cnidaria à l’excep on des Hydrozoa 7
Collodaria Collodaria 8
Copepoda Copepoda ou Copepoda_like 9
Crustacea_others Crustacea à l’excep on des Copepoda, Ostracoda et Eumalacostraca 10
Ctenophora Ctenophora 11
Doliolida Doliolida 12
Eumalacostraca Eumalacostraca 13
Foraminifera Foraminifera 14
Gymnosomata Gymnosomata 15
Hydrozoa_others Hydrozoa à l’excep on des Narcomedusae et Siphonophorae 16
Limacinidae Limacinidae 17
Mollusca_others Mollusca à l’excep on des Gymnosomata, Limacinidae, Cavolina et Creseis 18
Narcomedusae Narcomedusae 19
Nostocales Nostocales 20
Ostracoda Ostracoda 21
Phaeodaria Phaeodaria 22
Pyrosoma Pyrosoma 23
Rhizaria_others Rhizaria à l’excep on des Acantharea, Collodaria, Foraminifera et Phaeodaria 24
Salpida Salpida 25
Siphonophorae Siphonophorae 26
Thecosomata_cavo_or_creseis Cavolina ou Creseis 27
Trichodesmium puffs (Trichodesmium en étoile) ou tuffs (Trichodesmium en bâtonnet) 28
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2.2.2 Données environnementales

Les données aberrantes codées par des valeurs néga ves sont éliminées puis les données

brutes de température, salinité et concentra on en oxygène dissous sont u lisées pour calcu-

ler la densité poten elle (sigma) et l’u lisa on apparente de l’oxygène (AOU, µmol.kg-1). Les

données sont ne oyées en éliminant les valeurs extrêmes en u lisant un écart médian à la

médiane sur une fenêtre mobile (Leys et al., 2013). Les profils avec plus de 20% de données

manquantes sont éliminés puis les données sont interpolées sur un pas de 1 m.

Ces données de résolu on ver cale au mètre sont u lisées pour dériver un ensemble de

variables synthé ques de la forme de chaque profil. Les profondeurs de la thermocline, de la

halocline et de la pycnocline sont calculées comme la profondeur du maximum de l’écart-type

de la variable per nente (température, salinité, densité) calculé sur une fenêtremobile de taille

5m. La profondeur de la couche demélange (MLD) est déterminée par la profondeur à laquelle

la densité présente un écart de 0,03 kg.m-3 par rapport à la densité de référencemesurée sur la

couche 0-5 m en surface (de Boyer Montégut et al., 2004). Sont également calculées la profon-

deur du maximum profond de chlorophylle (DCM), la profondeur de la zone eupho que (Zeu)

à par r du profil intégré de chlorophylle a (Morel and Maritorena, 2001) et l’indice de stra -

fica on, qui correspond au quo ent de la densité mesurée entre les cinq premiers mètres de

la colonne d’eau et une tranche de profondeur de référence, fixée ici entre 245 et 250 m de

profondeur qui est la plupart du temps en dessous de la pycnocline.

Les données précises au mètre sont ensuite moyennées par tranche de 5 m pour corres-

pondre aux tranches des données de concentra on de plancton.

Dans le cas où une donnée est manquante (jusqu’à 25% de données manquantes pour les

produits satellites), elle est remplacée par la moyenne de la variable concernée.

2.3 Défini on d’une par on ver cale de l’océan

Les données de concentra on de plancton et les données environnementales sont moyen-

nées selon une par on ver cale de l’océan en 4 couches : épipélagique, mésopélagique su-

périeure, mésopélagique inférieure et bathypélagique. La fron ère entre les couches épi et
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mésopélagique est généralement fixée à 200 m. Ici, une défini on dynamique représentant

mieux la défini on fonc onnelle et les varia ons locales d’épaisseur de ce e couche est u li-

sée (Reygondeau et al., 2018) : profondeur maximale entre la pycnocline et le bas de la couche

eupho que. La défini on classique de la fron ère méso-bathypélagique à 1000 m de profon-

deur est conservée. Cependant, de nombreux profils UVP s’arrêtent à 500 m et ne sont pas

représenta fs de la couche mésopélagique dans son ensemble. La couche mésopélagique a

donc été divisée en couches mésopélagique supérieure et mésopélagique inférieure dont la

limite se situe à 500 m. Pour chaque couche, seuls les profils couvrant au moins 80% de l’épais-

seur de la couche ont été conservés dans un soucis de représenta vité. L’ensemble des données

bio ques et environnementales sont moyennées par couche pour chaque profil.

2.4 Étude de la distribu on globale du plancton

Dans un premier temps, la structure des communautés est décrite en lien avec l’environne-

ment ; puis afin de synthé ser géographiquement les grands types de communautés de planc-

ton, les sta ons avec des communautés similaires sont regroupées.

Tout d’abord les concentra ons de plancton moyennées sont transformées par la méthode

d’Hellinger pour diminuer l’effet des fortes abondances et se focaliser sur la composi on des

communautés plutôt que sur les groupes dominants en concentra on (Borcard et al., 2018).

Une analyse en composantes principales (ACP) est effectuée sur ces données est effectuée afin

d’en synthé ser l’informa on, sur laquelle sont projetées les variables environnementales qui

ont été centrées et réduites après avoir été log n+1 transformées pour les données de par -

cules et de neige marine afin de les rapprocher de la normalité. Une classifica on ascendante

hiérarchique (CAH) avec lien de Ward (Legendre and Legendre, 2012) est ensuite effectuée sur

les coordonnées des sta ons sur les 5 premiers axes de l’ACP, capturant ainsi une grande part

de variance et réduisant le bruit dans les données. L’arbre généré est coupé pour séparer les

branches principales, déterminant ainsi le nombre de groupes.

Les biais poten ellement induits par le regroupement de profils effectués de jour et de nuit

et à différentes saisons sont testés par le calcul de la part de variance de la composi on des

communautés planctoniques expliquéepar ces variables. Pour cela, une analyse de redondance

(RDA) est effectuée en u lisant les données de concentra ons de plancton transformées par
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Table 2 – Défini on de saisons produc ves et non produc ves en fonc on des zones la tudinales.

Zone la tudinale Intervalle de la tude
Mois

J F M A M J J A S O N D

Polaire nord 90°N - 66,5°N 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0
Tempéré nord 66,5°N - 23,5°N 0 0 1 1 1 0 0 0 1 1 0 0
Tropical 23,5°S - 23,5 °S 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Tempéré sud 23,5°S - 66,5°S 1 1 0 0 0 1 1 1 0 0 1 1
Polaire sud 66,5°S - 90°S 1 1 1 1 1 0 0 0 1 1 1 1

Hellinger en variable réponse et la variable binaire jour/nuit en variable explica ve, cela dans

la couche épipélagique et dans la couche mésopélagique. L’effet des saisons est vérifié de la

mêmemanière, dans la couche épipélagique uniquement, en construisant une variable binaire

séparant la saison produc ve de la saison non-produc ve ; ces deux saisons sont définies en

fonc on du mois d’échan llonnage et de la la tude (Table 2) (Lalli and Parsons, 1997).

2.5 Comparaison avec des régionalisa ons de l’océan mondial

La part de variance de la composi on de la communauté planctonique expliquée par di-

verses régionalisa ons de l’océan mondial est calculée pour es mer à quel point ces régionali-

sa on sont per nentes pour représenter les processus régissant l’écologie planctonique. Ceci

est fait en suivant le même principe que le test de l’effet jour/nuit et saisonnier ci-dessus : une

analyse de redondance (RDA) avec les concentra ons de plancton transformées par Hellinger

en variable réponse et la variable catégorielle contenant les noms de régions de la régionalisa-

on choisie en variable explica ve. Le test est fait dans chaque couche séparemment.

Pour chaque régionalisa on, seules les régions contenant au minimum 50 sta ons pour la

couche épipélagique ou 25 sta ons pour les autres couches sont conservées, dans un souci de

représenta vité de chaque région. Les données des autres sta ons ne sont pas incluses dans

ce e analyse. Cela limite le nombre de régions u lisées pour chaque régionalisa on, ce qui a

pour effet d’abou r à un nombre de régions conservé similaire entre les différentes régionali-

sa on. Ceci est nécessaire car, dans une RDA, la part de variance expliquée par une variable

catégorielle est souvent d’autant plus élevée que celle-ci con ent un nombre élevé de modali-

tés. Après sélec on des régions, chaque régionalisa on en con ent entre 10 et 15, perme ant

de comparer la variance expliquée par chaque régionalisa on (Table 3).
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(a)

(b)

Figure 1 – Carte des Provinces de Longhurst (a) et des provinces biogéochimiques de la zone mésopé-
lagique (b) (Reygondeau et al., 2018). Sont légendées les provinces u lisées dans l’analyse. La carte de
l’ensemble des provinces ainsi que leur nom détaillé sont disponibles dans les figures S3 et S4 en annexe.
Les sta ons u lisées sont représentées par des points noirs.
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La première régionalisa on testée est celle des provinces de Longhurst (Longhurst, 2010)

(Figure 1). C’est une régionalisa on basée sur la biogéochimie, donc suscep ble de contraindre

la répar on des communautés de plancton qui en dépendent.

Nous testons ensuite une régionalisa on selon des bandes de la tudes de 10° chacune, dont

les forçages dominants sont la lumière et la température variant en fonc on de la la tude.

L’effet de la la tude a déjà été démontré sur la diversité et la biomasse du plancton et pourrait

donc également en contraindre la composi on des communautés.

La régionalisa on proposée par Reygondeau et al. (2018) (Figure 1) pour la couche mésopé-

lagique est également testée pour les couches mésopélagiques supérieure et inférieure. Ce e

régionalisa on est basée sur des données biogéochimiques issues de climatologies annuelles,

donc suscep ble également d’influencer la répar on des communautés de plancton. Elle est

poten ellement plus per nente pour ces couches profondes que la régionalisa on de Long-

hurst qui considère principalement les processus épipélagique.

Nous testons également un regroupement basé sur les données environnementales locales,

contenant les données CTD, les données satellites ainsi que les données de concentra on et

biovolume de neigemarine et par cules. Ce e “régionalisa on” sera représenta ve de proces-

sus à plus pe te échelle spa o-temporelle que celles men onnées ci-dessus, qui reposent sur

des climatologies. Pour synthé ser géographiquement les données environnementales de la

même manière que les communautés de plancton, ces données sont analysées avec une ACP

suivie d’une CAH avec lien de Ward. Ce e CAH est appliquée aux coordonnées des sta ons

sur les 5 premiers axes de l’ACP, encore une fois pour réduire le bruit dans les données tout

en conservant une part de variance importante. Le nombre de groupes générés par la CAH est

choisi de façon à être similaire au nombre de régions dans les autres régionalisa ons.

Enfin, l’ensemble de ces régionalisa ons est comparé à un modèle explica f maximal. Il est

construit en calculant un regroupement sur les données de composi on planctonique elles-

mêmes et en choisissant un nombre de groupes comparable aux régionalisa ons testées. De la

mêmemanière que précédemment, ceci est effectué avec une CAH u lisant le lien deWard ba-

sée sur les coordonnées des sta ons sur les 5 premiers axes d’uneACP ; ce eACP est également

réalisée sur les communautés de plancton (concentra ons transformées par Hellinger). La va-

riance expliquée par la RDA u lisant ce regroupement est donc la part maximale de la variance
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des communautés planctoniques explicable par une variable catégorielle avec ∼12 modalités,

étant donnée que la variable explica ve est construite à par r des variables prédites.

Toutes les analyses ont été effectuées en u lisant le package vegan (Oksanen et al., 2007)

sur le logiciel R 3.6.0.

3 Résultats

3.1 Effet des cycles circadien et saisonnier

Parmis les profils conservés pour décrire la couche épipélagique, 1633 ont été réalisés de

jour, contre 1162 la nuit. La RDA réalisée avec la variable catégorielle jour/nuit est significa ve

(p < 0,001), probablement en raison du grand nombre d’observa ons u lisé (n = 2795),mais elle

n’explique qu’une part négligeable de la variance dans la composi on de la communauté (R2
adj

= 1,1%). Dans la couche mésopélagique supérieure, principalement affectée par les migra ons

nycthémérales du zooplancton, où 1057 profils ont été réalisés de jour et 806 de nuit, la part

de variance expliquée par le cycle circadien est encore plus faible (R2
adj = 0,4%, p < 0,001).

Ainsi il n’apparaît pas nécessaire de séparer les profils réalisés de jour ou de nuit, pour étudier

la composi on des communautés. Cela ne signifie pas que les migra ons nychtémérales n’ont

pas d’influence sur les concentra ons de plancton es mées par l’UVP dans la zone épipélagique

mais que leur effet sur la composi on de la communauté est négligeable.

Concernant l’effet de la saison, dans la couche épipélagique 761 profils ont été réalisés en

période qualifiée de produc ve contre 2034 en période non produc ve. La RDA réalisée avec

la variable catégorielle sur la produc vité de la saison est également significa ve (p < 0,001),

mais elle n’explique que 3,7% de la variance dans la couche épipélagique. Ainsi pour l’étude de

la composi on des communautés, l’effet saisonnier semble également négligeable par rapport

à l’effet spa al examiné plus bas.
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3.2 Distribu on spa ale des communautés planctoniques

Les organismes dominant les communautés planctoniques in situ, dans la gamme de taille

vue par l’UVP (600µmàquelques cm), sont des trichodesmiums, des copépodes et des rhizaires

(phaeodaires, collodaires, acanthaires et autres rhizaires non iden fiés) (Figure 2).
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Figure 2 – Nombre d’organismes de chaque taxon détectés par l’UVP pour l’ensemble du jeu de données.

Les concentra ons moyennées de l’ensemble du plancton sur les 200 premiers mètres de la

colonne d’eau sont plus élevées dans la zone intertropicale de l’océan Atlan que, dans la baie

de Baffin ainsi qu’au sud-ouest de l’océan Pacifique et au niveau du courant de Californie (Figure

3). Ce mo f dépend essen ellement de la répar on des groupes dominants dans les données

issues de l’UVP (Figure 2), c’est-à-dire les trichodesmiums (plutôt intertropical) et copépodes

(hautes la tudes) et rhizaires (intertropical et surtout dans les zones d’upwelling) .

3.2.1 Couche épipélagique

2795 profils ont été retenus pour la descrip on des communautés de la couche épipélagique.

L’ACP capture 49% de variance sur les deux premiers axes (Figure 4) et 68% sur les 4 premiers.

L’axe 1 sépare des communautés d’eaux chaudes, riches en trichodesmiums et rhizaires, de

communautés d’eaux froides, riches en copépodes. Ce e répar on est bien visible sur la carte,
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Figure 3 – Carte de la concentra on moyenne du plancton dans la couche 0-200 mètres.

Figure 4 – Projec on des sta ons de la couche épipélagique sur les deux premiers axes de l’ACP colo-
rées en fonc on des groupes définis par la CAH ; des catégories taxonomiques et des variables envi-
ronnementales. Toutes les variables environnementales sont projetées, tandis que seules les catégories
taxonomiques dont la norme de la projec on sur les deux premiers axes est supérieure au rayon du
cercle des contribu ons équivalentes le sont.
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Figure 5 – Carte des sta ons de la couche épipélagique colorées en fonc on des groupes définis par la
CAH.

où le groupe 1, riche en copépodes, est essen ellement présent dans les eaux froides polaires

et au sud des océans Atlan que et Indien, tandis que les groupes riches en rhizaires et tricho-

desmiums (groupes 5 et 6) se retrouvent principalement dans la bande intertropicale (Figure 5).

La richesse en copépodes est associée à une richesse en neige marine et par cules (Figure 4),

correspondant à unmilieu globalement eutrophe et produc f. L’axe 2 sépare les communautés

d’eaux chaudes entre celles riches en trichodesmiums (principalement dans l’Atlan que inter-

tropical) de celles riches en collodaires et autres rhizaires (merMéditerranée, zone d’upwelling

au large du Pérou). L’axe 3 permet de dis nguer les collodaires des autres rhizaires, ces derniers

étant associés à des eaux peu stra fiées tandis que les collodaires se retrouvent plutôt dans

les eaux stra fiées). Ainsi on dis ngue 4 pôles principaux dans la zone épipélagique : les zones

riches en trichodesmiums, les zones riches en copépodes, les zones riches en collodaires et les

zones riches en autres rhizaires.

Le dendrogramme généré par la CAH a été coupé en 6 groupes (Figure 6). Le groupe 1

con ent essen ellement des copépodes. Les sta ons appartenant au groupe 1 sont situées

dans des eaux froides et par culièrement bien oxygénées : océan Arc que et sud des Océans

Atlan que et Indien (Îles Kerguelen). Le groupe 2 est composé majoritairement de copépodes

et de phaeodaires, qui sont tous les deux des groupes associés à des eaux plutôt froides égale-

ment. On retrouve les sta ons du groupe 2 dans la mer Bal que, au large du courant de Cali-
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Cluster basé sur la communauté planctonique

Figure 6 – Abondance rela ve des groupes taxonomiques dans les groupes définis par la CAH sur la
couche épipélagique. Seuls les taxa présents dans au moins 50% des profils sont représentés.

fornie, mais aussi dans l’océan Arc que, c’est-à-dire des eaux froides et produc ves. Le groupe

3 con ent majoritairement des copépodes ainsi que des collodaires. Ces sta ons sont situées

principalement dans le sud de l’océan Atlan que, ainsi qu’au niveau du courant du Benguela sur

la côte ouest-africaine ainsi qu’au niveau de la zone d’upwelling du Pérou, dont les eaux sont

plutôt froides et peu oxygénées. Le groupe 4 con ent une majorité de rhizaires appartenant à

d’autres groupes que ceux iden fiés précédemment, ainsi que des copépodes. Les sta ons de

ce groupe sont situées dans l’océan Pacifique est, au niveau de la bande intertropicale, dans

des eaux plutôt denses. Le groupe 5 est composé principalement de collodaires. On retrouve

ces sta ons au niveau de la mer Méditerranée, au sud de l’océan Atlan que ainsi qu’au large

de l’upwelling du Pérou. Le groupe 6 est marqué par la dominance des trichodesmiums. Ces

sta ons se trouvent dans l’océan Atlan que et dans l’ouest de l’océan Pacifique au niveau de

la bande intertropicale, correspondant à des eaux chaudes et peu denses.

Ainsi, les groupes générés perme ent de définir de grands types de communautés plancto-

niques épipélagiques. Celles-ci sont structurées autour de pôles définis par les trichodesmiums,

les copépodes et les rhizaires. La répar on spa ale des groupes montre clairement que la dis-

tribu on des communautés est contrôlée par des facteurs environnementaux, notamment la

température, mais aussi la disponibilité rela ve en oxygène, la salinité et la densité.

3.2.2 Couche mésopélagique supérieure

1863 profils ont été retenus pour la descrip on des communautés de la couche mésopé-

lagique supérieure. L’ACP capture 37,8% de variance sur les deux premiers axes (Figure 7) et
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Figure 7 – Projec on des sta ons de la couche mésopélagique supérieure sur les deux premiers axes de
l’ACP colorées en fonc on des groupes définis par la CAH ; des catégories taxonomiques et des variables
environnementales. Toutes les variables environnementales sont projetées, tandis que seules les caté-
gories taxonomiques dont la norme de la projec on sur les deux premiers axes est supérieure au rayon
du cercle des contribu ons équivalentes le sont.
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Figure 8 – Carte des sta ons de la couche mésopélagique supérieure colorées en fonc on des groupes
définis par la CAH.
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Cluster basé sur la communauté planctonique

Figure 9 – Abondance rela ve des groupes taxonomiques dans les groupes définis par la CAH sur la
couche mésopélagique supérieure. Seuls les taxa présents dans au moins 50% des profils sont représen-
tés.

60,2% sur les 4 premiers. Le patron général est similaire à celui observé dans la couche épipé-

lagique. L’axe 1 sépare les sta ons riches en copépodes (groupes 1 et 2) associées à des eaux

froides, oxygénées et globalement riches en POC, par cules et neigemarine des sta ons riches

en rhizaires, associées à des eaux plutôt chaudes, salées et oligotrophes. Ce e répar on est

bien marquée sur la carte où les sta ons des groupes 1 et 2 associées à des eaux eutrophes et

produc ves se retrouvent principalement dans l’océan Arc que et au sud de l’océan Atlan que

(Figure 8). L’axe 2 sépare les sta ons en fonc on des rhizaires présents : phaeodaires (groupes

3 et 6) ou autres rhizaires (groupes 5 et 7), ces derniers étant associés aux eaux chaudes et

oligotrophes.

Le dendrogramme généré par la CAH a été divisé en sept groupes (Figure 9). Le groupe 1,

dominé par les copépodes et phaeodaires, se concentre dans la baie de Baffin et dans l’océan

Arc que, ce qui correspond à des eaux froides et produc ves. Le groupe 2, dominé par les copé-

podes et collodaires et contenant également des trichodesmiums, se retrouve dans au sud de

l’océan Atlan que ainsi quau niveau de la bande intertropicale. Le groupe 3, plus diversifié que

les autres, mais tout de même dominé par les collodaires et phaeodaires, est essen ellement

localisé dans la zone d’upweling située au large du Pérou, dans des eaux appauvries en oxygène.

Le groupe 4 con ent un assemblage en propor ons iden ques de copépodes, phaeodaires et

autres rhizaires, ainsi que des collodaires. Les sta ons de ce groupe sont distribués dans tous

les océans entre 50°N et 50°S. Le groupe 5 où se concentrent les trichodesmiums dont la pro-

por on est similaire à la propor on cumulée des copépodes et autres rhizaires, se retrouve

principalement au sud-ouest de l’océan Pacifique, ce qui correspond à des eaux chaudes et oli-

gotrophes. Ainsi la distribu on des sta ons des deux groupes caractérisés par la présence de
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trichodesmiums dans la couche mésopélagique supérieure (groupes 2 et 5) est très similaire à

celle des sta ons contenant des trichodesmiums dans la couche épipélagique, situées dans la

bande intertropicale de l’océan Atlan que ainsi qu’au sud-ouest de l’océan Pacifique. Le groupe

6, dominé par les phaeodaires, se concentre en mer Méditerranée et au large du courant de

Californie. Enfin, le groupe 7 est dominé par des rhizaires non iden fiés. Ce groupe con ent

un nombre moindre de sta ons, qui sont répar es dans la mer Méditerranée et dans la bande

intertropicale de l’océan Pacifique, c’est-à-dire des eaux plutôt chaudes et oligotrophes.

La distribu on des grands types de communautés décrites dans la couchemésopélagique su-

périeure apparaît donc commemoins délimitée que dans la couche épipélagique, bien que les

condi ons environnementales, notamment la température et la richesse du milieu, semblent

toujours contraignantes pour la distribu on des communautés de plancton dans la couche mé-

sopélagique supérieure. Ces communautés sont structurées par les copépodes et deux groupes

de rhizaires : les phaeodaires et des rhizaires non iden fiés.

3.2.3 Couche mésopélagique inférieure

1191 profils ont été retenus pour la descrip on des communautés de la couche mésopé-

lagique inférieure. L’ACP capture 38,2% de variance sur les deux premiers axes (Figure S5) et

56,7% sur les 4 premiers. Le patron général est très similaire à celui observé dans la couchemé-

sopélagique supérieure. L’axe 1 sépare les sta ons riches en rhizaires non iden fiés (groupes 4

et 5) de celles riches en copépodes ou en collodaires et phaeodaires. L’axe 2 sépare les sta ons

riches en copépodes (groupes 1 et 3) des sta ons riches en phaeodaires et collodaires (groupe

2). Les copépodes sont associés à des eaux froides et oxygénées ; alors que les phaeodaires et

collodaires sont associés à des eaux riches en par cules et neigemarine, tandis que les rhizaires

non iden fiés sont associés à des eaux plutôt chaudes.

Le dendrogramme généré par la CAH a été divisé en six groupes. Les groupes 1 et 3 riches en

copépodes se répar ssent au sud de l’océan Atlan que pour le groupe 1, dans l’océan Arc que

et au large du courant de Californie pour le groupe 3, ce qui correspond à des eaux froides

(Figure S6). Le groupe 2 riche en phaeodaires et collodaires est essen ellement situé dans la

bande intertropicale dans l’océan Atlan que et au niveau de l’upwelling du Pérou. Les groupes

4 et 5 plutôt riches en rhizaires non iden fiés se répar ssent plutôt dans l’océan Pacifique.
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Le groupe 6, de composi on intermédiaire, se retrouve essen ellement dans les eaux oligo-

trophes de lamerMéditerranée. Les communautés de la couchemésopélagique inférieure sont

donc structurées par les mêmes groupes que celles de la couche mésopélagique supérieure :

copépodes, rhizaires non iden fiés et phaeodaires auxquels semblent associés des collodaires,

bien que la distribu on spa ale des communautés semble moins marquée que dans la couche

mésopélagique supérieure.

3.2.4 Couche bathypélagique

1041 profils ont été retenus pour la descrip on des communautés de la couche mésopé-

lagique inférieure. L’ACP capture 38,0% de variance sur les deux premiers axes (Figure S7) et

60,6% sur les 4 premiers. Le patron général diffère de ceux des couches épipélagique etmésopé-

lagiques. L’axe 1 sépare les sta ons riches en copépodes (groupes 1, 2 et 4) des eaux oxygénées

de sta ons associées à des eaux chaudes et pauvres en copépodes (groupe 3). L’axe 2 dis ngue

les sta ons riches en rhizaires non iden fiés (groupe 5) associées à des eaux oligotrophes.

Le dendrogramme issu de la CAH a été découpé en 5 groupes. Les groupes 1 et 2 plutôt riches

en copépodes sont situés dans la bande intertropicale et au sud de l’océan Atlan que, ainsi qu’à

proximité des côtes dans les zones d’upwelling du Pérou et du courant du Benguela (Figure S8).

Le groupe 3, de composi on intermédiaire, non enrichi en copépodes ou rhizaires et caracté-

risé par des eaux plus chaudes, est distribué dans tous les bassins océaniques. Les sta ons du

groupe 4, caractérisé par la présence de copépodes et rhizaires non iden fiés, sont situées ma-

joritairement dans la bande intertropicale de l’océan Atlan que. Le groupe 5, caractérisé par

sa richesse en rhizaires non iden fiés, est principalement situé dans l’océan Pacifique.

Ainsi les communautés planctoniques bathypélagiques semblent principalement structu-

rées par deux pôles : les copépodes et les rhizaires non iden fiés.

3.2.5 Structura on des communautés avec la profondeur

Les valeurs propres des premiers axes de l’ACP sont plus élevées dans la couche épipélagique

que dans les autres couches (Figure 10), expliquant une plus grande part de variance. Ainsi

les communautés semblent plus structurées dans la couche épipélagique que dans les autres
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deviennent totalement absents et ne sont plus comptabilisés.

couches.

3.3 Comparaison avec d’autres mo fs de par on de l’océan mondial

Le regroupement effectué directement sur les données de composi on de la communauté

de plancton (modèle nul) explique toujours une plus grande part de variance que les autres

régionalisa ons (Table 3). Parmi les régionalisa ons testées, dans toutes les couches ver cales,

celle de Longhurst explique plus de variance que les autres. Cependant elle n’explique qu’entre

un ers et la moi é de la variance expliquée par le modèle nul. Dans la couche épipélagique,

la par on en bandes de la tudes explique plus de variance que le regroupement basé sur

les données environnementales locales. Dans les couches mésopélagiques supérieure et in-

férieure, les trois autres régionalisa ons (Reygondeau, bandes de la tude et environnement

local) expliquent une part similaire de variance. Enfin, dans la couche bathypélagique les re-

groupements par bande de la tude et basé sur l’environnement expliquent lamême part de va-

riance. La propor on de variance expliquée n’est pas comparable entre couches, car le nombre

de sta ons u lisées et de groupes considérés n’est pas le même.

Ainsi, les propor ons taxonomiques dans les données mondiales de concentra on de planc-

ton dans la couche épipélagique sont mieux expliquées par les provinces biogéochimiques de

Longhurst, basées sur des données biogéochimiques.
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Table 3 – Propor on de variance expliquée par les différentes régionalisa ons pour chaque couche. n =
nombre de groupes retenus pour chaque régionalisa on.

Couche Nb profils
Modèle nul Environnement local Bandes de la tude Longhurst Reygondeau
n R2adj n R2adj n R2adj n R2adj n R2adj

Épipélagique 2238 13 57,0 % 11 19,6% 12 25,2% 14 32,5 % - -
Mésopélagique supérieur 1236 14 47,2 % 9 12,5% 10 10,5% 14 17,4 % 10 12,7%
Mésopélagique inférieur 694 9 43,7 % 8 13,7% 10 17,3% 12 22,9 % 9 16,1%
Bathypélagique 659 9 50,6 % 8 13,2% 9 14,8% 11 19,7 % - -

4 Discussion

4.1 Biais poten els

Ce travail est poten ellement soumis à un certain nombre de biais, en raison de la nature

même des données et de l’analyse spa ale à grande échelle qui en est faite. Il est possible que

des biais liés à la méthodologie et la stratégie d’échan llonnage affect les résultats. Ceux ci

discutés dans ce e sec on.

4.1.1 Saisonnalité et rythme circadien

De nombreux taxa du plancton réalisent une migra on ver cale nychtémérale d’amplitudes

variables (Lampert, 1989, Ohman and Romagnan, 2016). Cependant, nos analyses ne me ent

pas en évidence un effet de la migra on ver cale sur la composi on des communautés. Plu-

sieurs explica ons sont envisageables. Tout d’abord les données de concentra on ont été mo-

difiées par la transforma on d’Hellinger, focalisant ainsi notre analyse sur la composi on des

communautés plutôt que sur la valeur absolue des concentra ons. Ainsi si la migra on nychté-

mérale influence les concentra ons (souvent plus élevées la nuit dans la couche épipélagique)

mais que les groupes dominants ne changent pas (à la résolu on taxonomique permise par

l’UVP5 au moins), nous ne détecterions pas d’effet. De plus, nous u lisons une défini on dyna-

mique de la couche épipélagique, qui a plus de sens écologique mais dont la profondeur varie

de quelques dizaines de mètres à plus de 300 m. La migra on ver cale pourrait donc avoir

lieu au sein même de la couche épipélagique définie ici et ne pourrait donc être détectée dans

les données moyennées par couche. L’étude de la concentra on moyenne dans la couche épi-

pélagique des cinq groupes taxonomiques les plus abondants (copépodes, phaeodaires, acan-

thaires, eumalacostracés et narcoméduses), au large du courant de Californie révèle que les
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copépodes, eumalacostracés et narcoméduses sont effec vement plus abondants la nuit que

le jour (Figure S9 en annexe). Ainsi, à une échelle locale et en travaillant sur des concentra ons

absolues, la migra on nycthémérale est détectée pour les organismes dominants. Il semble

donc que la première explica on soit à favoriser : la migra on existe, est détectable sur les

concentra ons mais n’influence que très marginalement la composi on des communautés. La

saisonnalité affecte l’abondance du phytoplancton (Cloern and Jassby, 2010) et du zooplancton

(Licandro et al., 2012, Mazzocchi et al., 2007, Beaugrand and Kirby, 2018).

Cependant, il est difficile d’es mer le niveau de produc vité à par r de nos données. Les aug-

menta ons saisonnières de produc vité sontmarquées par des blooms saisonniers, qui restent

des évènements soudains, imprévisibles et spa alement restreints pouvant concerner le phy-

toplancton ou le zooplancton (Graham et al., 2001). D’autres évènements de blooms peuvent

avoir lieu en dehors des blooms saisonniers, il s’agit de blooms intermi ents, en réponse à des

condi ons environnementales par culièrement favorables (McGillicuddy et al., 2007). D’après

les concentra ons de trichodesmiums observées dans nos données, il semble qu’un certain

nombre de profils réalisés dans la zone intertropicale de l’océan Atlan que ainsi que dans le

sud-ouest de l’océan Pacifique l’ont été pendant une période de bloom de trichodesmiums. Ce-

pendant, avec la résolu on et la couverture spa o-temporelle de ces données, l’effet spa al à

grande échelle semble dominer. Le cycle saisonnier affecte les abondances, mais semble avoir

peu d’effet sur la composi on de la communauté.

D’autre part, les régionalisa ons testées ici présentent des fron ères fixes pour toutes les

saisons. La prise en compte de l’effet saisonnier dans la délimita on de provinces biogéochi-

miques a permis de me re en évidence des changements dans la répar on des provinces.

Cependant ces changements affectent très peu le patron global de la régionalisa on (Reygon-

deau et al., 2013).

4.1.2 Efficacité de détec on des organismes

Deux sources de biais sont possibles pour la détec on des organismes en raison de la mor-

phologie (taille, détail morphologique comme les antennes) et du comportement des orga-

nismes : l’évitement et la mauvaise détec on des pe ts organismes. Il est tout à fait possible

que les organismes planctoniques capables de nager puissent percevoir l’arrivée de la rose e
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et ainsi l’éviter. Cependant, les bonnes corréla ons entre les abondances de copépodes de

grande taille es mées par l’UVP et par traits de filets semblent exclure ce e possibilité (Forest

et al., 2012).

Concernant la taille des organismes, l’UVP5 stocke les images des organismes avec une taille

supérieure à 600 µm correspondant à la taille à par r de laquelle il est possible de dis nguer

les objets. Mais compte tenu de l’orienta on ou du comportement des organismes dans leur

milieu le succès de reconnaissance est variable pour une même taille. Par exemple dans le cas

des copépodes, la détec on des antennes est un élément indispensable pour l’iden fica on

des pe ts organismes, les copépodes de grande taille sont donc mieux iden fiés que les pe ts.

Par ailleurs, parmi les grands objets détectés par l’UVP5, une par e importante correspond

à des filaments de plusieurs millimètres de long. Ces filaments ont été iden fiés comme des

diatomées par des prélèvements ponctuels. Mais dans la majorité des cas, ces filaments ne

sont pas dis nguables uniquement à par r des images et ont été regroupés dans la catégorie

fibre détri que, qui con ent également les pelotes fécales. Nous avons donc décidé de ne pas

inclure ce groupe. L’inclusion de ce groupe aurait pu modifier la structure des communautés

qui ressort de nos analyses.

Nos résultats sont donc valables pour une frac on seulement du plancton, dont la taille varie

de 600 µm à quelques cm. Ce e frac on représente une faible por on de la biomasse planc-

tonique, puisque la biomasse du macrozooplancton d’une taille supérieure à 2 mm (0,02 PgC)

(Moriarty et al., 2013) compte pour 10% de la biomasse du zooplancton dont la taille est com-

prise entre 200µmet 2 cm (0,19 PgC) (Moriarty andO’brien, 2013). Toutefois, dans les systèmes

arc ques ce sont les copépodes de grande taille qui représentent la plus grande par e de la

biomasse (Darnis et al., 2008). Par ailleurs la biomasse représentée par les rhizaires de grande

taille (> 600 µm) a été es mée à 0,089 PgC, soit 29% des biomasses combinées du méso et du

macrozooplancton (Biard et al., 2016). Même si l’UVP5 ne détecte qu’une frac on des objets

planctoniques, la biomasse associée n’est pas négligeable.
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4.1.3 Précision de la taxonomie

Bien qu’un guide taxonomique ait été mis en place pour la classifica on des image es gé-

nérées par l’UVP5, la classifica on n’est pas parfaitement homogène entre projets. Par ailleurs,

la valida on manuelle par un opérateur est une source de biais. Quelques erreurs de classifica-

ons sont apparues dans les données de certains projets, notamment pour les rhizaires, dont

la classifica on des image es UVP reste difficile. En effet lors de certaines campagnes, certains

organismes classés dans les collodaires appartenaient en réalité au groupe des phaeodaires. Ce-

la est probablement à l’origine de la présence de collodaires dans les couches mésopélagique

inférieure et bathypélagique dans nos analyses, alors que ce sont des organismes habituelle-

ment présents dans la couche épipélagique (Biard et al., 2016). Nous avons vérifié l’effet de

ces imprécisions de deux façons : en éliminant de l’analyse des campagnes les plus touchés et

en regroupant les groupes de collodaires dans lesquels figuraient des phaeodaires avec les rhi-

zaires non iden fiés pour ne conserver dans les collodaires que les collodaires coloniaux dont

l’iden fica on est aisée. Dans les deux cas, les analyses montrent un signal similaire au signal

original. Ainsi, l’effet des erreurs de classifica on reste mineur pour une analyse globale de la

distribu on des communautés de plancton.

D’autre part, les différents groupes de rhizaires apparaissent comme des éléments structu-

rant les communautés de plancton. Une raison à l’origine de ce résultat pourrait être la préci-

sion de la classifica on des rhizaires, plus élevée que pour les autres groupes. En effet si d’autres

groupes avaient été classés plus précisément, par exemple les copépodes en calanoides, cyclo-

poïdes et harpac coides, ce qui n’est pas possible avec les images issues de l’UVP, la commu-

nauté aurait peut-être été structurée par les différents groupes de copépodes plutôt que par

les différents groupes de rhizaires. Cependant, les groupes de rhizaires iden fiés ici (collodaires,

phaeodaires, acanthaires et foraminifères) ont des milieux de vie très différents et il n’est donc

pas étonnant de les retrouver comme groupes clés pour la structure des communautés de

plancton.

4.1.4 Distribu on des profils

Les profils UVP5 u lisés n’ont pas une distribu on spa o-temporelle homogène. Certaines

zones ont été par culièrement échan llonnées (courant de Californie, upwelling du Pérou,mer
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Méditerranée) tandis que d’autres sont très peu représentées (océan Indien, océan Austral) (Fi-

gure S1). Pour vérifier l’effet de la surreprésenta on de certaines régions, nous avons effectué

les analyses sur un sous-échan llon des données en fixant un seuil de densité de profils à 50

profils par carré de 2° de côté. Les patrons issus de ce e analyse sont iden ques à ceux de

l’analyse incluant tous les profils, ils semblent donc robustes.

4.2 Structure générale des communautés de plancton

4.2.1 Couche épipélagique

Les communautés épipélagiques sont essen ellement structurées par les propor ons de

trichodesmiums, de collodaires et de copépodes, des métazoaires. La dominance de ces orga-

nismes est condi onnée par la température : les copépodes occupent les eaux froides tandis

que les trichodesmiums et rhizaires se retrouvent plutôt dans les eaux chaudes. La présence des

copépodes dans la plupart des écosystèmes est déjà bien connue (Gallienne et al., 2001, Tur-

ner, 2004, Champalbert et al., 2005). Leur distribu on est largement contrainte par les condi-

ons environnementales (Beaugrand and Reid, 2003, Rombouts et al., 2009, Chertoprud et al.,

2010). C’est un groupe clé, jouant le rôle de maillon trophique entre le phytoplancton et les

niveaux trophiques supérieurs (Rombouts et al., 2009). Par ailleurs ce e étude souligne l’im-

portance écologique des rhizaires, récemment mise en évidence par d’autres études basées

sur de l’imagerie in situ (Denne et al., 2002, Biard et al., 2016). L’importance écologique de

ces organismes fragiles a longuement été sous-es mée à cause de leur dégrada on par les

méthodes d’échan llonnage historiques. Plus par culièrement, les rhizaires iden fiés dans la

couche épipélagique sont essen ellement des collodaires, dont toutes les espèces décrites ac-

tuellement vivent en symbiose avec des microalgues photosynthé ques intracellulaires (Biard

et al., 2017). Il est donc logique de retrouver ces organismes à proximité de la surface où leurs

symbiontes peuvent bénéficier du rayonnement solaire. Enfin les communautés épipélagiques

sont également structurées par les concentra ons rela ves de trichodesmiums. Ces cyanobac-

téries filamenteuses se retrouvent en grande abondance à la surface de zones oligotrophes

tropicales et subtropicales lors de périodes de bloom qui restent cependant rela vement rares

(Westberry and Siegel, 2006). Ces blooms ont été observés dans la plupart des bassins océa-

niques (Sellner, 1992). Les trichodesmiums sont capables de fixer le diazote atmosphérique,
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et sont ainsi à l’origine un apport majeur d’azote vers les océans (Capone et al., 1997). Ainsi la

pauvreté des eaux en azote n’est pas un facteur limitant pour la croissance des trichodesmiums.

4.2.2 Couches mésopélagique et bathypélagique

Dans la couche mésopélagique supérieure (jusqu’à 500 m), les communautés sont structu-

rées par les propor ons de copépodes et de rhizaires. Le mo f diffère de celui de la couche épi-

pélagique : les trichodesmiums ne sont pas un pôle structurant dans la couche mésopélagique

supérieure, mais sont toujours présents ; et les rhizaires structurant la couche mésopélagique

supérieure ne sont pas des collodaires, mais des phaeodaires et des rhizaires non iden fiés.

Comme dans la couche épipélagique, la répar on des communautés de plancton est forte-

ment condi onnée par l’environnement, notamment la température, mais cela est moins mar-

qué que dans la couche épipélagique. Bien que photosynthé ques, des trichodesmiums ont dé-

jà été détectés à plus de 100m de profondeur (Walsby, 1978, Davis andMcGillicuddy, 2006). Ils

sont présents ici dans la couchemésopélagique supérieure, car la fron ère supérieure de ce e

dernière est calculée en fonc on de la profondeur de la couche eupho que et de la pycnocline.

Dans certains cas notre couche mésopélagique supérieure débute dès 14 mètres de profon-

deur, expliquant l’inclusion des trichodesmiums dans ce e couche. Par ailleurs, les trichodes-

miums pourraient également être emportés en profondeur lors d’évènements de downwelling

(Guidi et al., 2012). De tels évènements résulteraient en la mort des colonies, mais celles-ci

pourraient rester iden fiable sur les images de l’UVP. Comme dans la couche épipélagique, les

rhizaires sont largement présents dans les communautés de la couche mésopélagique supé-

rieure, à la différence qu’on retrouve ici des phaeodaires à la place des collodaires. En effet,

alors que les collodaires hébergent des symbiontes photosynthé ques, les phaeodaires sont

des organismes hétérotrophes apparemment dépourvus de symbiontes (Kling and Boltovskoy,

1999). Ils se rencontrent essen ellement en profondeur, au-delà de 300 m (Boltovskoy et al.,

2016), et cons tuent la part la plus importante de la biomasse des rhizaires dans la tranche

100-500 m (Biard et al., 2016).

Dans la couche mésopélagique inférieure (500 - 1000 m), le patron est très similaire à celui

de la couche mésopélagique supérieure, à la différence qu’il n’y a plus de trichodesmiums. La

présence de collodaires à ces profondeurs est ina endue, car ces organismes hébergent des
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symbiontes photosynthé ques, cela est probablement causé par une mauvaise classifica on

dans les collodaires d’organismes qui sont en fait des phaeodaires. Ce e hypothèse est renfor-

cée par la projec on très similaire des collodaires et phaeodaires sur les deux premiers axes de

l’ACP.

Enfin dans la couche bathypélagique, les communautés sont structurées par les copépodes

et des rhizaires non iden fiés dont la répar on est plus homogène que dans les couchesmoins

profondes.

Au final, les communautés de plancton sont structurées par des groupes taxonomiques très

éloignés. On aurait pu s’a endre à ce que la structure de ces communautés soit dirigée par des

organismes dont la biomasse est importante et dont les organismes seraient principalement

de grands métazoaires, notamment du meso et macrozooplancton autre que les copépodes.

Or la structure mise en évidence ici pour les organismes de grande taille repose sur un groupe

de métazoaires,les copépodes, un groupe de pro stes mixotrophes, les rhizaires et un groupe

de cyanobactéries, les trichodesmiums. Ces groupes clés pour la structure des communautés

de plancton vivent dans des milieux écologiques très différents : les copépodes dominent dans

les eaux froides, oxygénées, produc ves riches en par cules ; tandis que les trichodesmiums

sont essen ellement présents dans des eaux chaudes, salées, peu oxygénées et oligotrophes.

Parmi les rhizaires, les collodaires et phaeodaires se concentrent principalement dans les zones

d’upwelling, où les eaux sont plutôt froides et appauvries en oxygène ; les collodaires étant plus

présents dans la couche épipélagique tandis que les phaeodaires dominent dans les couches

plus profondes.

4.2.3 Homogénéisa on en profondeur

Nos analyses me ent en évidence que la communauté de la couche épipélagique est plus

structurée que celle des autres couches. Par ailleurs, la distribu on spa ale des communautés

dans la couche épipélagique est par culièrement marquée par la la tude, reflétant l’impor-

tance de la température et de l’ensoleillement, alors que les délimita ons sontmoinsmarquées

dans les couches profondes. Cela est en accord avec le fait que les condi ons environnemen-

tales ont tendance à s’homogénéiser en profondeur (Costello and Breyer, 2017, Costello et al.,

2018). De la mêmemanière, les discon nuités marquées en surface dans la distribu on des or-
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ganismes planctoniques sont moins importantes en profondeur (Vecchione et al., 2015). Dans

notre étude, l’effet sur la structure de communautés de plancton n’est pas visible entre les

couches mésopélagiques et bathypélagique, ce qui peut s’expliquer par le fait que moins de

profils étaient disponibles pour l’analyse de ces couches.

4.3 Une distribu on contrainte par les condi ons régionales

Les données environnementales u lisées pour la construc on de notre régionalisa on sont

des données issues de CTD ainsi que des données satellites hebdomadaires. Ce sont donc des

données très locales dans le temps et l’espace. Or nos résultats montrent que les varia ons

dans la distribu on des organismes planctoniques sont mieux expliquées par des régionalisa-

ons basées sur les données globales. Ce travail met en avant que la composi on des commu-

nautés de plancton en un endroit localisé dans le temps et l’espace dépend essen ellement

des condi ons régionales et à plus long terme que des condi ons locales et immédiates.

5 Perspec ves

La principale perspec ve à l’issue de ce travail est de le publier dans un journal à comité de

lecture. Dans un premier temps, il faudra améliorer la classifica on des rhizaires dans un cer-

tain nombre de projets, ainsi qu’es mer les biomasses des différents groupes pour évaluer l’im-

portance biogéochimique. À plus long terme, l’améliora on des performances d’iden fica on

ainsi que le développement de l’approche par les traits plutôt que la taxonomie perme ront de

mieux caractériser les communautés de plancton. Enfin, l’augmenta on de la résolu on spa-

ale et temporelle des données est un autre axe à développer. Notamment, la commercialisa-

on de l’UVP6 pouvant être déployé de manière autonome sur des flo eurs et bénéficiant de

la reconnaissance embarquée perme ra de générer de nouvelles données de concentra ons

et de biovolumes des organismes planctoniques et de la neige marine in situ.
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Figure S1 – Carte des sta ons des campagnes océanographiques incluses dans ce e étude.
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Figure S2 – Exemple de image es enregistrées par l’UVP5 pour les groupes taxonomiques retenus. Sauf
men on contraire les barres d’erreur représentent 2 mm.



Figure S3 – Carte de l’ensemble des Provinces de Longhurst (Longhurst, 1995).



Figure S4 – Carte de l’ensemble des provinces biogéochimiques de la zonemésopélagique (Reygondeau
et al., 2018).



Figure S5 – Projec on des sta ons de la couche mésopélagique inférieure sur les deux premiers axes de
l’ACP colorées en fonc on des groupes définis par la CAH ; des catégories taxonomiques et des variables
environnementales. Toutes les variables environnementales sont projetées, tandis que seules les caté-
gories taxonomiques dont la norme de la projec on sur les deux premiers axes est supérieure au rayon
du cercle des contribu ons équivalentes le sont.
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Figure S6 – Carte des sta ons de la couche mésopélagique inférieure colorées en fonc on des groupes
définis par la CAH.



Figure S7 – Projec on des sta ons de la couche bathypélagique sur les deux premiers axes de l’ACP
colorées en fonc on des groupes définis par la CAH ; des catégories taxonomiques et des variables envi-
ronnementales. Toutes les variables environnementales sont projetées, tandis que seules les catégories
taxonomiques dont la norme de la projec on sur les deux premiers axes est supérieure au rayon du
cercle des contribu ons équivalentes le sont.
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Figure S8 – Carte des sta ons de la couche bathypélagique colorées en fonc on des groupes définis par
la CAH.
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Figure S9 – Concentra on moyenne des 5 taxas les plus abondants des campagnes CCE-LTER (au large
du courant de Californie) dans la couche épipélagique le jour et la nuit.



Typologie globale de la distribu on tridimensionnelle des communautés de
plancton vues par imagerie in situ

De nombreuses tenta ves ont été faites pour par onner les écosystèmes marins en grands biomes
à l’image des écosystèmes terrestres, mais cela reste difficile en raison du manque de connaissances
du milieu hauturier. Alors qu’une par on ver cale fait aujourd’hui consensus, plusieurs proposi ons
de par ons horizontales, essen ellement basées sur la biogéochimie, ont été avancées. Il reste à dé-
terminer si ces par ons reflètent ou non la distribu on des organismes. L’étude de la distribu on des
communautés de plancton, organismes sensibles aux changements affectant les masses d’eaux dans les-
quelles ils sont insérés, est ainsi adaptée pour évaluer la per nence écologique de ces régionalisa ons.

En u lisant un ou l d’imagerie in situ du plancton et de la neige marine couplé à des ou ls d’en-
registrement des condi ons environnementales, nous avons étudié la distribu on des communautés
de plancton en lien avec leur environnement. Ces ou ls ont permis de générer un grand nombre de
données de concentra on de plancton sur l’ensemble des bassins océaniques. Ces données ont été ana-
lysées avec des méthodes mul variées et d’ordina on afin de décrire les communautés de plancton.

Ainsi nous avons pu me re en évidence des grands types de communautés de plancton pour les
différentes couches de l’océan. Ces communautés sont principalement structurées par trois groupes : les
trichodesmiums, les copépodes et les rhizaires. La comparaison entre la distribu on des communautés
de plancton et un ensemble de par ons géographiques des océans montre que les communautés de
plancton sont essen ellement contraintes par les condi ons environnementales régionales et non par
des condi ons environnementales locales et immédiates.

Mots clés : communautés de plancton, régionalisa on, environnement, imagerie in situ

Global typology of the tridimensional distribu on of plankton communi es
seen by in situ imagery

There were many a empts at par oning marine ecosystems in large biomes like terrestrial ecosys-
tems. This remains difficult due to the lack of knowledge of the open ocean. A consensus has been found
for a ver cal par oning, and several proposi ons have been made for a horizontal par oning, mainly
based on biogeochemical signatures. Yet the ability of these par onings to capture the distribu on of
organisms is s ll to explore. The study of the distribu on of plankton communi es, whose organisms are
affected by changes in water masses in which they are included, is well adapted to assess the ecological
relevance of these par onings.

Using an in situ imagery tool for plankton and marine snow paired with environment recording
sensors, we studied the distribu on of plankton communi es in rela on with their environment. These
tools generated a large dataset of planktonic concentra ons all around the world. This dataset was ana-
lysed with mul variate and ordina on methods in order to describe plankton communi es.

We were able to dis nguish large types of plankton communi es in different oceanic layers. These
communi es are mainly structured by three groups: trichodesmiums, copepods and rhizaria. The com-
parison between the distribu on of these communi es and a set of geographical par onings of oceans
show that plankton communi es aremainly driven by regional environmental condi ons instead of local
condi ons.

Keywords: plankton communi es, ecoregionalisa on, environment, in situ imagery
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