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CHAPITRE 1 : Introduction Générale 

1 Introduction 

1.1 Contexte 

La pêche est l’une des nombreuses manières dont l’homme interagit avec les océans et 

peut affecter la biodiversité à travers la déstructuration des niveaux d’organisations éco-

biologiques (individu, population, communauté et écosystème) (Christensen, 1998; Norse and 

Watling, 1999; Pinnegar et al., 2002; Lloret et al., 2004; Wikelski and Cooke, 2006). Plusieurs 

études ont montré la perte de diversité et les changements dans les assemblages d’espèces 

marines découlant de l’exploitation des ressources halieutiques. Des études récentes ont permis 

des améliorations dans la compréhension des changements d’assemblages de poissons 

démersaux en réponse aux diverses activités humaines comme la pêche, et aux changements 

environnementaux en zones côtières et maritimes (Bianchi, 1992a; Greenstreet et al., 1999; 

Blaber, 2000; Araùjo et al., 2002; Laurans et al., 2004; Hooper et al., 2005; Jaureguizar et al., 

2006; Ferreira et al., 2007). Les types d’activités de pêche varient selon l’engin de pêche utilisé, 

de celles qui sont extrêmement sélectives de la taille individuel et à certaines espèces cibles 

(filets, pièges) à celles qui sont peu sélectives (chalutage de fond), touchant les communautés 

de poissons démersaux en provoquant des changements dans la composition spécifique, la 

structure de taille et la biomasse globale (Boero, 1994; Giller et al., 2004; Hughes et al., 2005; 

Harley et al., 2006a).  Un défi majeur pour les écologistes est de comprendre le fonctionnement 

et la dynamique de tels écosystèmes face à la variabilité climatique naturelle ou induite 

d’origine anthropique. 

La zone économique exclusive de la Mauritanie (ZEEM), située au carrefour des eaux 

tempérées du courant des Canaries du nord (NACW) et celles des eaux chaudes du courant de 

Guinée provenant du sud (SACW), constitue une zone de transition où cohabitent des espèces 

d’affinité tempérée et des espèces à affinité tropicale (Domain, 1980). Ces deux principaux 

systèmes de courants océaniques de la ZEEM et le profil du plateau continental sont à l’origine 

d’un phénomène d’upwelling et jouent des rôles importants dans le transport des masses d’eau. 

L’upwelling confère à la zone une forte productivité planctonique, une ressource abondante et 

diverses communautés de poissons, de céphalopodes, de crustacés etc. De par les ressources 

halieutiques, la ZEEM constitue un important pôle d’attraction d’activités socio-économiques. 

On y distingue deux principaux types de pêcheries (artisanale et industrielle) qui se sont 
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maintenues depuis l’ère coloniale et jusqu’à nos jours (Gruvel and Bouyat, 1906; Gruvel, 1909; 

Ould Hamady and Weigel, 1998).  

Dans la ZEEM, la pêche constitue un des piliers de l’économie nationale, considéré par 

le Gouvernement comme stratégique non seulement pour remédier aux problèmes de 

déséquilibre macro-économiques, mais aussi pour contribuer de façon dynamique au 

développement du pays en termes d'emplois (40 000 emplois directs) (IMROP 2014). Les 

navires de pêche opérant dans les eaux sous sa juridiction sont astreints au système de licences 

payantes d’accès aux ressources, pour pouvoir exercer leur activité. A cet effet, une multitude 

de licences est délivrée ciblant plusieurs groupes d’espèces, parmi lesquels les démersaux 

représentent un part non négligeable.  Le système en vigueur apparaît d’une relative complexité 

avec en tout 22 types de licences, parmi lesquelles 15 sont destinées à l’exploitation des 

ressources démersales (Brahim et al., 2006; Gascuel et al., 2006a). On assiste à une forte 

pression d’exploitation de ces ressources, et le développement de ces secteurs au cours de ces 

dernières années a vu l’effort de pêche augmenter considérablement (Bernardon and Labrosse, 

2006; Brahim et al., 2006; Gascuel et al., 2006a; Ould Taleb Sidi and Souad, 2006). La pêche 

a connu une forte reprise en 2016, avec une croissance de la valeur ajoutée réelle de 1.5%. Sa 

contribution à la croissance du PIB réel est devenue positive à 0.03 point. En 2016, les espèces 

pélagiques représentent 90%, les espèces démersales 8.2%, et les céphalopodes 1.7% des 

captures. Le PIB de l’activité des pêches a enregistré une augmentation de 24%, soit 2% du PIB 

global. De par les recettes fiscales et non fiscales, il représente 13 % des revenus 

gouvernementaux et 25 % des recettes en devises étrangères (Banque Centrale de Mauritanie, 

2016). 

1.2 Objectifs 

Dans ce contexte, les principaux objectifs de cette thèse consistent à analyser la 

composition spécifique, la structure et la diversité des assemblages d’espèces démersales de la 

ZEEM, et à déterminer les variables structurantes (environnement et pêche). A cet effet, nous  

nous sommes intéressés aux campagnes scientifiques démersales annuelles réalisées par 

l’IMROP dans la ZEEM.  Les stations de chalutage ont été retenues comme étant l’unité 

d’échantillonnage et les principaux points ci-dessous seront abordés : (a) description de la zone 

d’étude et méthodologie d’études, (b) analyse de la composition spécifique et de la structuration 

des assemblages des espèces démersales de la ZEEM, (c) analyse des caractéristiques 
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distributionnelles des comptages de ces espèces et (d) analyse de la diversité de ces 

assemblages. 

1.3 La structure de la thèse  

Le manuscrit est organisé en quatre principales parties qui se déclinent comme suit:  

La première partie :  

Cette partie introductrice comprend quatre volets principaux : 

• Description détaillée de la ZEEM, du point de vue physique et géographique 

• Description des assemblages de la ZEEM décrits dans la littérature 

• Caractéristiques des navires et du matériel de prélèvement 

• Méthodes et concepts statistiques et/ou écologiques utilisés. 

 

La deuxième partie : analyse de la stabilité spatio-temporelle de la structuration, composition 

des assemblages des espèces démersales. Face aux changements environnementaux et aux 

activités humaines, d’importants impacts peuvent affecter la composition, la structure et le 

fonctionnement des écosystèmes marins. Il y a toujours des lacunes d’un point de vue quantitatif 

sur la manière dont ces facteurs influent la structure des assemblages de poissons démersaux 

exploités. Cette partie s’attèlera à étudier (i) la stabilité spatiale et temporelle des assemblages 

de poissons démersaux, (ii) les relations entre les facteurs structurants et les assemblages afin 

de mieux expliquer la dynamique de leur structure. La méthode d’ordination STATICO  de 

paires de tableaux faunistique (abondance) et environnement-exploitation (SST, chl a, Effort de 

pêche), a été appliquée aux données collectées. 

La troisième partie : étude de l’abondance des espèces par la modélisation des comptages au 

moyen de distributions de probabilités paramétriques. Dans cette approche, il est souhaitable 

que la famille de probabilités choisie soit suffisamment souple pour ajuster des distributions 

empiriques très différentes, et que ses paramètres possèdent des significations biologiques et 

écologiques claires. C’est pourquoi le loi Binomiale Négative a été choisie. Dans ce travail de 

modélisation de comptages de poissons et d’invertébrés marins de la ZEEM, des listes de 

comptages homogènes (“réplicat”) ont été construites, groupant les observations de chaque 

espèce en fonction d’un nombre convenable de types d’habitats obtenus par classification des 

stations échantillonnées. 
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La quatrième partie : analyse de  la  diversité  spécifique  fait  généralement  appel  à des  

indices  classiques, comme  la richesse spécifique , l’équitabilité ou régularité (evenness en 

anglais), la diversité composite combinant à la fois la richesse spécifique et l’équitabilité dont 

les populaires indices de  Simpson (Simpson 1949) ou Shannon et  Weaver (Shannon and 

Weaver, 1949), et ceux de la diversité taxonomique décrivant la variabilité taxonomique entre 

les espèces d’un assemblage (Warwick and Clarke, 1995).  Dans le présent travail ces indices 

ont été calculés sur les données d’abondance des espèces démersales issues des campagnes 

scientifiques. Ces descripteurs ont été suivis par le biais de variables explicatives temporelles 

et spatiales. L’effort de pêche industrielle (journaux de bords), la température de surface de la 

mer (SST), la concentration en chlorophylle a et le type de substrat ont été utilisés comme 

variables explicatives. La représentativité de la richesse spécifique observée lors de 

l’échantillonnage a été estimée à l’aide de courbes d’accumulation d’espèces (Species 

Accumulation Curves en anglais). Une analyse en composantes principales ( ACP ) a été 

appliquée sur les différents indices des composantes de la diversité (richesse spécifique, 

équitabilité, indices composites et diversité taxonomique) afin d’étudier leur redondance. 

L’effet des variables structurantes sur deux indices complémentaires (d’une part de la richesse 

spécifique et d’autre part de l’équitabilité) ont ainsi été ensuite analysé par des modèles linéaires 

généralisés (GLM). 

Cette thèse est divisée en quatre principales parties : (a) la première partie de la thèse est 

composée du chapitre 2 consacré à la description de la zone d’étude et du chapitre 3 à la 

description de la méthodologie d’études ; (b) la deuxième partie se compose du chapitre 4 ; (c) 

la troisième partie se compose du chapitre 5 ; et (d) la quatrième partie se compose du chapitre 

6. Les chapitres 4, 5 et 6 constituent les principaux chapitres de cette thèse. Ils sont sous forme 

d’articles publiés (chapitres 4 et 5) et en préparation (Le dernier chapitre 6). Le chapitre (7) est 

une synthèse et la conclusion, il résume les résultats de la thèse, et comment ils répondent aux 

différentes questions de recherche décrites par les objectifs des principaux chapitres. 
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CHAPITRE 2 : Présentation de la zone d’étude 

2 Caractéristiques générales du littoral mauritanien et la zone d’étude 

2.1  Géomorphologie du littoral 

Le littoral mauritanien est long d’environ 750 km, et ses 200 milles de zone économique 

exclusive (ZEE) sont caractérisés par la présence d’un phénomène d’upwelling apportant à la 

surface des eaux froides chargées de nutriments et soutenant un système exceptionnellement 

productif avec une population de poisson diversifiée. La zone d’étude s’étend de 16°04’00 N 

dans le sud avec la frontière du Sénégal et jusqu’à 20°36’00 N au nord avec la région du Sahara 

occidental. La zone économique exclusive couvre une superficie totale de 230 000 km2 et d’un 

plateau continental d’une superficie de 36 000 km2. Ce plateau continental va de la plus basse 

profondeur chalutable (i.e. 20 m applicable à la pêche industrielle) à 200 m au large. Dans le 

but de cette thèse la côte mauritanienne a été divisée en trois zones géographiques : Nord 

(19°15’–20°36’ N), centre (17°39’–19°15’ N) et Sud (16°04’–17°39’ N), et en classes de strates 

bathymétriques (0-20 m, 20-50 m, 50-80 m, 80-200 m, 200-400 m, 400-600 m et > 600 m) 

(Figure 2.1). Ces strates bathymétriques reflètent l’existence de différents patterns dans la 

distribution des espèces démersales, sous l’influence de facteurs environnementaux tels que la 

profondeur, le type de fond ou des variations saisonnières des conditions hydrologiques 

(Bergerard et al., 1983; Domain, 1985; Gascuel et al., 2006b). La distribution spatiale des 

stations de chalutage a été représentée à l’aide d’un Système d’Information Géographique 

(SIG), ArcGIS 10, avec des positions réelles des stations de chalutage signalées en degrés 

décimaux. 
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Figure 2-1 : Les limites de la zone d’étude (le plateau continental <200 m de fond) et la 

zone économique exclusive mauritanienne (ZEEM). 

2.2 Topographie du plateau continental 

Le littoral est constitué par une succession de cordons dunaires, qui isolent de la mer des 

zones humides et sur-salées correspondant à d’anciennes lagunes fonctionnant aujourd’hui 

comme des cuvettes d’évaporation, et appelées sebkhas. Au sud de la Mauritanie un important 
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cordon dunaire, la “langue de Barbarie”, dévie vers le S-SW le cours du fleuve Sénégal sur 

environ 20 km au niveau de son embouchure.  

Le plateau continental est formé de hauts fonds, de baies et de caps rocheux et au sud, il 

est essentiellement sableux. D’après Domain (1980), la ligne de côte est orientée nord-sud au 

nord du cap Blanc, elle change brusquement d’orientation, à partir de cet endroit, et prend une 

direction sud-nord. Au nord du cap Blanc la bordure du plateau continental apparaît régulière. 

En revanche, devant le banc d’Arguin elle est entaillée par de nombreuses fosses qui pénètrent 

profondément le plateau continental et arrivent au contact du banc où les fonds de 10 m 

voisinent alors avec ceux de 300 à 400 m. Au sud du cap Blanc le plateau continental s’élargit 

de 40 à 60 milles pour se rétrécir au niveau du cap Timiris où l’isobathe 200 m ne se trouve 

plus qu’à environ 10 milles de la côte. Les fonds sont généralement réguliers et la pente vers le 

large est douce. Un décrochement est cependant perceptible vers 50 m de fond où l’on observe 

çà et là des affleurements rocheux longitudinaux. La partie sud, vers le cap Timiris, est basse et 

marécageuse et formée de plusieurs îles où l’on trouve une mangrove résiduelle d’Avicennia 

africana. La ligne de côte prend la forme d’un très grand arc de cercle ouvert vers l’ouest. La 

largeur du plateau continental n’excède pas 30 milles dans cette région et l’isobathe 200 m est 

orienté suivant la direction NW-SE. La partie nord de l’isobathe s’incurve progressivement vers 

le sud en suivant le contour de la côte pour prendre une direction NNE-SSW à partir de la 

latitude de Nouakchott.  

Le rebord du talus est entaillé de nombreux petits canyons sous-marins que l’on trouve 

entre 18°40’ N et 18°50’ N ainsi que ceux situés plus au nord devant le banc d’Arguin. Des 

études antérieures ont montré qu’une série de petits canyons incisent le plateau continental. 

Dans la partie la plus méridionale du Golfe d’Arguin, sur la pente continentale ils fusionnent  

prés du canyon du Cap Timiris (Krastel et al., 2004; Antobreh and Krastel, 2006; Zühlsdorff et 

al., 2007; Henrich et al., 2010). Ce système de méandres de  canaux sous-marins est long de 

400 km, d’environ 270 m de fond et de 2.5 km de large (à la position 19°15’ N, 18°56’ W) 

(Krastel et al., 2004; Michel et al., 2011) 

Les formations rocheuses apparaissent plus nombreuses qu’au nord du cap Timiris. Au 

cours de ces dernières années, des récifs coralliens d’eaux froides couvrant une large étendue 

linéaire d’au moins 190 km et à des profondeurs de 450-550 m ont été découvert sur le talus 

continental. La hauteur des structures carbonatées s’élève de 100 m sur une largeur de 500 m à 

la base. Ils sont localisés entre les latitudes 16°06’/19°30’ N et les longitudes 16°33’/17°19’ W 

(Colman et al., 2005; Krastel et al., 2006; Ramos et al., 2010), voir figure 2.2. 
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Figure 2-2 : Les caractéristiques géomorphologiques du plateau et du talus continental 

mauritanien. 
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2.3 Description des fonds 

Il est largement admis que la diversité, la qualité et l’étendue des habitats benthiques 

(Herbiers marins peu profonds, les affleurements rocheux, le plateau continental, le talus 

continental, etc.…) sont importants dans la détermination de la distribution, de l’abondance et 

de la composition de la faune marine (les formes pélagiques, les espèces démersales et certaines 

formes du benthos). Cette distribution des espèces marines en fonction des conditions 

climatiques, la profondeur et la nature sédimentaire du milieu a retenu depuis longtemps 

l’attention des biologistes, des aménagistes et principalement les pêcheurs (Hall-Arber and 

Pederson, 1999; St. Martin, 2001; Yoklavich et al., 2007). 

Les premières investigations sur la nature des fonds chalutables des côtes mauritaniennes 

ont été réalisées par les expédition du navire Thalassa (Maurin, 1968; Maurin and Bonnet, 1969; 

Bonnet et al., 1971) pour des besoins de la pêche. Les auteurs donnent des descriptions 

qualitatives de la nature des fonds (substrats), des possibilités de pêches et de l’abondance des 

espèces associées à ces biotopes. Des études quantitatives sur la sédimentologie ont été 

entreprises dans la région du cap Blanc et jusqu’à 17°50’ N (Mcmaster and Lachance, 1969) et 

sur l’ensemble du plateau continental mauritanien (Domain and Richer de Forges, 1985). Ces 

travaux ont permis d’identifier et décrire les différents fonds rencontrés sur le plateau 

continental mauritanien. Ils sont constitués de fonds de sable vaseux, de sable grossier riche en 

débris coquilliers, de zones rocheuses et de formations coralliennes. 

Au nord du cap Blanc, en général le plateau est recouvert de sable vaseux ou moyen avec 

moins de 10 % de limon et de 10 % d’argile.  Devant le banc d’Arguin, on observe fréquemment 

entre 40 et 70 m d’importantes zones de sable grossier riche en débris coquilliers. La teneur en 

carbonate est supérieure à 75 % sur les parties moyennes et externes du plateau continental 

donnant à cette région la plus forte proportion de carbonates de toutes les surfaces le long du 

plateau Nord-Ouest africain (Mcmaster and Lachance, 1969; Milliman, 1977; Domain and 

Richer de Forges, 1985).  Les sédiments au Sud du 21°30’ N sont légèrement plus fins et 

contiennent moins de carbonate.  Ils sont composés principalement de vase, avec généralement 

moins de 35 % de CaCO3 . Les grains terrigènes dans ces vases littorales sont dérivés de 

poussière et de sable (Milliman, 1977; Domain, 1980; Domain and Richer de Forges, 1985). 

Des affleurements rocheux occasionnels entourés de formations coralliennes se situent dans les 

secteurs suivants : de 20°35’ à 20°50’ N entre 30 et 55 m; de 20°25’ à 20°30’ N entre 30 et 40 

m ; de 19°50’ à 20°10’ N par fonds de 20 à 25 m (Maurin and Bonnet, 1969).  
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De la côte, vers l’ouest au large, Domain (1980) décrit la succession de la nature 

sédimentaire du fond marin : sable (0 à 35-40 m), sable vaseux (40 à 100-150 m), vase sableuse 

(150 à 200 m et au-delà). Au sud du cap Timiris existe un banc de vase situé entre 30 et 50 m, 

au débouché de la fosse de 18°40’ N. Plus au sud vers 18°00’ N on trouve entre 30 et 50 m un 

banc de vase sableuse sensiblement orienté parallèlement à la côte. Des fonds durs de sable 

coquilliers (15 à 50 m) et des fonds meubles sablo-vaseux (50 à 100 m) sont rencontrés sur le 

plateau continental comme dans la partie nord du banc d’Arguin. Des affleurements rocheux et 

des formations coralliennes sont à signaler aux latitudes de 19°15’ N,  18°55’ N et 18°45’ N, 

respectivement aux profondeurs de 80, 40 et 45 m (Bonnet et al., 1971), voir figure 2.3.  
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Figure 2-3 : Les caractéristiques sédimentaires et la nature du fond extraits des travaux de 

Domain (Domain 1980) sur le plateau continental mauritanien. 
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2.4 Cadre hydrologique 

Le littoral mauritanien est caractérisé par des centres de fortes remontées d’eaux 

(upwelling). Deux systèmes de masses d’eaux océaniques alimentent ce phénomène physique. 

Au nord de 20°00’ N, l’upwelling est principalement influencé par les eaux centrales Nord 

atlantique (NACW) , alors qu’au sud de 20°00’ N ce sont les eaux centrales Sud Atlantique 

(SACW). Les vents le long de la côte constituent aussi l’un des moteurs des remontées d’eaux 

profondes (froides) chargées de nutriments à la surface. Ces remontées d’eaux profondes 

soutiennent le système productif et sa population d’espèces marines, et restent sujettes à 

d’importantes variations.  

La région est l’une des deux principales zones d’upwelling côtier dans l’océan Atlantique 

et dans le monde, ce qui en fait l’un des systèmes le plus biologiquement productifs 

(Mittelstaedt, 1991a; Nykjær and Van Camp, 1994; Pauly and Christensen, 1995; Freudenthal 

et al., 2002; Kuhlmann, 2003; Kock et al., 2008; Rees et al., 2011). L’upwelling est 

généralement plus dense, plus froid et plus riche en éléments nutritifs que les eaux profondes 

et a des impacts significatifs sur le climat côtier et la productivité biologique marine (Miranda 

et al., 2013). Pour que l’upwelling se produise le long de la côte Nord-Ouest africaine en général 

et en particulier dans les eaux mauritaniennes, trois facteurs sont nécessaires : (1) des vents 

persistants, (2) une limite solide et (3) l’effet de Coriolis. (Mittelstaedt, 1991a; Gomez-Gesteira 

et al., 2006; Cropper et al., 2014). 

La forte productivité des zones d’upwelling côtier est généralement attribuée aux 

changements dans l’intensité de l’upwelling sous l’influence de la tension du vent 

(Summerhayes et al., 1995; Nave et al., 2003; Romero et al., 2006). Dans les eaux côtières nord-

ouest africaines elle est conditionnée par la présence de deux masses d’eau différentes. Un front 

marqué au 21°00’ N (Cap Blanc) sépare les eaux centrales nord atlantique (NACW) un peu 

plus fraîches et moins salines, et les eaux centrales sud atlantique plus riches en éléments 

nutritifs (SACW) (Nehring et al., 1975; Wolf and Kaiser, 1978; Minas et al., 1982; Zenk et al., 

1991). Cependant, la dynamique de la productivité au large des côtes mauritaniennes est moins 

directe en raison de son cadre atmosphérique et hydrographique complexe (Mittelstaedt, 1991a; 

Barton, 1998). 

L’hydrologie de la zone d’upwelling des eaux mauritaniennes est principalement 

contrôlée par l’influence combinée du courant des Canaries qui transporte des eaux de surface 

froides vers le sud et le régime d’upwelling côtier induit par les alizés du Nord-Est. Le processus 
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déplace les masses d’eau relativement froides et riches en nutriments des profondeurs à la 

surface (dans la zone euphotique) et la remontée de nutriments utilisés par le phytoplancton 

(Smith and Whitledge, 1977; Johnson and Stevens, 2000), voir figure 2.4A. 

 

Figure 2-4 : (A) Schématisation du modèle d’upwelling au large de la Mauritanie et la 

tension du vent le long d’une limite côtière ouest. (B) La spirale d’Ekman influencée par 

le vent pour une eau profonde dans l’hémisphère sud. 

2.4.1 Les courants de surface et les masses d’eaux océaniques  

La côte Nord-Ouest africaine est largement influencée par la circulation générale du gyre 

subtropical de l’Atlantique nord, particulièrement par sa branche orientale, appelée “Courant 

des Canaries”. Ce courant des Canaries coule du sud parallèlement à la côte et re-circule à 

l’intérieur de l’océan à environ 20°00’-25°00’ N pour alimenter le Courant Nord Equatorial 

(Arístegui et al., 2006). Ils se caractérise par une forte variabilité saisonnière et un fort contraste 

dans la biologie entre les eaux du Nord et du Sud (Saetersdal et al., 1999; Signorini et al., 1999). 

Un fort upwelling se produit tout au long de l’année dans la bande latitudinale de 20°00’ -

25°00’ N. Le courant des Canaries est principalement influencé par les masses d’Eaux Centrales 

Nord Atlantique (NACW), elles sont plus chaudes, plus salées, peu nutritives. Les 

caractéristiques des limites supérieures de température et de salinités sont respectivement de 

18.0°C et 36.38 psu. Au sud du Cap Blanc (20°00’ N), une grande recirculation cyclonique 

permanente se développe comme conséquence du déplacement au large du Courant des 

Canaries, alimentant ainsi le Courant Nord Equatorial. Ce courant présente les mêmes 

propriétés que celles des Eaux Centrales Sud Atlantique (SACW), sont plus fraîches et riches 

en nutriments. 

Entre 25°00’ N et 21°00’ N, le Courant des Canaries se détache de la pente continentale 

et coule en direction du Sud-Ouest. Au sud du Cap Blanc il y a un tourbillon cyclonique 
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persistant à méso-échelle entre 15°00’ N et 21°00’ N, dont la position varie selon la saison, 

étant le plus éloigné du Nord en hiver et automne (Mittelstaedt, 1991a; Van Camp et al., 1991; 

Barton et al., 1998; Helmke, 2003; Lathuilière et al., 2008; Auger et al., 2015). Ce tourbillon 

cyclonique est pris en charge à grande échelle par la tendance cyclonique littorale du champ de 

vent entre 25°00’ N et à 10°00’ N : des vents Nord-Est forts dans le nord et des vents forts de 

mousson au Sud-Ouest dans le sud. En été, les vents entre 21°00’ N et à environ 15°00’ N sont 

faibles et variables. Le tourbillon cyclonique se déplace au sud du Cap Blanc au cours du 

printemps et à moins d’influence sur le transport offshore au nord de 20°00’ N. Ainsi, le contre-

courant peut circuler vers le nord jusqu’à ce qu’il rencontre le courant des Canaries et se tourne 

vers l’ouest (Mittelstaedt, 1991a; Gabric et al., 1993; Klein and Tomczak, 1994; John and 

Zelck, 1997; Köbrich, 2008).  

 

Figure 2-5 : Localisation des principaux courants de surface au large de la Mauritanie : le 

Courant des Canaries ( 1. 1. ), le Gyre Cyclonique Mauritanien (2. 1. 3.), le Contre-

Courant Equatorial (1 − 1. 5.) et le Courant de Guinée (1. 2.). Les flèches en vert indique 
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la direction locale du vent (A) Durant la saison chaude (juillet à octobre) et (B) Durant la 

saison froide (janvier à avril) (modifié de (Mittelstaedt, 1991a, 1991b)). 

2.4.2 Système des vents et le transport d’Ekman 

La côte mauritanienne est située sur la limite nord de la Zone de Convergence 

Intertropicale (ITCZ) (Philander et al., 1996), en été elle décrit une zone de haute pression 

caractérisée par la convergence des alizés du Sud-Est et du Nord-Est (Kuhlmann, 2003). Les 

alizés du Nord-Est persistants induisent des remontées d’eaux côtières,  puis sont transportées 

loin de la côte vers le Nord-Ouest  (Zhou et al., 2000; Pradhan et al., 2006). La limite 

méridionale de l’influence des alizés varie approximativement entre 10°00’ N en février-mars 

et 21°00’ N en septembre-octobre. En hiver (décembre à mai), l’ensemble de la région côtière 

(au nord de 15°00’ N) connaît un régime d’upwelling, qui est soumis à des fluctuations de 

courte durée en raison de modifications locales de la tension du vent (Barton et al., 1977; 

Huntsman and Barber, 1977). Cette zone frontale montre une saisonnalité qui suit le 

déplacement de la Zone de Convergence Intertropicale tout au long de l’année (Isemer and 

Hasse, 1987). A cause des alizés assez stables et forts du Cap Blanc, l’upwelling se produit tout 

au long de l’année et ces alizés sont les plus intenses en avril, juin et octobre-novembre (Barton, 

1998). Au cours de l’été (de juin à novembre), les vents d’ouest variables remplacent les alizés 

au sud du Cap Blanc, où les eaux chaudes du Contre-Courant Equatorial apparaissent souvent. 

Les variations zonales sont également influencées par d’autres facteurs, tels que la morphologie 

du plateau continental et les gradients dans les propriétés des masses d’eaux dans la couche 

superficielle.  

Par le transport d’Ekman et la branche côtière du courant des Canaries, les alizés induisent 

la remontée d’eau froide dans la zone du plateau continental (couche euphotique). L’upwelling 

actif se produit dans une bande étroite (10-20 km) le long de la marge continentale (Ekman, 

1905; Mittelstaedt, 1986; Bricaud et al., 1987). Les masses d’eaux de remontées sont amenées 

loin des côtes et sont remplacées par une eau plus dense en profondeur (Schemainda et al., 

1975; Hagen, 2001; Gómez-Gesteira et al., 2008; Liu, 2012). Selon la théorie d’Ekman, la 

tension du vent provoque un écoulement de surface de 45° vers la droite dans l’hémisphère 

Nord, et le transport de toute la masse d’eau est de 90° vers la droite (hémisphère Nord), figure 

2.4B. Les eaux intermédiaires et profondes sont riches en nutriments qui sont le résultat de la 

décomposition du dépôt de la matière organique des eaux de surface (couche euphotique). Ces 

nutriments sont utilisés par le phytoplancton, avec le CO2 dissous et l’énergie solaire, pour 
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produire des composés organiques par la photosynthèse. Par conséquent, il en résulte une très 

haute productivité primaire, base de la chaîne alimentaire. 

2.4.3   Les saisons hydrologiques : particularités et durées 

Le système des courants océaniques circulant dans les eaux mauritaniennes permet de 

distinguer quatre saisons. Les eaux mauritaniennes sont situées dans la zone de convergence 

intertropicale (ZCIT) au nord duquel est établi un régime d’alizés de secteur nord. Il en résulte 

une alternance de deux principales saisons hydrologiques, séparées par deux saisons de 

transition (Domain, 1979, 1980; Loktionov, 1988). Cette alternance des saisons dans le domaine 

maritime est l’un des facteurs d’enrichissement du milieu marin (Domain, 1980; Sprengel et 

al., 2002). Cette zone de forte productivité est caractérisée par un upwelling saisonnier faible, 

des filaments continus d’upwelling au large et de forts apports éoliens. L’upwelling demeure 

actif seulement au nord du Cap Blanc, il y dure 12 mois (Mittelstaedt, 1983, 1991; Roy et al., 

1992; Barton, 1998; Romero et al., 2008) et seulement 9 mois dans la région située en face de 

Nouakchott (Minas et al., 1982; Dubrovin et al., 1991; Mittelstaedt, 1991). Les particularités et 

la durée des saisons hydrologiques des eaux mauritaniennes peuvent être décrites comme suit : 

• La saison froide 

Elle s’étend de janvier à avril, les eaux froides transportées vers le sud par le courant des 

Canaries occupent en permanence la région située au nord du cap Blanc. Sous l’influence des 

alizés, il se produit en outre, le long du talus continental, des phénomènes amenant en surface 

des eaux superficielles froides. Elles sont caractérisées par une faible variabilité spatio-

temporelle de la température, avec un minimum thermique situé entre les mois de février et 

avril. Les eaux les plus froides (< 16.5°C) se trouvent près de la côte au sud du cap Timiris. 

Cette région où l’upwelling côtier est assez prononcé est séparée des eaux plus chaudes du large 

par une zone de gradients thermiques. Ces eaux recouvrent progressivement le plateau 

continental où l’on peut alors observer des températures de l’ordre de 16 à 18°C et des salinités 

de 35.5 à 36.0 (psu). A l’extrémité Nord-Ouest de la ZEEM, la présence d’un upwelling 

stationnaire se traduit par des températures inférieures à 17°C et par des écarts-types peu 

importants.  

• La transition saison froide-saison chaude 

Cette intersaison marque le passage de la saison froide à la saison chaude. Elle s’étend sur deux 

mois (mai à juin), les alizés faisant progressivement place, du sud vers le nord, à un régime de 
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vents d’ouest faibles et variables. Les remontées d’eaux profondes cessent dans la partie 

méridionale du plateau continental. Les eaux froides sont alors progressivement recouvertes par 

des eaux chaudes d’origine tropicale associées au contrecourant équatorial dont une branche 

remonte le long de la côte vers le nord. Des zones de gradients thermiques se sont formées entre 

les eaux froides de l’upwelling nord et celles plus chaudes du secteur sud. La répartition de la 

température durant cette période est la plus variable, surtout dans les régions de l’upwelling 

côtier au sud du cap Timiris. 

• Saison chaude 

Elle s’étend de juillet à octobre et est caractérisée par l’intrusion des eaux guinéennes chaudes. 

A partir de juillet-août le régime des alizés ne se fait plus sentir au sud du cap Blanc. C’est la 

période du maximum d’extension des eaux chaudes vers le nord. Le front thermique atteint 

alors sa position la plus septentrionale au nord du Cap Blanc et les contrastes thermiques dans 

ce front peuvent atteindre 8-9°C. Au nord de ce front, les eaux restent froides sur le plateau 

continental. Au sud, le réchauffement continue à s’accentuer (les températures moyennes sont 

supérieures à 24-25°C) et l’on peut observer une diminution de la température de la côte vers 

le large. 

• La transition saison chaude-saison froide 

Cette intersaison dure également deux mois (novembre-décembre). Elle est caractérisée par 

l’intensification des upwellings côtiers et par la formation de zones des gradients thermiques le 

long de toute la ZEEM. Les isothermes prennent une orientation méridienne. Outre le secteur 

nord où l’intensification de l’upwelling maintient le front thermique, on peut remarquer 

l’apparition de zones identiques dans le secteur sud. La variabilité la plus importante de 

température est notée dans le secteur intermédiaire et près de la côte au sud de 18°30’ N. 

2.5 Etat de connaissances sur les ressources démersales 

2.5.1 Espèces démersales de l’Afrique nord-ouest 

Dans la région nord-ouest africaine, les premiers travaux sur la description et/ou 

l’évaluation des espèces démersales ont porté principalement sur la taxonomie des espèces 

ichthyologiques. Nous pouvons citer les travaux de Vinciguerra vers la fin du 19ème siècle 

(1890), ceux de Pellegrin de 1905 à 1914, la mission Vermeulen réalisée à bord du chalutier 

“Hollande VII” en  1906 et d’Almonte en 1914 (Maurin, 1968). D’autres expéditions 
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scientifiques se sont déroulées dans la région dans le but d’améliorer les connaissances sur les 

espèces démersales d’intérêts économiques, l’estimation de leurs rendements et sur les 

indications des biotopes fréquentés par ces espèces. A cet effet, une série de campagnes 

océanographiques a couvert l’essentiel du plateau et une partie du talus continental. Nous 

pouvons citer la campagne du chalutier “Gérard Tréca”, entre avril et septembre 1949 et la série 

de quatre campagnes effectuées par la “Thalassa” entre 1962 à 1973 (en novembre-décembre 

1962, mars-avril 1968, janvier-février 1971 et en juin-août 1973), (Postel, 1949, 1954; Maurin, 

1963; Maurin and Bonnet, 1969; Bonnet et al., 1971; Maurin et al., 1977). 

Vers le début des années 1980s, les études conduites sur les espèces démersales dans la 

région commencent à s’intéresser petit à petit à la composition et la distribution latitudinale et 

longitudinale de l’ichthyofaune démersale. Les institutions de recherches océanographiques et 

des pêches des pays de la région nord-ouest africaine commencent leur propre évaluation des 

ressources halieutiques de leurs zones économiques exclusives. Les efforts d’évaluation des 

espèces démersales de l’Afrique du Nord-Ouest ont été renforcés par des appuis techniques 

dans le cadre de la coopération internationale entre les pays du nord et ceux de la région 

continue (Fager and Longhurst, 1968; Longhurst, 1969; Golovan, 1978; Merrett and Marshall, 

1981; Merrett and Domanski, 1985). Des travaux ont été réalisés dans différentes zones de la 

région Nord-Ouest africaine sur les assemblages démersaux du plateau continental et du talus 

supérieur au large (Domain, 1972; Villegas and Garcia, 1983; Bianchi, 1992a, 1992b; Llinas et 

al., 1996; Domain et al., 1999; Koranteng, 2001a).  

2.5.2 Espèces démersales en Mauritanie 

Les premières tentatives de caractérisation des assemblages des poissons démersaux de 

Mauritanie se sont limitées à une partie du littoral et restent parcellaires. Ces travaux ont 

commencé à travers les études réalisées au nord dans la zone du Sahara occidental et à proximité 

du cap Blanc (Lozano Cabo 1950; Lozano Cabo 1968); dans la partie la plus profonde du 

plateau continental (Maurin, 1968); dans la zone du banc d’Arguin (Tixerant, 1968; Bruhlet 

and Jacques, 1973; Bruhlet et al., 1974) ; dans la partie sud (Domain, 1980). Les seuls travaux 

disponibles sur tout le littoral sont ceux consignés sous forme de rapport de campagne 

d’évaluation des ressources démersales de la ZEEM. Depuis le début des années 2000, un 

intérêt grandissant pour la compréhension de la structure et la dynamique de la biodiversité des 

assemblages des espèces démersales de la ZEEM s’est matérialisé par des notes techniques, 

rapports et articles s’appuyant sur de données quantitatives. Plusieurs études ont été conduites 
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évaluant la composition, la diversité spécifique et l’abondance à partir de données quantitatives 

issues des campagnes scientifiques d’étude des espèces démersales de Mauritanie (Erzini et al., 

2005; Jouffre and Inejih, 2005; Stobberup et al., 2005; Kidé, 2009; Binet et al., 2013; Meissa 

and Gascuel, 2015).  

Durant ces dernières décennies, les changements climatique et anthropique ont 

profondément touché les écosystèmes marins,  avec des implications sur les systèmes 

économiques et sociaux qui en dépendent (Harley et al., 2006b). Les impacts sur les ressources 

halieutiques ne se limitent pas aux perturbations de la pêche, mais aussi s’étendent à la 

dégradation des habitats, la déstructuration du niveau trophique des communautés marines et 

aux variations dans la structure et le fonctionnement des écosystèmes (Greenstreet and Hall, 

1996; Haedrich and Barnes, 1997; Xu and Jin, 2005; Hamilton, 2007; Baum and Worm, 2009; 

Halliday and Pinhorn, 2009). Les techniques quantitatives d’évaluation des pêcheries incluent 

les campagnes sur les œufs et les larves, les expériences de marquages (capture et recapture) et 

les campagnes de chalutage pour estimer la taille du stock des ressources marines (Foote, 1996; 

Giuffre, 1997; Kracker, 1999). A travers le monde, la collecte de données indépendantes de la 

pêche (campagnes scientifiques) pour des évaluations des stocks marins (mono-spécifique et/ou 

multi-spécifique) ont gagné en importance comme base pour des stratégies de gestion durable 

pour de nombreuses pêcheries (Helser and Hayes, 1995; Jakobsen et al., 1997; Pennington and 

Strømme, 1998; Godø et al., 2005). 

2.5.3 L’évaluation des ressources démersales de la Mauritanie 

Les poissons constituent une source vitale de protéines animales et jouent aussi un rôle 

important dans la sécurité alimentaire et la nutrition. Ils sont exploités par de nombreux types 

d’engins, souvent à une petite échelle (pêche traditionnelle, artisanale ou de subsistance) ou par 

un secteur de grande envergure ou industriel. Étant donné l’importance des ressources 

halieutiques en Mauritanie, il est impératif qu’elles soient gérées de manière durable.  

Face à l’effort de pêche croissant et à l’évolution des conditions climatiques et 

environnementales, il est nécessaire que la réponse des poissons démersaux aux perturbations 

de l’écosystème marin mauritanien soit proprement explorée. Cela est fondamental afin 

d’évaluer l’état des stocks, d’aider à la formulation et à la mise en place de structures de 

gouvernance appropriées pour la gestion des ressources. Les campagnes scientifiques de 

chalutage des ressources halieutiques sont essentielles pour l’évaluation et la gestion des 

populations de poissons et d’invertébrés, et fournissent des informations fiables sur les stocks 
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de poissons à une échelle temporelle et spatiale définie. Elles donnent aussi un aperçu des 

changements dans la biomasse, l’abondance relative et la structure des populations de poissons 

qui ne peut être obtenu des CPUEs commerciales (Jardim and Ribeiro, 2007; Gunderson, 

1993; Pennington and Stromme, 1998). 

L’évaluation des stocks de poissons démersaux sur le plateau et le talus continental mauritanien 

n’a commencé qu’au début des années 1980 avec des navires océanographiques acquis dans le 

cadre de la coopération avec des institutions internationales en matière des pêches (en 1981 et 

en 1997 avec le Gouvernement du Japon). Dès lors, des programmes d’évaluations des 

ressources de la ZEEM ont été planifiés et exécutés. Les principaux objectifs de ces 

programmes d’évaluation ont été entre autres d’explorer le plateau et le talus continental 

mauritanien pour (1) faire l’inventaire des espèces faunistiques ; estimer la biomasse des 

espèces démersales ; (2) déterminer la composition et la distribution des captures des 

principales espèces ; (3) quantifier la variation de l’abondance dans la zone d’étude et dans les 

différente strates bathymétriques ; (4) fournir les informations nécessaires pour la gestion future 

des ressources.
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CHAPITRE 3 : Collecte, traitements et analyses des données 

d’abondance 

3 Echantillonnage de données d’abondance des démersaux 

3.1 Campagnes démersales de chalutages scientifiques  

Les campagnes de chalutages scientifiques des espèces de poissons démersaux ont été 

menées principalement durant deux saisons hydrologiques (saisons froide et chaude) sur le 

plateau et le talus continental mauritanien pour des profondeurs comprises entre 20 à plus de 

800 m, de 1982 à 2010. Pour des raisons techniques liées au navire océanographique, les 

campagnes ont été décalées dans le temps en dehors de deux principales saisons.  

Les caractéristiques géomorphologique, bathymétrique et hydrologique de la ZEEM ont 

été à la base de sa subdivision en trois principales zones géographiques. Un quadrillage spatial 

de la zone a été établi suivant une grille correspondant à des mailles carrées de 3 minutes de 

côté (en latitude et longitude). Les stations de chalutage ont été aléatoirement choisies parmi 

ces carrés de la zone d’étude durant chaque campagne annuelle. A cet effet, la zone a été 

stratifiée en classes de profondeurs (0-20, 20-50, 50-80, 80-200, 200- 400, 400-600 et > 600 m) 

réparties dans les trois principales zones géographiques. Durant les opérations de chalutage, les 

traits de chalut ont été réalisés à l’intérieur de chacun des carrés choisis de la grille lors de la 

préparation de la campagne. 

3.2 Navires et engins de chalutage 

Toutes les campagnes ont été conduites à bord des navires de recherche N/O N’Diago 

(1980-1996) et N/O Al Awam (de 1997 jusqu’à présent). Ces navires ont des performances 

similaires. Ce sont de chalutiers à pêche arrière (respectivement de 650 CV, 34 m de long ; et 

1000 CV, 37 m de long), équipés d’un système de positionnement mondial (GPS), d’un 

échosondeur, et d’un chalut de fond de 2 panneaux.  

Des changements ont été apportés au premier chalut utilisé durant le début des 

évaluations, ceci dans un souci d’améliorer l’efficacité de l’engin échantillonneur. Il s’agit d’un 

chalut de fond en polyéthylène de type “Irlandais” avec un maillage dans le cul de chalut de 41 

mm avec une longueur de 45/50 m. La hauteur de l’ouverture verticale à environ 3 m et 

l’ouverture horizontale a été estimée à environ 20 m. La stratégie d’échantillonnage et le 

protocole d’observation sont restés les mêmes depuis le début des évaluations jusqu’à présent. 
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La méthode d’échantillonnage consiste en un échantillonnage aléatoire stratifié (Bergerard et 

al., 1983; Domain, 1985; Girardin et al., 1990).  

3.3 Opérations de chalutage et traitement du trait de chalut 

Tous les traits ont été effectués en plein jour, entre le lever et au coucher du soleil. La 

vitesse de chalutage variait de 2.5 à 3.95 nœuds. La durée du chalutage variait entre 7 et plus 

de 60 minutes, en moyenne chaque trait de chalut a été programmé pour durer environ 30 mn 

sur le plateau continental et une heure pour de grandes profondeurs. Pour chaque trait de chalut 

les données suivantes ont été enregistrées : la date, l’heure, durée, profondeur, position GPS, la 

direction, la vitesse de chalutage et la distance chalutée. Une fois le chalut remonté à bord, les 

captures ont été échantillonnés comme suit : 

(1) tous les gros poissons (tels que les requins, les raies, certains poissons osseux,  etc.), 

les poulpes et seiches ont été séparés de la capture, comptés et pesés; (2) le restant des captures 

a été distribué dans des caisses de tailles égales (d’une contenance d’environ 20, 30 ou 50 kg), 

quelques caisses ont été  choisies au hasard comme échantillon et le nombre de caisses non 

échantillonnées a été noté (pour déterminer le nombre total de caisses de la capture) ; (3) pour 

chaque caisse échantillonnée, tous les poissons ont été  identifiés au niveau spécifique ou du 

groupe d’espèces (voir Tableau 7.1 en  Annexe I, correspond à l’ensemble des espèces 

observées lors des campagnes démersales sur la période 1982 à 2010 ), et les spécimens de 

chaque espèce ou dans chaque groupe d’espèces ont été comptés et pesés; (4) le nombre et le 

poids total de chaque espèce ou groupe d’espèces ont été calculés en multipliant la moyenne 

(total) des poids des caisses échantillonnées par le nombre total des caisses obtenues dans la 

capture et enfin en rajoutant le nombre et le poids des gros poissons. L’ensemble des 

informations collectées sur la capture dans une station donnée, toutes les espèces identifiées (de 

poissons et d’invertébrés), dénombrées et puis enregistrées dans la base de données. 

3.4 Assemblages 

En écologie des communautés, les termes “communauté”, “assemblage”, “ensemble” 

sont sujettes à des interprétations variables par les écologistes (Nicolas, 2010; Stroud et al., 

2015). Ces termes ont été revus et redéfinis par (Fauth et al., 1996) et également résumés par 

(Magurran, 2006). Selon ces auteurs, une communauté se réfère à tous les taxons présents au 

même endroit en même temps indépendamment de la phylogénie ou de l’utilisation des 

ressources. Un assemblage fait partie de la communauté dans laquelle la phylogénie est limitée, 
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et un ensemble est un sous-composant d’un assemblage qui comprend les espèces utilisant des 

ressources similaires. En conséquence, les communautés représentent un niveau important 

d’organisation où la survie individuelle, la persistance de l’espèce et les propriétés des 

communautés se mélangent pour former un assemblage (Drake, 1990). Dans cette thèse, nous 

privilégions la notion d’“assemblage” qui représenterait l’ensemble d’espèces qui sont 

observées au même endroit au même moment, et se distingue de la notion de “communauté” 

qui fait explicitement référence à la prise en compte des interactions entre espèces. 

La structure et la caractérisation des assemblages d’espèces de poissons ne peuvent être 

appréciées qu’en faisant des inférences à partir des données de captures (indice d’abondance, 

biomasse, etc…). Pour déterminer l’organisation des assemblages d’espèces, et plus 

particulièrement identifier et quantifier les facteurs ou forces qui les structurent, des variables 

telles que l’habitat ou les facteurs physico-chimiques de l’environnement sont utilisées pour 

regrouper les espèces de poissons. 

3.5 Traitements des données collectées 

Cette thèse se concentre sur l’analyse de données des relevés par chalutages scientifiques 

annuels, des paramètres environnementaux (la température de surface de la mer et de la 

concentration en chlorophylle a) et de l’effort de la pêche industrielle démersale de 1997 à 2010, 

sur la plateau continental (profondeur <200 m). Les traitements ont nécessité la mise en relation 

entre différents fichiers et l’utilisation d’une base de données, fonctionnant sous MS Access. 

L’ensemble de ces données collectées et mises en forme ont servi à conduire les travaux décrits 

dans les trois principaux chapitres (la structuration, composition et la stabilité, étude 

distributionnelle des abondances d’espèces démersales et la diversité), figure 3.1. 
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Figure 3-1 : Le flux d’information dans les différents fichiers de données et les outputs 

obtenus pour réaliser les différentes analyses statistiques. 

3.5.1 Données de campagnes scientifiques démersales 

Un programme de recherche, basé principalement sur les chalutages scientifiques 

annuels, a été établi depuis 1982 jusqu’à présent. Les estimations de l’abondance et de la 

biomasse des espèces proviennent de ces campagnes démersales annuelles portant sur les zones 

du plateau et du talus continental mauritanien. La série temporelle de ces campagnes constitue 

une importante source de suivi des espèces de la ZEE et en particulier du “monitoring de 

l’ensemble de l’écosystème marin mauritanien”. La collecte d’informations fournit des données 

sur les captures par espèces ou groupes d’espèces. Des abondances relatives par demi-heure de 

chalutage dans les différentes zones géographiques, les strates bathymétriques et les années 

pour chaque espèce individuelle ont été calculées. Des indices d’abondance annuelle normalisée 

ont été ainsi utilisés comme entrée dans la suite de nos analyses. L’échantillonnage des captures 

fournit en plus d’importantes données biologiques sur les espèces ciblées (intérêt commercial).  

3.5.2 Extraction des données environnementales 

Une extraction de données satellitaires a été réalisée à partir des positions des stations de 

chalutage lors des campagnes scientifiques annuelles. Nous avons recouvert les emplacements 

de couches d’images satellitaires décrivant la température de surface et la concentration en 
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chlorophylle a, ces variables environnementales étaient dérivées des observations  des satellites AVHRR et SeaWiFS, respectivement. Une moyenne diurne hebdomadaire, à une résolution de 

4.5 km de la température et de la concentration en chlorophylle a de surface ont été extraites 

pour la période 1997-2010 correspondant à la période temporelle disponible dans la zone 

d’étude.   

3.5.3 Effort d’exploitation de la pêche industrielle démersale 

La base de données “journaux de pêche” décrit les informations sur les captures et l’effort 

des navires de la pêche industrielle nationale et étrangère avec licence d’accès à la ressource 

dans la ZEEM, entre 1997 à 2010. Les renseignements fournis dans les journaux de bord 

comprennent : les caractéristiques du navire, la licence d’accès à la ressource, la position de la 

zone de pêche en carré statistique de 30 min de côté (de latitude et de longitude), le nombre de 

jours de mer, nombre de jours de pêche, la quantité capturée de poissons par catégorie 

commerciale. Parmi ces variables, nous n’avons retenu pour les analyses que le nombre 

d’opérations, qui était plus corrélé à la durée de pêche (nombre d’heures et de jours de mer), au 

détriment du volume capturé. Ensuite, nous avons considéré uniquement les navires de pêche 

pratiquant le chalutage de poissons démersaux au cours de la même période et dans la même 

zone d’étude où les campagnes scientifiques annuelles de chalutage ont été conduites. 

 Nous avons considéré l’effort de pêche (nombre d’opérations) des navires de la pêche 

démersale industrielle ayant opérés dans la zone et durant la période d’étude (1997-2010).  

3.6 Les méthodes d’Analyses des données utilisées 

3.6.1 Applications des approches d’ordination dans les sciences de 

l’environnement 

Les méthodes d’ordination constituent des outils de recherche pour l’interprétation et la 

compréhension des relations entre les communautés biologiques et leur environnement au 

travers de tableaux de données écologiques (Ter Braak, 1994). Diverses méthodes d’ordination 

ont été citées dans la littérature, utilisant ces outils dans des applications à divers domaines de 

la science de l’environnement. Elles ont permis l’ordination de données sur des communautés 

d’espèces terrestres (végétales ou animales) ou marines par rapport à leur environnement (voir 

Tableau 7-2 en Annexe II). En écologie des communautés, la recherche vise à comprendre la 

présence, l’abondance des espèces et leur relations avec les caractéristiques environnementales 
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dans le temps et dans l’espace (Ter Braak, 1994; Park et al., 2003; Thioulouse et al., 2004; Dray 

et al., 2012). Dans chaque unité d’échantillonnage (Station) la présence, l’abondance des 

espèces d’intérêt sont déterminés et l’environnement est caractérisé par un ensemble de 

variables quantitatives et/ou qualitatives. Les données brutes sur les assemblages d’espèces et 

sur l’environnement sont collectées dans des tableaux de données de types Espèces × Stations 

× Environnement (Figure 3.2).  

 

Figure 3-2 : Types de tableaux de données écologiques présence et abondance des espèces 

par station de chalutage, et des paramètres environnement-pêche par station de chalutage. 

 

Plusieurs méthodes multivariées d’ordination ont été appliquées pour analyser la structure 

des assemblages et étudier les relations entre ceux-ci et les variables environnementales ainsi 

que les facteurs anthropiques (pression de pêche) (Bunn, 1986; Somerfield and Clarke, 1997; 

Jørgensen et al., 2005; Reiss et al., 2009; Manjarrés-Martínez et al., 2012; Tamdrari et al., 

2015).  

Les données d’abondance des assemblages d’espèces démersales sur le plateau 

continental de la ZEEM ont fait l’objet d’analyses multivariées indirectes d’ordination dans le 

temps (Domain, 1980, 1986; Jouffre et al., 2004; Kidé, 2009). Compte tenu des conditions 

environnementales de la zone d’étude et de l’effort de pêche appliqué sur ces ressources 

démersales, il est nécessaire de comprendre le rôle relatif de ces perturbations sur ces ressources 

et sur le fonctionnement de cet écosystème. A cet effet, nous avons entrepris une étude 
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combinant à la fois l’abondance des espèces démersales et les conditions du milieu (y compris 

la pêche). Nous avons appliqué la méthode directe multivariée d’ordination sur les données des 

campagnes démersales de chalutages scientifiques annuelles croisées à celles des paramètres 

environnementaux et de la pêche dans la zone d’étude. 

3.6.1.1 Approches méthodologiques appliquée aux assemblages d’espèces de 

la ZEEM 

L’influence des conditions environnementales (température et concentration en 

chlorophylle a de surface) et de l’effort d’exploitation (pêche) sur les assemblages d’espèces 

les plus abondantes a été investiguée. L’objectif de cette étude était de déterminer si ces 

variables environnementales et la pêche sont en corrélation avec la structure des assemblages 

d’espèces démersales, et si la structuration des assemblages change d’une façon prévisible 

suivant un des facteurs structurants  le fonctionnement de l’écosystème. 

Les données d’abondance des espèces démersales ont été log10 (x + 1) transformées et 

celles de l’environnement-pêche centrées et réduites. Ces transformations sont effectuées d’une 

part pour réduire l’influence des espèces les plus abondantes et  augmenter celle des plus rares 

et, d’autre part, pour équilibrer l’effet des différents paramètres environnement-pêche (Gehring 

et al., 1999; Sousa et al., 2005; Wear and Tanner, 2007; Casazza and Ross, 2008; Puente and 

Juanes, 2008). La méthode multivariée d’ordination STATICO (pour STATIS et Co-inertie) a 

été utilisée pour visualiser et décrire les relations entre les assemblages des espèces démersales 

et les paramètres environnement-pêche de la ZEEM.  

3.6.1.2 Principes d’ordination par la méthode STATICO 

La structure commune entre les K couples de tableaux environnement-pêche et 

l’abondance des assemblages d’espèces démersales et la stabilité de cette structure au cours de 

la période d’échantillonnage ont été évaluées par la méthode STATICO (Simier et al., 1999; 

Thioulouse et al., 2004). Cette méthode d’analyses multi-tableaux consiste en trois principales 

étapes:  

• Une analyse en composantes principales de chacun des K couples de tableaux 

(une ACP normée de l’abondance des assemblages d’espèces démersales et une autre 

ACP centrée et réduite sur les paramètres environnement-pêche) ; 
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• Chaque couple de tableaux est liée par une analyse de Co-inertie (Doledec et 

Chessel, 1994) qui fournit une image moyenne de la Co-structure (Abondance des 

assemblages d’espèces-Environnement-pêche paramètres) et 

• L'analyse triadique partielle (Thioulouse et Chessel, 1987) est finalement utilisée 

pour analyser cette série de K couples de tableaux portant sur les tableaux croisés des 

K analyses de Co-inertie (Doledec and Chessel, 1994; Dray et al., 2003). 

Pour étudier l’influence de la bathymétrie sur la distribution des espèces de poissons 

démersaux et leur dynamique dans temps, les données ont été organisées en une série de paires 

de tableaux associés aux strates bathymétriques, où les individus représentent les observations 

lors des campagnes démersales annuelle. Pour chaque strate bathymétrique, un tableau de 

données correspondait aux moyennes annuelles de la température de surface (SST), de la 

concentration en chlorophylle a (Chl a) et d’effort de pêche (OpNu) tandis que l’autre tableau 

de données correspondait aux abondances annuelles échantillonnées des variables espèces de 

poissons démersaux. STATICO est une application de la méthode STATIS (Structuration des 

Tableaux à Trois Indices de la Statistique; (Lavit et al., 1994)) appelée Analyse Triadique 

Partielle (PTA; (Thioulouse and Chessel, 1987)) aux opérateurs de co-inertie (Dray et al., 

2003). En d’autres termes, STATICO “combine les objectifs de STATIS (trouver la partie 

stable de la structure d’une série de tableaux) et les objectifs de l’analyse de Co-inertie (trouver 

la structure commune de deux tableaux de données)”, (Thioulouse et al., 2004). L’objectif de 

la PTA est donc d’identifier la structure partagée d’une série de tableaux ayant les mêmes lignes 

et les mêmes colonnes. Cette analyse (PTA) est une procédure aboutissant à trois principaux 

résultats : (a) l’interstructure : identifie la proximité entre chaque paire de tableaux et 

synthétise la structure globale et la relation entre les tableaux, (b) le compromis : donne une 

image des structures communes à tous les tableaux et (c) l’intrastructure (ou trajectoires) : 

synthétise la variabilité de la série de tableaux autour de la structure commune définie par le 

compromis pour synthétiser la reproductibilité de la structure commune. 

La méthode STATICO permet également de tracer la projection des stations 

d'échantillonnage de chaque tableau d’origine sur les axes du compromis (des axes factoriels 

de l’ACP), en termes de structures de l’abondance des assemblages d’espèces démersales et de 

paramètres environnement-pêche. A cet effet, il est possible de discuter de la variabilité entre 

la distribution des assemblages d'espèces démersales et les paramètres environnement-pêche, 

figure 3.3. 
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Figure 3-3 : Organigramme de l’analyse STATICO, la structure de données est une série 

de K tableaux écologiques appariés. Les Xi et Yi sont respectivement les couples de 

tableaux (faunistiques et environnement-pêche). Le Zk est kiéme tableau croisé, p est le 

nombre d’espèces, q est le nombre de variables environnement-pêche, ni est le nombre de 

lignes dans la paire de kième tableaux. 

3.6.2 Modèles distributionnels en Ecologie : Poisson, Binomiale Négative, 

Log-series  

La détermination et la compréhension des facteurs biotiques et abiotiques qui peuvent 

influencer la distribution des comptages d’abondance sont d’un grand intérêt écologique. Par 

exemple, les probabilités de détection dans les comptages d’abondance ont des implications 
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importantes pour la compréhension des interactions des communautés, la gestion des 

populations et des ressources naturelles. Une série de modèles mathématiques ont été 

développés pour résoudre les problèmes de détection et de sa relation avec les estimations des 

abondances (Buckland and Elston, 1993; Dayton, 2003; Royle and Nichols, 2003; Johnson and 

Omland, 2004; Royle, 2004; Francisco et al., 2015; Inouye et al., 2016). Le choix d’un modèle 

statistique de distribution doit être régi par la connaissance des espèces et les caractéristiques 

des données disponibles (Potts and Elith, 2006; Sileshi, 2008), et les variations dans la forme 

des distributions peuvent refléter des différences dans le comportement des espèces, en raison 

par exemple de la densité de la population, de la saison, de la présence de prédateurs ou de 

compétiteurs (Taylor, 1984), etc. 

Une caractéristique générale des données d’abondances écologiques est leur tendance à 

contenir une proportion importante des valeurs nulles (Clarke and Green, 1988; Martin et al., 

2005; Warton, 2005; Potts and Elith, 2006; Sileshi and Mafongoya, 2006, 2007); leur présence 

peut donc augmenter l’incertitude entachant l’estimation des paramètres de la distribution des 

comptages (MacKenzie et al., 2002; Martin et al., 2005; Sileshi, 2008; Lewin et al., 2010; 

Francisco et al., 2015). De plus, on trouve simultanément quelques abondances très fortes. 

L’hétérogénéité de l’abondance pourrait être liée à celle de l’environnement, et la fréquence 

élevée des comptages de zéro peut être due soit à des habitats inadéquats, soit au comportement 

grégaire des organismes. En d’autres termes, ces zéros peuvent être structurels ou stochastiques. 

Nous avons donc affaire à des distributions surdispersées, dont le nombre de zéros est sujet à 

caution car il est difficile (sinon impossible) de savoir dans notre cas si un zéro est structurel 

ou stochastique.  

Les comptages d’organismes animaux ou végétaux sont fréquemment modélisées par une 

loi binomiale négative (Bliss and Fisher, 1953; Elliot, 1977; Vaudor et al., 2011), dont les 

paramètres reflètent les caractéristiques comportementales et démographiques de l’espèce. 

Cette distribution est très flexible et englobe comme cas limites la distribution en log-séries de 

Fisher (convenant à des espèces très agrégatives) et la loi de Poisson (correspondant au 

comportement aléatoire). Il en existe 4 variantes, différant par la manière dont les zéros sont 

considérés : 

• La loi standard, si les zéros ne posent aucun problème 

• La loi enflée en zéro, si l’on est intéressé par la nature des zéros (structurels ou 

stochastiques) 
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• “ hurdle model ” : les zéros sont modélisés séparément des autres comptages 

• La loi tronquée, si l’on ne s’intéresse qu’aux comptages strictement positifs, que 

l’on considère comme les seuls fiables. 

Nous avons donc modélisé les comptages de poissons de la ZEEM par cette dernière 

variante. Cela nous a permis, à partir de l’analyse de simples comptages, d’inférer différentes 

caractéristiques démographiques des espèces recensées. Ces caractéristiques sont susceptibles 

de déterminer leur avenir (maintien, extinction) dans la ZEEM. 

D’autre part, plusieurs méthodes d’estimation des paramètres de la loi binomiale négative 

tronquée ont été comparées. 

3.6.3 Biodiversité des assemblages 

La biodiversité est devenue au cours de ces deux dernières décennies, depuis le sommet 

planétaire de Rio de Janeiro (CDB, 1992) (Glowka et al., 1994), l’une des préoccupations 

majeures en matière d’environnement au même titre que la déforestation ou le changement 

climatique, avec lesquels d’ailleurs elle est intimement liée. La biodiversité est un terme 

générique venant de la contraction de l’expression anglaise “biological diversity”, c’est-à-dire 

la “diversité biologique”. Ce terme “biodiversité” a été employé officiellement pour la première 

fois en 1988 par l’américain E.O. Wilson. La biodiversité c’est la “variabilité des organismes 

vivants de toute origine y compris, entre autres, les écosystèmes terrestres, marins et autres 

écosystèmes aquatiques et les complexes écologiques dont ils font partie ; cela comprend la 

diversité au sein des espèces et entre espèces ainsi que celle des écosystèmes.” (Article 2 de la 

CDB 1992). La biodiversité est un terme large qui se distingue par son utilisation et sa définition 

par les scientifiques et le grand public. Les biologistes définissent généralement la biodiversité 

suivant trois principaux niveaux d’organisation. La diversité génétique est la variation du 

nombre de gènes distincts et des allèles au sein d’une population et entre les populations d’une 

espèce. La diversité spécifique est le nombre total et la répartition des abondances des espèces 

dans une variété de contextes, au sein d’une communauté.  La diversité des écosystèmes étudie 

le nombre de différents écosystèmes (McClure, 2013; Walz and Syrbe, 2013; Roe et al., 2014). 

Depuis la Conférence de Rio en 1992, les Etats du monde entier, les organisations non 

gouvernementales nationale et régionale, les associations environnementales, les groupements 

professionnels ne cessent de développer des outils de mesure indispensables pour étudier les 
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tendances spatio-temporelles de la biodiversité, ceci dans un but d’améliorer, surveiller les 

aspects de la biodiversité à différents niveaux et d’échelles. Il est en revanche admis que l’on 

puisse fournir des descripteurs de biodiversité qui représentent une image approximative de sa 

réalité (Noss, 1990; Duelli and Obrist, 2003; Levrel et al., 2010). Le descripteur permettra 

d’offrir un outil de médiation entre différentes disciplines d’une part et entre scientifiques et 

usagers de la biodiversité d’autre part (Levrel and Bouamrane, 2005). La biodiversité étant 

beaucoup trop complexe pour être mesurée de manière exhaustive et chiffrée, des descripteurs 

complémentaires appropriés doivent être utilisés. Le suivi de la biodiversité est considéré 

comme essentiel à la réalisation des directives des Articles 8, 9, et 10 de la Convention sur la 

diversité biologique (CBD, 1992) (Glowka et al., 1994). La recherche scientifique a besoin de 

descripteurs directs, fiables, compréhensibles, robustes et bien conçus. Un certain nombre de 

descripteurs, fournissant des informations sur les gènes, les espèces ou les communautés et les 

écosystèmes ou toute combinaison de ceux-ci sont nécessaires pour une évaluation pertinente 

de la biodiversité. Le terme de descripteur de la biodiversité, dans ce sens, est utilisé pour 

n’importe quelle variable simple ou composite mesurable qui peut aider à évaluer et surveiller 

un composant particulier de la biodiversité (Hess et al., 2006; Teder et al., 2007; Billeter et al., 

2008; Feld et al., 2009; Vandewalle et al., 2010).  

La structure de la biodiversité marine et particulièrement des espèces démersales 

échantillonnées au cours de campagnes de pêches expérimentales peut être analysée à travers 

des descripteurs compositionnel, structurel et fonctionnel de la biodiversité, communément 

désignés comme indices de diversité. Ces descripteurs  simples  sont  le  plus  souvent  utilisés  

en  écologie terrestre  et  en  phytosociologie  ainsi  qu’en  écologie  aquatique  (Frontier, 1983; 

Barbault, 1992).  L’intérêt de ces indices est de permettre des comparaisons globales 

d’assemblages différents ou de l’état d’un même assemblage saisi à des moments différents, en 

faisant référence ou non à un cadre spatio-temporel concret. Ils correspondent à une mesure  de  

la  composition  en  espèces  d’un  écosystème, en  fonction  de leur  nombre  et  de  leur 

abondance  relative  (Barbault, 1992; Legendre and Legendre, 1998). Toutefois, le caractère 

synthétique de ces indices peut s’avérer être un handicap dans la mesure où ils masquent une 

grande partie de l’information. 

Les études sur la structure de la biodiversité des assemblages (écologie des communautés) 

comparent généralement la distribution spatio-temporelle de la diversité spécifique (Neumann 

and Starlinger, 2001) face aux facteurs de stress naturel et anthropique. Les écologistes ont ainsi 

développé des moyens simples pour décrire la diversité et ont mis au point plusieurs catégories 
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d’indices qui visent à capturer la diversité d’un assemblage par une variable quantitative. Ces 

indices de diversité se répartissent principalement en trois catégories : ceux qui caractérisent le 

nombre d’espèces (telle que la richesse spécifique dans un assemblage), ceux qui mesurent 

l’équitabilité (comment l’abondance est distribuée entre les espèces) et ceux combinant les deux 

à la fois (Peet, 1974; Washington, 1984; Ludwig and Reynolds, 1988; Mérigot et al., 2007a, 

2007b). Ils constituent une mesure mathématique de la diversité spécifique ou taxonomique au 

sein d’un assemblage ou d’une communauté (Shannon, 1948; Simpson, 1949; Sanders, 1968; 

Rosenzweig, 1995; Magurran, 2006). 

3.6.3.1 Mesures de la richesse spécifique 

D’un point de vue conceptuel, la richesse spécifique est le nombre d’espèces recensées 

dans un assemblage spatialement et temporellement homogène. Elle apparaît comme le 

paramètre le plus intuitif et le plus simple pour mesurer la biodiversité d’une zone d’étude 

(Gotelli and Colwell, 2001; von Euler and Svensson, 2001; González-Oreja et al., 2010; 

Campbell et al., 2011). Pour obtenir une mesure exacte de la richesse spécifique d’un 

assemblage dans une zone donnée, on devrait effectuer un inventaire exhaustif et complet de ce 

dernier. Il est cependant impossible de réaliser cet objectif, le seul moyen disponible pour 

connaître la richesse spécifique d’un assemblage dans une zone définie  étant l’estimation par 

échantillonnage (Colwell and Coddington, 1994; Murawski, 1996; Rice and Gislason, 1996; 

Bart et al., 2004; Cimprich, 2009). Les listes d’espèces obtenues par la recherche durant les 

campagnes d’échantillonnages, conduites à différentes périodes de temps et d’espace peuvent 

être utilisées pour l’estimation de la richesse spécifique des assemblages d’une zone donnée.   

• Le nombre d’espèces 

Cet indice est fréquemment utilisé et est peut-être le moins ambigu de toute la 

terminologie de la diversité (Fisher et al., 1943; Pielou, 1966; Hurlbert, 1971; Whittaker, 1972; 

Gray, 2000). Magurran (2004) définit la richesse spécifique noté S comme étant tout 

simplement le nombre d’espèces par unité d’échantillonnage, dans notre cas le nombre 

d’espèces recensées lors d’une opération de chalutage.  

• L’indice de diversité de Margalef (Dmg)  

L’indice de Margalef (1958) , est une mesure de la richesse spécifique qui vise à ajuster 

l’effort de l’échantillonnage par l’ajustement du nombre d’espèces recensées au logarithme du 

nombre total d’individus de l’échantillon (N) Magurran (2004). 
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�cd = eK − fghHdij  

• Les courbes d’accumulation des espèces (SACs) 

La richesse spécifique peut être aussi approximée à travers les courbes d’accumulation 

des espèces (en anglais Species Accumulation Curves : SACs) basées sur des extrapolations de 

données échantillonnées dans une zone donnée. Ces courbes d’accumulation d’espèces 

décrivent l’accumulation de nouvelles espèces découvertes par rapport à un effort 

d’échantillonnage croissant (Soberon et al., 1993; Colwell and Coddington, 1994; Moreno and 

Halffter, 2000; Colwell et al., 2004; Dove and Cribb, 2006; Jaccard, 2008). La mesure de 

l’effort peut être le nombre d’individus observés ou le nombre d’échantillons et ainsi on peut 

distinguer deux types de SACs (Soberon et al., 1993; Colwell and Coddington, 1994; Longino 

and Colwell, 1997; Gotelli and Colwell, 2001). Les courbes d’accumulation des espèces 

atteignent une asymptote quand les espèces ont été échantillonnées de façon exhaustive, pour 

une méthode de donnée, mais non-asymptotique dans le cas contraire (Soberon et al., 1993). 

3.6.3.2  Mesures de l’équitabilité 

La caractéristique de base d’un échantillon dans un assemblage ou dans une communauté 

biologique est la distribution de l’abondance entre les espèces. Il y a beaucoup d’aspects de 

cette distribution qui peuvent être mesurés, mais le plus simple est l’équitabilité, aussi connue 

comme la “régularité” des abondances dans l’échantillon (Alatalo, 1981; Routledge, 1983; 

Molinari, 1989; Bulla, 1994; Murawski, 1996; Smith and Wilson, 1996; Heip et al., 1998). Les 

mesures d’équitabilité ouvrent la voie à une interprétation spécifique de l’organisation d’un 

assemblage ou d’une communauté biologique et c’est un attribut fondamental pour tout 

échantillon. Pielou (1966) définit ainsi un indice populaire d’équitabilité et qui est couramment 

utilisé pour caractériser l’organisation des communautés écologiques. De nombreux indices 

d’équitabilité ont été proposés, selon les aspects structurels d’un assemblage ou d’une 

communauté biologique que les chercheurs souhaitent étudier (Alatalo, 1981; Smith and 

Wilson, 1996). A cet effet, l’équitabilité décrit alors le degré d’uniformité des abondances 

relatives des espèces présentes dans une communauté. Ainsi, une communauté dans laquelle 

chaque espèce présente est également abondante a une grande équitabilité ; une communauté 

dans laquelle les espèces diffèrent largement en abondances relatives a un faible indice 

d’équitabilité (Alatalo, 1981; Routledge, 1983; Smith and Wilson, 1996). Quelques indices 
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d’équitabilité ont été choisis parmi plusieurs formules mathématiques proposées pour quantifier 

l’équitabilité des assemblages des espèces démersales de la ZEEM.  

• L’indice d’équitabilité de Heip (EHeip) 

L’indice de Heip (1974) a la particularité de présenter une faible sensibilité aux variations 

de l’abondance des espèces rares (Beisel et al., 2003). Peu sensible aux variations du nombre 

d’espèces (Smith and Wilson, 1996) et il est simplement calculé à partir de l’exponentielle de 

l’indice de Pielou. 

k�ilm = i�’ − fK − f  

• L’équitabilité de Simpson (ESimp) 

L’indice d’équitabilité de Simpson est calculé en divisant la forme réciproque de l’indice 

de diversité de Simpson (1949) par le nombre d’espèces dans l’échantillon (Magurran 2004). 

Cet indice d’équitabilité de Simpson est plus sensible aux espèces dominantes et indépendant 

de la richesse spécifique (Greenstreet and Hall, 1996; Smith and Wilson, 1996; Greenstreet and 

Rogers, 2006; Konstantinos et al., 2013). Il est compris entre 0 et 1. 

kKlcm  = f − �f − f Ko  

 

• La dominance de Berger-Parker (Dbp) 

La dominance de Berger-Parker (1970) exprime l’importance proportionnelle de l’espèce 

la plus abondante (Magurran 1988) : 

�pm = jcGqj  

où N est le nombre d’individus dans l’échantillon et Nmax celui parmi l’abondance de l’ 

espèce la plus abondante. Elle est compris entre 0 et 1. 



Chapitre 3 : Collecte, traitement et analyse des données 

37 
 

3.6.3.3  Mesures de diversité taxonomique 

Les indices classiques pour quantifier la diversité des assemblages utilisent seulement des 

données de présence/absence ou de l’abondance relative des espèces, tels que les indices qui 

permettent d’étudier le nombre d’espèces et l’équitabilité. Dans ces indices, toutes les espèces 

sont considérées comme étant équivalentes et le degré de différence taxonomique entre les 

espèces (leur appartenance ou non au même genre, famille, classe etc.) n’est pas pris en 

considération (VaneWright et al., 1991; Faith, 1992; Solow, 1993; Rogers et al., 1999; 

Tolimieri and Anderson, 2010). Par exemple deux assemblages avec la même richesse 

spécifique peuvent comprendre soit des espèces qui sont étroitement similaires les unes aux 

autres d’un point de vue taxonomique (par ex. espèces du même genre), soit très dissemblables 

(espèces de classes différentes) (Ludwig and Reynolds, 1988; Warwick and Clarke, 1995).  

Rao (1982) a proposé un indice de diversité appelé entropie quadratique (Q) qui prend en 

compte à la fois les abondances relatives des espèces et une mesure de distance entre les espèces 

de la communauté. Ces distances peuvent être établies sur la base de la phylogénie des espèces 

à partir par exemple de données de biologie moléculaire (Solow, 1993; Mainwaring, 2001; 

Shimatani, 2001) à partir de différences morphologiques ou fonctionnelles (Izsáki and Papp, 

1995), et/ou à partir de la classification de la taxonomie Linnéenne (Warwick and Clarke, 1995; 

Rogers et al., 1999).  

La diversité taxonomique a été définie en utilisant deux indices basés sur le degré de 

similarité taxonomique. Le premier est l’entropie quadratique de Rao (1982), qui permet de 

quantifier la distance taxonomique moyenne entre deux individus tiré au hasard dans un 

assemblage donné. Cet indice intègre à la fois l’abondance relative de l’espèce et la distance 

taxonomique entre les espèces.  L’entropie quadratique est définie comme suit : 

r = s s tlu
K

uvf
K

lvf mlmu 
où dij est la distance taxonomique entre les ième et jème espèces (dij=dji et dii=0) dans une matrice 

de distance, et les abondances relatives de i et j espèces (pi et pj). 

Le second est l’entropie quadratique de Rao modifiée pour remplir des propriétés de 

monotonie et elle est calculée sur la base de données présence/absence pour mesurer la richesse 

taxonomique. Nous utilisons l’indice défini par Izsak et Papp (2000). Il correspond à la somme 
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des distances taxonomiques entre toutes les paires possibles d’espèces dans un assemblage et il 

est défini comme suit : 

rw = s tlulxu  

3.6.3.4 Les indices hétérogènes de la diversité 

Dans de nombreux cas, les deux composantes de la diversité (la richesse spécifique et 

l’équitabilité) peuvent être combinées en une seule valeur, pour exprimer à la fois la richesse 

spécifique et la distribution des individus au sein des espèces (Kasulo, 2003; Kasulo and 

Charles Perrings, 2004; Langel, 2012; Moorthy and Eberl, 2014). Les plus populaires des 

indices d’hétérogénéité sont ceux basées sur la théorie de l’information. Dans cette thèse, nous 

avons utilisé les indices hétérogènes suivants : 

• Shannon- Weaver (H’) 

L’indice de Shannon (Shannon, 1948; Shannon and Weaver, 1963) est couramment 

appliqué aux systèmes biologiques. C’est une mesure de complexité introduite dans le domaine 

de la communication par Shannon en 1948. Cet indice de diversité est plus sensible aux 

changements dans l’importance des espèces les plus rares (Peet, 1974) ; il allie la richesse 

spécifique et l’équitabilité. Sa valeur maximale est log(S). Pour S espèces dans un échantillon, 

l’indice de diversité de Shannon est exprimé par la formule suivante : 

/′ = − s ml
K

lvf hHdiml 
• Simpson (1-D) 

L’indice hétérogène de Simpson mesure la probabilité que deux individus choisis au hasard 

parmi un échantillon appartiendront à deux espèces différentes (Simpson, 1949). Il est sensible 

aux changements dans la proportion d’abondance des espèces les plus communes. Cet indice 

est exprimé par la formule qui suit : 

f − � = f − zs ml�
K

lvf { 
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• Hurlbert (PIE) 

Hurlbert (1971) note que la diversité des espèces est fonction de la richesse spécifique et 

de l’équitabilité. Il a également suggéré un indice, mais sous une forme quelque peu différente 

et qui propose de calculer la proportion PIE de rencontres des individus dans un assemblage 

d’espèces (Probability of interspecific Encounter en anglais, signifiant la probabilité de 

rencontres interspécifiques). Cet indice est un estimateur non biaisé de l’indice de Simpson 1-

D (Hurlbert, 1971), il est exprimé par la formule qui suit : 

�|k = } jj − f~ ef − �g 

3.6.4 Analyses statistiques de la variabilité spatio-temporelle de la 

diversité des assemblages démersaux 

Les modèles prédictifs de distribution d’espèces ont une longue histoire et restent des outils 

statistiques couramment utilisés pour prédire et cartographier la distribution des espèces au 

cours du temps et dans l’espace (Elith and Leathwick, 2009; Gattermayr et al., 2013). Dans les 

études biologiques dans lesquels un ensemble de sites (stations) sont échantillonnés et le 

comptage (présence/absence) ou l’abondance des espèces à chaque site sont enregistrées, 

différents outils sont utilisés pour prédire les distributions à partir de ces types de données. 

Parmi ces modèles de régressions nous pouvons citer ceux qui utilisent uniquement les données 

de présence (BIOCLIM, DOMAIN, GARP et LIVES ; (Busby, 1991; Stockwell and Noble, 

1992; Carpenter et al., 1993)) et ceux qui comprennent plusieurs approches de modèles de 

régression entre autres, les modèles linéaires généralisés, les modèles additifs généralisés  et les 

modèles d’arbres de régression boosté (GLM, GAM et BRT ; (McCullagh and Nelder, 1989; 

Hastie and Tibshirani, 1990; Friedman et al., 2000).  

Dans le domaine des pêcheries, le GLM est l’outil statistique le plus souvent utilisé pour 

corriger les données sur les captures et l’effort, mais généralement dans le but de développer 

des séries de CPUE normalisées dans le temps pour déterminer l’état de stock (Campbell, 2004; 

Maunder and Langley, 2004; Maunder and Punt, 2004; Venables and Dichmont, 2004; Sun et 

al., 2012). Parfois il est utilisé pour la modélisation de la niche des espèces de poissons dans 

les pêcheries pélagiques où le modèle de distribution peut changer au cours du temps et dans 

l’espace (par exemple, dans les pêcheries à la palangre ciblant les thonidés (Bigelow et al., 

1999; Nishida and Chen, 2004; Chang et al., 2012b)). Ces modèles de régressions ont aussi été 
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utilisés pour étudier l’influence des variables spatiotemporelle et environnementale sur 

l’évaluation de la structure des assemblages d’espèces d’intérêt dans des pêcheries exploratoires 

(Smith et al., 2004; Katsanevakis et al., 2009; Stefansdottir et al., 2010; Harris et al., 2013; 

Fieldr et al., 2017). 

Dans cette thèse, les modèles linéaires généralisés (GLM) ont été utilisés pour analyser les 

patterns spatio-temporels de la diversité des espèces démersales sur le plateau continental 

mauritanien. Les variables explicatives indépendantes suivantes ont été incluses dans les 

modèles: les strates bathymétriques, la température de surface, la concentration en chlorophylle 

a et l’effort d’exploitation de la pêche. Cela a permis d’identifier quelles variables ont un effet 

sur la diversité des espèces démersales ; les causes des écarts entre les distributions prédites et 

observées ont été discutées. Cette analyse a été conçue pour répondre à trois principales 

questions de recherche: (1) Quelles sont les variables explicatives indépendantes clés qui 

influent sur la diversité des poissons démersaux ? (2) Lorsque ces variables explicatives 

indépendantes clés sont identifiées, quelles sont les valeurs limites de chacune qui conduisent 

à la variabilité de la diversité spécifique dans le temps et dans l’espace ? (3) Les valeurs limites 

de ces variables explicatives indépendantes clés sont-elles cohérentes lorsqu’on compare la 

diversité spécifique de différentes strates bathymétriques et du temps, et ce qui pourrait être 

déduit des écarts spatio-temporels ? 

Afin de caractériser les zones géographiques et les strates bathymétriques, et d’identifier 

les différences significatives dans les indices de diversité et le comportement des patterns entre 

eux, d’autres analyses ont été effectuées. L’analyse de la variance (ANOVA) a été utilisée sur 

quelques indices de diversité, principalement sur la richesse spécifique et la dominance de 

Berger-Parker et les ANOVA bidirectionnelles ont été réalisés sur des zones géographiques et 

des strates bathymétriques. Après qu’un modèle ANOVA a été ajusté, il est souvent intéressant 

de déterminer s’il existe des différences significatives entre les indices de diversité pour les 

zones géographiques et les strates bathymétriques. Les hypothèses nulles pour l’ANOVA 

bidirectionnelle étaient: (1) il n’y a pas de différence dans les indices de diversité entre les zones 

géographiques ; (2) il n’y a pas de différence dans les indices de diversité entre les strates 

bathymétriques et (3) il n’y a pas d’interactions entre les deux variables indépendantes 

principales.
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CHAPITRE 4 : Structuration des assemblages de poissons démersaux et 

de leur dynamique 

Les deux chapitres précédents nous ont permis de passer en revue les caractéristiques 

physiques et biologiques de la zone d’étude. La description du plateau continental, les fonds 

qu’il abrite avec les différents types d’habitats et leurs rôles dans la distribution et l’abondance 

des espèces démersales de la ZEEM. La particularité de cette zone est la présence d’un 

upwelling tout au long de l’année en zone nord et saisonnier dans la partie sud du cap Timiris. 

Ce phénomène physique contribuant aussi à l’enrichissement des eaux maritimes de la ZEEM 

et constituant un facteur clé  de l’exploitation des ressources démersales par les différents 

segments de la pêche. Face aux facteurs naturels et à la pêche, des campagnes scientifiques 

d’évaluations des ressources démersales de la zone d’étude ont été réalisées des années 1980 à 

nos jours. Elles entrent dans le cadre du monitoring et de la caractérisation de la distribution 

spatio-temporelle des espèces démersales en général et de l’état de bon fonctionnement de 

l’écosystème en particulier. La base de  données  sur les espèces démersales du plateau 

continental nous a permis d’étudier la composition spécifique, la structure et la diversité des 

assemblages d’espèces démersales de la ZEEM, et les variables structurantes en utilisant les 

données de campagnes scientifiques de chalutage sur la période entre 1997 et 2010. Nous avons 

déjà brièvement décrit les méthodes d’analyses statistiques des données utilisées pour réaliser 

les trois principaux chapitres de la thèse sous forme de publications. Le chapitre qui suit traitera 

des interactions entre les assemblages des espèces démersales, les conditions 

environnementales et de l’effort d’exploitation par une méthode multivariée d’ordination des 

tableaux de données écologiques, STATICO. 
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Article « Dynamique spatio-temporelle des assemblages de poissons 

démersaux exploités face aux forçages environnementaux et de la pêche : 

application à la zone économique exclusive mauritanienne » :  

Article publié dans Plos One, 2015 http://dx.plos.org/10.1371/journal.pone.0141566 

Résumé  

Les perturbations naturelles et anthropiques peuvent avoir d’importants impacts sur la 

biodiversité et le fonctionnement des écosystèmes. La présente étude examine comment, d’un 

point de vue quantitatif, l’analyse simultanée des forçages environnementaux et anthropiques 

qui peuvent influer sur la composition et l’abondance des assemblages des espèces démersales 

exploitées à grandes échelles spatiale et temporelle. Les principaux objets de cette étude sont 

(1) la stabilité spatiale et annuelle des assemblages démersaux, (2) les relations entre ces 

facteurs structurants et les assemblages, afin d’expliquer la dynamique de la structure des 

assemblages. Nous avons appliqué la méthode multivariée et multi-tableaux STATICO sur un 

jeu de données  composé de 854 traits de chaluts collectés durant 14 ans (1997–2010) lors des 

campagnes scientifiques annuelles  de chalutage (abondance), de journaux de bord de la pêche 

industrielle démersale (l’effort de pêche), et de mesures de la température et de la concentration 

en chlorophylle a de surface comme variables environnementales. Nos résultats ont montré que 

les facteurs abiotiques sont des moteurs majeurs dans la structuration de quatre principaux 

assemblages d’espèces démersales. Dans l’ensemble, la concentration en chlorophylle a et la 

température de surface de la mer ont influencé la structure des assemblages côtiers de fonds 

meubles et ceux du large près des fonds rocheux, lieu de remontées d’eau (upwelling). Les 

trajectoires temporelles entre les assemblages et les conditions environnementales et de la pêche 

ne correspondaient pas sur toutes la série temporelle analysée dans la ZEEM, mais elles ont été 

intéressantes pour certaines années et zones spécifiques. L’approche quantitative utilisée dans 

ce travail peut fournir aux décideurs, aux scientifiques et aux pêcheurs une évaluation utile pour 

la dynamique spatio-temporelle des assemblages d’espèces démersales exploités sous de 

conditions de stabilité ou de variabilité  de la pêche et de l’environnement.  
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Abstract  

Environmental changes and human activities can have strong impacts on biodiversity and 

ecosystem functioning. This study investigates how, from a quantitative point of view, 

simultaneously both environmental and anthropogenic factors affect species composition and 

abundance of exploited groundfish assemblages (i.e. target and non-target species) at large 

spatio-temporal scales. We aim to investigate (1) the spatial and annual stability of groundfish 

assemblages, (2) relationships between these assemblages and structuring factors in order to 

better explain the dynamic of the assemblages’ structure. The Mauritanian Exclusive Economic 

Zone (MEEZ) is of particular interest as it embeds a productive ecosystem due to upwelling, 

producing abundant and diverse resources which constitute an attractive socio-economic 

development. We applied the multi-variate and multi-table STATICO method on a data set 

consisting of 854 hauls collected during 14-years (1997-2010) from scientific trawl surveys 

(species abundance), logbooks of industrial fishery (fishing effort), sea surface temperature and 

chlorophyll a concentration as environmental variables. Our results showed that abiotic factors 

drove four main persistent fish assemblages. Overall, chlorophyll a concentration and sea 

surface temperature mainly influenced the structure of assemblages of coastal soft bottoms and 
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those of the offshore near rocky bottoms where upwellings held. While highest levels of fishing 

effort were located in the northern permanent upwelling zone, effects of this variable on species 

composition and abundances of assemblages were relatively low, even if not negligible in some 

years and areas. The temporal trajectories between environmental and fishing conditions and 

assemblages did not match for all the entire time series analyzed in the MEEZ, but interestingly 

for some specific years and areas. The quantitative approach used in this work may provide to 

stakeholders, scientist and fishers a useful assessment for the spatio-temporal dynamics of 

exploited assemblages under stable or changing conditions in fishing and environment. 

Key words: demersal assemblages; species composition; abundance; fishing effort; large 

scale; STATICO; Mauritania. 

Data Availability: All relevant data and R script used are available as Supporting 

Information files 

  



Chapitre 4 : Structuration et dynamique des assemblages démersaux 

46 
 

4.1  Introduction 

Faced with natural changes and human activities, marine resources management need to 

adopt an integrated view of ecosystems. Since the productivity of marine resources by fisheries 

depends on the ecological state of ecosystems (not only the dynamics of target species, but also 

the dynamics of non-target organisms) environmental factors and human impacts have to be 

considered (Cury et al., 2008; Jannot and Holland, 2013). This can be achieved in the 

framework of the Ecosystem-based Approach to Fisheries (EAF) (Costanza et al., 1998; Pauly 

et al., 2002; Christensen and Maclean, 2011). 

Some ecological studies brought important contributions in recent decades around the world on 

the processes that structure target species (Genner et al., 2009; Klaoudatos et al., 2010; Cheung 

et al., 2013), non-target species (Baeta et al., 2010; Queirolo et al., 2011; Jannot and Holland, 

2013), and marine exploited fish assemblages as a whole (Cheung et al., 2010; Simpson et al., 

2011). Recent studies have allowed improvements in the understanding of the changes of 

groundfish assemblages in response to various factors such as fishing or environmental changes 

in marine areas (Laurans et al., 2004; Hooper et al., 2005; Jaureguizar et al., 2006; Ferreira et 

al., 2007). These forcings have broad and varied impacts on the fish species, including the 

variability in abundance, productivity and the composition of assemblages (ICES and 

Hollingworth, 2000; Giller et al., 2004; Hughes et al., 2005; Harley et al., 2006a). However, 

during the past two decades, studies around the world have been focused separately on the 

effects of fishing on the structure of exploited assemblages (Greenstreet et al., 1999; Blanchard 

et al., 2004; Yemane et al., 2005), while others were dedicated to the effects of environmental 

variables (Tolimieri and Levin, 2006; Bosman et al., 2011). To our knowledge, there is a lack 

of studies that investigate simultaneously from a quantitative point of view the effects of both 

environmental and anthropogenic factors with a focus on the species composition and 

abundance of exploited groundfish assemblages at large spatio-temporal scales. 

In this context, the Mauritanian Exclusive Economic Zone (MEEZ) is a particularly 

interesting case study for its environmental and demersal fisheries characteristics. It is strongly 

affected by hydrographic features, notably under the influence of two ocean currents. These 

currents and the profile of the continental shelf trigger an important upwelling phenomenon. 

This oceanographic phenomenon lasts 12 months in the area of Cap Blanc (Mittelstaedt, 1983; 

Roy et al., 1992) and in the South of Cap Blanc, while it is seasonal from December to March 

in the area adjacent to Nouakchott (Minas et al., 1982; Dubrovin et al., 1991; Mittelstaedt, 

1991a). It provides an area of high plankton productivity and supports a large variety of fish 
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communities with many commercial species that sustain various fishing activities (Hagen, 2001; 

Zeeberg et al., 2006). 

Despite these important environmental features, the first attempts on the characterization 

of fish assemblages are limited to a part of the coast and remain spatially fragmented [(Josse 

and Garcia, 1985)]. Indeed, these studies were restricted to the north part of Western Sahara 

and of the southern part of Mauritania (Domain, 1980), near the Cap Blanc (Lozano Cabo 

Fernando, 1950, 1968), or even the Banc d’Arguin area (Tixerant, 1968; Bruhlet and Jacques, 

1973; Bruhlet et al., 1974). Available works over the coast were performed by (Jouffre and 

Inejih, 2005). Several studies were done in deeper waters in the North Western African region 

on the continental shelf and the slope (Villegas and Garcia, 1983; Bianchi, 1992b; Llinas et al., 

1996; Koranteng, 2001a).  

This study is a contribution to investigate how, from a quantitative point of view, 

simultaneously both environmental and anthropogenic factors affect species composition and 

abundance of exploited groundfish assemblages’ (both target and non-target species) at large 

spatial and temporal scales, with the case study of the MEEZ. More precisely, we aim at 

investigating (1) the spatial and annual stability of assemblages of groundfish, and (2) 

relationships between these assemblages and structuring factors (fishing effort, chlorophyll a 

concentration, temperature) in order to better explain the dynamic of the assemblages’ structure. 

Our work is based on statistical analyses performed on a huge data set consisting of 854 hauls 

collected within different depth strata and latitudinal areas during 14-years (1997-2010) of 

scientific trawl surveys (species abundance data), logbooks of industrial fishery (fishing effort), 

satellite data (sea surface temperature and chlorophyll a) as environmental variables. 

4.2   Materials and Methods 

The trawling surveys to enhance demersal ressources estimates within several research 

studies were among the research priorities of the Mauritanian Institute of Oceanographic 

Research and Fisheries (IMROP) under the approval of the Ministry of Fisheries and Maritime 

Economy (MPEM, Law number 2000–025 Code of Fisheries, Chapter 3, Article 30). After 

being reported in the database, if protected species were caught during samplings a particular 

attention was paid to release them alive when possible.  
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4.2.1 Study area 

The Mauritanian coast is situated on the Atlantic side of the northwestern African continent. 

The continental shelf covers a distance of approximately 750 km and an area of 36 000 km2 

with an exclusive economic zone of 230 000 km2. The study area extends from16°05’N in the 

South with the border of Senegal and up to 20°36’N in the North at the Western Sahara area. 

The trawling stations are located in three main areas (North, Center and South, Fig. 4.1, see 

below for their contrasted environmental and fishing conditions), and they were divided into 

four main bathymetric strata: namely (1) coastal shelf (CS: 0–20 m); (2) upper shelf (US: 20–

50 m); (3) mid-shelf (MS: 50–80 m); (4) and outer shelf (OS: 80–200 m deep) (Fig. 4.1). These 

bathymetric strata reflect trends in substrate characteristics and seasonal variations in 

hydrological conditions (Bergerard et al., 1983; Domain, 1985; Gascuel et al., 2006b). 

 



Chapitre 4 : Structuration et dynamique des assemblages démersaux 

49 
 

 

 

Figure 4-1: Map of trawl stations. Their locations (black points) are within four different 

bathymetric strata between 0 to 200 m depth (isobaths are in dotted lines). 
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4.2.2 Data collected 

In our study, the scientific trawl stations represent the statistical units (individuals in data 

tables). Biological variables (i.e. count of fish species) have been taken from abundance data 

collected during seasonal scientific trawl surveys performed on the continental shelf (<200 m 

depth). Influence of environmental variables (sea surface temperature and chlorophyll a con- 

centration) and exploitation effort of the fishing industry (number of fishing operation by areas) 

are investigated.  

4.2.3   Fish abundances  

Demersal fish abundances were obtained from scientific trawl surveys performed by 

oceanographic vessel (Al Awam) of IMROP in which participated S.O. Kidé. The sampling 

method consists of a random stratified sampling design (Bergerard et al., 1983). The trawl used 

throughout surveys was a polyethylene bottom trawl net of “Irish” type with a 45 mm codend, 

and a 60 mm mesh in the wings. The gear has a horizontal opening of 17.5 m and a vertical 

opening varying between 2.8 to 3.5 m. Trawling speed varied between 2.5 and 3.95 knots, and 

the duration of fishing ranged from 15 to 40 minutes. Abundance data were standardized per 

half an hour of trawling in order to adjust variability in trawling duration. All the species 

captured in a given station were identified, counted and then recorded on the database. The 

sampling strategy and the observation protocol remained the same during the 14 years of the 

study. Groundfish assemblages sampled in the MEEZ consisted of 543 fish species, belonging 

to 322 genera and 176 families on the continental shelf during the study period. We focused our 

study only on 71 groundfish species (Chondrichthyes and Osteichthyes) properly sampled by 

trawling, and which appeared at least 5% on the data set (for accuracy with the statistical method 

used below). 

4.2.4   Environmental and fishing effort data 

Environmental variables, sea surface temperature (SST °C) and chlorophyll a 

concentration (Chl a mg/m3), were obtained from satellite data. SST used is from the version 5 

of the AVHRR Oceans Pathfinder SST data set obtained from the Physical Oceanography 

Distributed Active Archive Center ( PO. DAAC ) at the NASA  Jet Propulsion Laboratory, 

Pasadena, CA. http:// podaac.jpl.nasa.gov. Eight-day averaged day-time SST at 4.5 km 

resolution was extracted for the period 1997–2010 in order to match the study area. The sea 
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surface Chl a concentration waswas similarly extracted from the SeaWiFS 8-day-time archive 

for the period 1997 to 2010 at the 4.5 km resolution, from the 2009.1 reprocessing data set made 

available from NASA at http://oceandata.sci.gsfc.nasa.gov/. Both variables were extracted on 

the basis of the trawl positions. For each variable, we used the median value of the 3x3 pixels 

area (about 14 km wide) centered in the trawl position for the nearest 8-day period of the 

trawling date. The fishing logbook database describes catches and effort (ship characteristics, 

fishing position, type of license, duration of the tide, types of gear, number of operations, 

duration of fishing, species and quantities caught) of industrial fishing vessels (national and 

foreigners) with license of access to the resource in the MEEZ. The fishing effort was defined 

as the monthly average of the number of fishing operations (OpNu) in statistical squares of 0.5 

by 0.5 degrees in latitude and longitude. This effort is used as a proxy of the anthropogenic 

pressure in this ecosystem.  

Maps of the mean annual values between 1997 to 2010 of the SST, Chl a and fishing 

effort are provided in Fig. 4.2. The southern zone is characterized by warm surface waters 

(annual average SST of 23.63 ± 2.68°C), Chl a (6.08 ± 5.74 mg/m3) and a variable fishing effort 

(347 ± 420 fishing operations). The central area encompassed lower SST (20.18 ± 2.67°C), Chl 

a relatively higher (7.13 ± 5.53 mg/m3) and a lower fishing effort (100 ± 91 operation numbers). 

In the northern area, SST was colder (19.16 ± 1.67°C), Chl a (7.14 ± 4.69 mg/m3) and higher 

fishing effort (429 operation numbers) were high. 
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Figure 4-2: Mean annual spatial distribution of environmental and fishing variables on the Mauritanian continental shelf. (A) Sea surface 

temperature SST (°C), (B) chlorophyll a concentration Chl a (mg/m3) and (C) Fishing effort (Operation numbers OpNu) during 1997 to 

2010.  
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4.2.5 STATICO 

The STATICO (STATIS and Co-inertia) method (Thioulouse et al., 2004) was performed 

to describe the stable patterns and the spatio-temporal changes of the relationships between 

groundfishes and the environmental-fishing variables. To study the influence of bathymetry on 

the distribution of demersal fish and their dynamics over time, data were organized in a series 

of pairs of tables associated with the four depth strata, where individuals represent sampling 

year surveys. For each depth stratum, a table corresponded to yearly averages of the 

environmental (SST and Chl a) and fishing effort data (OpNu) while another table corresponded 

to the yearly sampled abundances of the 71 groundfish species variables.  

The four pairs of tables correspond to the compiled bathymetric strata over a period of 14 

years of sampling (1997 to 2010). Species abundances n were log (n+ 1) transformed to reduce 

the influence of too dominant species. Environment-fishing data were centered and reduced in 

order to consider their different units. 

STATICO is an application of the STATIS (Structuration des Tableaux à Trois Indices de 

la Statistique; (Lavit et al., 1994) method called Partial Triadic Analysis (PTA; (Thioulouse 

and Chessel, 1987) to Co-inertia operators (Dray et al., 2003). In other words, STATICO 

“combines the objectives of STATIS (finding the stable part of the structure of a series of tables) 

and the objectives of co-inertia analysis (finding the common structure of two data tables)”, as 

stated by (Thioulouse et al., 2004).  The aim of PTA is thus to identify the shared structure of 

a series of tables having same rows and same columns. A synthesis of the STATICO analysis 

is presented in the flow chart (Fig. 4.3), and the description of the vectorial approach of the 

method is available in Appendix II: S1 Text. The data structure is a sequence of pairs of tables 

with the environmental-fishing variables and, separately, the species abundances. Each pair of 

tables is first linked by a co-inertia analysis (Doledec and Chessel, 1994; Dray et al., 2003). 

Co-inertia analysis is a two-table coupling method, which allows a cross-table to be computed 

between the variables of the two tables (here between species and environmental variables). 

The resulting series of species and environmental variables cross-tables is then analyzed with a 

PTA leading to three main results/steps: (1) the interstructure step identifies the proximity 

between each pair of tables (in our case, the bathymetric strata); (2) the compromise analysis 

gives an ordination of the environmental variables and of the species on shared axes, and 

represents the average species-environment relationships across the years and shows the stable 

part of these relationships; (3) the trajectories step where species and environmental variables 
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for each year can be projected as additional elements on the compromise axes in order to 

summarize the reproducibility of the structure across the series of cross-tables. For the sake of 

clarity, a clustering analysis was added at step (2) to identify groups of species on the 

compromise (see (Mazzocchi et al., 2012) for a similar approach). Indeed, on the factor map of 

the species, similar groups were identified with a hierarchical classification based on Euclidean 

matrix distance of pairwise distances between species on the three first factorial planes of the 

compromise analysis, using the UPGMA  aggregation criterion (chosen with an objective 

approach among the main available aggregation criterion (see (Mérigot et al., 2010)). The 

optimal number of species group was identified with the Gap statistic (Tibshirani et al., 2001). 

Spatial distribution of trawl stations, environmental and fishing variables (Fig. 4.1 & 4.2) 

were plotted using ArcGis 10 software (version 10.0, ESRI, Inc.). All statistical analyses were 

performed using the R environment (R Development Core Team, 2014). R script is freely 

available as Supporting Information S1 file. 
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Figure 4-3: STATICO flow chart, the data structure is a sequence of n pairs of ecological tables. The X and Y are respectively the pairs of 

tables (species and environment-fishing). The Z is cross-table, q number of species, p number of variables environment-fishing. 1- Principal 

Component Analysis executed on each table (PCA) log transformed of species abundance and environment-fishing. 2- Co-inertia analyses 

allowing the link between the pairs of PCA, producing a sequence of cross-tables. 3- Partial Triadic Analysis (PTA) is used to analyze this 

series. 
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4.3   Results 

4.3.1 Interstructure on the groundfish assemblages 

The interstructure is displayed on Fig. 4.4. First, the common structure associated with 

the compromise (first axis of the interstructure) explains 44% of the total variance (Fig. 4.4A). 

The contributions (weights) of the depth strata to the compromise are positive and well balanced 

(they range from 0.40 to 0.61 with a standard deviation of  0.09), and vector variances are 

similar to each other (see Table 4.1). Consequently, the compromise is really sound. Along the 

second axis (31% of the total variance), two groups of strata depths are identified: coastal strata 

(CS and US) on the one hand and deeper strata (MS and OS) on the other hand (Fig. 4.4B). 

 

Figure 4-4: Interstructure plots to study spatial variability of environment-fishing 

variables and species assemblage on bathymetric strata. (A) Eigenvalues histogram of 

vector covariance matrix. (B) Projection tables (bathymetric strata) on the first factor 

plane of the compromise. Four tables pairs as bathymetric strata: coastal shelf (CS), upper 

shelf (US), mid-shelf (MS) and outer shelf (OS). 
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Table 4.1 : Numerical variables associated with the STATICO analysis. 

 RV=Correlation matrix 
αK Cos2 Vect.Var. 

Depth stratum CS US MS OS 

CS 1  0.42 0.66 1.75 

US 0.48 1  0.61 0.82 1.22 

MS 0.04 0.38 1  0.55 0.67 0.63 

OS -0.01 0.13 0.41 1 0.40 0.42 0.40 

Depth strata: coastal shelf (CS), upper shelf (US), mid-shelf (MS) and outer shelf (OS). RV 

coefficients of the vector covariance matrix between tables; αK: contribution of each table in 

the compromise and (cos2); cos2: fit of each table to the compromise; and Vect. Var.: Vector 

variance measuring the inertia of each table (depth stratum) 

4.3.2 Compromise on environment-fishing variables 

The first three axes of the analysis, representing 99% of the total inertia, were accounted to 

explain the variability of the common structure on environmental-fishing variables and species. 

The eigenvalues of the compromise correspond to 74%, 18% and 7% of total variance, 

respectively (Fig. 4.5). To summarize the interpretation of the compromise, the three axes can 

be mainly associated with each of the environmental parameters: axis 1 with SST, axis 2 with 

Chl a and axis 3 with fishing effort. To a lower extent, Chl a was mainly correlated with factor 

plane constituted by axes 2 and 3, and fishing effort (OpNu) with the factorial plane of axes 1–

2 and 1–3 (Fig. 4.5). 
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Figure 4-5: Compromise analysis on environment-fishing variables. (A) Sea surface 

temperature (SST). (B) Chlorophyll a concentration (Chl a). (C) Number of fishing 

operations (OpNu) onto the three first factor planes. 

4.3.3 Species assemblages 

Hierarchical clustering method on the species coordinates on the three first axes of the com- 

promise analysis helps to identify four main assemblages (Fig. 4.6 and Appendix II: S2 Text). 

They are composed of two coastal and soft muddy bottoms species assemblages located up to 

50 m. The coastal assemblage (COA) is encountered in sandy bottoms at depths below 20 m. 

The intermediate assemblage eINZ) also found in soft, muddy, sandy and near rocky bottoms 

but encountered between 20–50 m depth (limits of the upper-shelf). Two other assemblages 

encountered in deeper areas (>50 m depth), consist of species living in muddy, sand-muddy 
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and near rocky bottoms. The assemblage of the continental shelf edge (EDG) is encountered 

within 50–80 m limits. The last deeper assemblage (SHE) is encountered in the area of the 

continental shelf at depths exceeding 80 m. First, coastal assemblages (i.e. COA and INZ) 

consist mainly of species found on soft bottoms sedimentary types (sandy, sand-muddy and 

muddy). Both osteichthyes and chondrichthyes families are represented. Osteichthyes are 

composed of Sparidae (Pagellus bellottii, Diplodus sargus), Sciaenidae (Umbrina canariensis), 

Soleidae (Microchirus boscanion) and some others species (e.g. Scorpaena stephanica, 

Merluccius senegalensis). Chondrichthyes species are composed by the smooth dogfish 

(Mustelus mustelus), Rhinobatidae (Rhinobatos rhinobatos, Zanobatus schoenleinii) and some 

rays (e.g. Dasyatis marmorata, Raja undulata) (Appendix S2 Text). The main coastal 

assemblages encountered in near rocky bottoms are dominated by osteichthyes families of 

Sparidae, Scorpaenidae, Merlucciudae, Haemulidae, Soleidae, Chlorophthalmidae (Appendix 

S2 Text). Some chondrichthyes are also encountered in these coastal assemblages, namely 

barbeled hound shark (Leptocharias smithii) and spotted skate (Raja straeleni). Second, deep 

assemblages (EDG and SHE) found beyond 100mconsists of a group of osteichtyes families 

of Serranidae (Epinephelus aeneus, Serranus scriba), Sciaenidae (Pseudotolithus 

senegalensis), Soleidae (Dicologoglossa cuneate), Batrachoididae (Halobatrachus didactylus), 

Monacantidae (Stephanolepis hispidus) and a ray species (Raja miraletus) that were 

encountered on soft bottoms. However, the main species found near sedimentary rock type on 

these depths consist of a group of seven orders of Osteichthyes species (Perciformes, 

Pleuronectiformes, Tetraodontiformes, Scopaeniformes, Ophidiiformes, Dactylopteriformes 

and Sygnathiformes) and chondrichthyes by two orders (Carcharhiniformes and 

Torpediniformes) (Appendix II: S2 Text). 
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Figure 4-6: Projections of groundfish species variables and assemblage groups projected 

on the compromise space.  The first factor plane (axes 1 and 2) with the main assemblage 

species obtained by hierarchical cluster analysis (UPGMA, see the methods section): 

coastal (COA), intermediate (INZ), shelf edge (EDG) and deeper assemblages (SHE). 

4.3.4 Compromise on species assemblages variables 

On the first factorial plane (Fig. 4.6), the species assemblages are evenly distributed, with 

the coastal assemblage (COA) associated with positive values on the first axis (i.e. low SST, 

Fig. 4.5). We note an opposition of the coastal assemblage (COA) to those deeper (SHE) in the 

negative part of this axis (i.e. high SST, Fig. 4.5). On the second axis (mainly associated to Chl 

a, Fig. 4.5), deeper species assemblages (EDG and SHE, higher Chl a, Fig. 4.5) are opposed to 

coastal species assemblages (COA and INZ, lower Chl a, Fig. 4.5), revealing a longitudinal 

gradient. On the third axis associated to the fishing pressure, the species distribution has no 

clear pattern according to these four assemblages (not shown). 
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4.3.5 Trajectories of environment-fishing conditions and species 

assemblages 

To provide the main trends of the spatio-temporal variability of environmental-fishing 

conditions and groundfish assemblages, their respective trajectories were projected on the three 

first axes of the compromise for each sampling years (Figures 4.7, 4.8 and 4.9), separately for 

the three main northern, central, southern geographical areas and for each bathymetric stratum 

(Figures 4.1 and 4.2). For these trajectories (Figures 4.7, 4.8 and 4.9), a year point results from 

the mean coordinates on each axis of stations belonging to a given geographical area and 

bathymetric stratum. For better clarity, coordinates on the axis 3 are represented by a colored 

gradient (i.e. negative values are in red and positive values in purple, Figures 4.7, 4.8 and 4.9; 

and are associated to a low and high fishing effort, respectively, see Fig. 4.5). Contraction of 

the points cloud, its stretching and the proximity or remoteness along one or more axes gives 

information about the relationships between environmental-fishing (Fig. 4.5) and assemblages 

variables for the years analyzed in a given geographical area and bathymetric stratum (Figures 

4.7, 4.8 and 4.9). Notably, when the patterns of trajectories for assemblages are similar to the 

environment-fishing ones for some years, it can be considered that changes in assemblages are 

related to the environmental-fishing conditions. We remind that the axis 1 is associated to SST, 

axis 2 to Chl a and axis 3 to the fishing effort OpNu (Fig. 4.5).  

Overall, for the three geographic areas, the trajectories between environment and fishing 

conditions and assemblages did not match for all the entire time-series analyzed, but 

interestingly for some particular years. In the southern zone (Fig. 4.7A), for the coastal CS 

stratum (Fig. 4.7B), we can notice shifts in trajectories of the environmental variables between 

1998 to 2005, with higher SST from 1998 (i.e. negative part of the axis 1, Figures 4.5 and 4.7B 

left panel) towards lower SST until 2005 (i.e. posi- tive part of the axis 1, Figures 4.5 and 4.7B). 

This is coupled with an increase of Chl a during from 1999 to 2002 followed by a decrease in 

2003 to 2005 (see trajectories on the positive part of the axis 2 which is associated to high Chl 

a, Figures 4.5 and 4.7B). In addition, fishing effort increased until 2003 before decreasing in 

2004 and 2005 (see the colored gradient of axis 3 Fig. 4.7B, where red is low and purple is high 

fishing effort according to the negative/positive values of coordinates on this axis, Fig. 4.5). 

These complex changes in environmental-fishing conditions were associated to those of 

assemblages which trajectories were similar in 1999, 2003 to 2005 (Fig. 4.7B, right panel).  
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Figure 4-7: Trajectories coordinates of environmental-fishing and assemblages variables for sampling years on the three first axis of the 

compromise for each depth stratum in the southern area. (A) Locations of samples according to the depth stratum: coastal shelf (CS), upper 

shelf (US), mid-shelf (MS) and outer shelf (OS). (B) Trajectory plots of the environmental-fishing variables (left panel) and groundfish 

assemblages (right panel) are represented in the first plane (axes 1 and 2), with colors associated to the coordinates of axis 3 (see the 

bottom legend on the figure). 
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In the central area (Fig. 4.8A), the MS stratum (Fig. 4.8B) also presented contrasted 

situations through time of environmental-fishing conditions between 2003 to 2008 associated 

with changes of assemblages. 2003 and 2004 were characterized by mean levels of SST and 

Chl a (i.e. positioned at the center of the plane, Figures 4.5 and 4.8B), followed by an increase 

until 2006 (i.e. located on the upper left part of the plane, Fig. 4.8B) and a decrease in fishing 

effort (i.e. coordinates from red to white colors–high to mean levels of fishing effort, Figures 

4.5 and 4.8B). Then a shift of these three variables occurred in 2007 (located at the opposite of 

2006 on the plane, Fig. 4.8B) with a decrease in SST, Chl a and an increase in fishing effort 

(Figures 4.5 and 4.8B). Finally, again SST increased and fishing effort decreased in 2008 (Fig. 

4.8B), with Chl a remained low (i.e. 2008 is located at the lower left part of the plane, Fig. 

4.8B). Trajectories of assemblages were similar during 2003 to 2008, and thus linked to the 

above changes in environmental and fishing conditions, except in 2007, which is located at a 

mean position on the plane (Fig. 4.8B) which suggests that assemblages were not strongly 

affected by the 2007’s shift.  
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Figure 4-8: Trajectories coordinates of environmental-fishing and assemblages variables for sampling years on the three first axis of the 

compromise for each depth stratum in the central area. (A) Locations of samples according to the depth stratum: coastal shelf (CS), upper 

shelf (US), mid-shelf (MS) and outer shelf (OS). (B) Trajectory plots of the environmental-fishing variables (left panel) and groundfish 

assemblages (right panel) are represented in the first plane (axes 1 and 2), with colors associated to the coordinates of axis 3 (see the 

bottom legend on the figure). 
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In the northern area (Fig. 4.9A), the US stratum in 2007 showed a different trajectory than 

the other years (Fig. 4.9B), with low SST and Chl a (i.e. positive part of axis 1 and negative 

part of the axis 2, respectively, Figures 4.5 and 4.9B left panel), and high fishing effort (positive 

part of the axis 3, Figures 4.5 and 4.9B). With a similar trajectory, the assemblage in 2007 

appeared to be linked in mean to these specific conditions (positive part of axis 1, Fig. 4.9B 

right panel). 
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Figure 4-9: Trajectories coordinates of environmental-fishing and assemblages variables for sampling years on the three first axis of the 

compromise for each depth stratum in the northern area. (A) Locations of samples according to the depth stratum: coastal shelf (CS), upper 

shelf (US), mid-shelf (MS) and outer shelf (OS). (B) Trajectory plots of the environmental-fishing variables (left panel) and groundfish 

assemblages (right panel) are represented in the first plane (axes 1 and 2), with colors associated to the coordinates of axis 3 (see the 

bottom legend on the figure). 
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4.4 Discussions 

4.4.1 Environment and groundfish assemblages 

First, the simultaneous analysis of groundfish species assemblages’ abundance and the 

environment-fishing variables by the STATICO methods highlights in the interstructure 

analysis two groups of depth strata: coastal strata CS and US, and deeper strata MS and OS. 

Second, it helps to identify four major groundfish assemblages on the Mauritanian continental 

shelf on the compromise analysis. They correspond to Sciaenidae communities (COA) of the 

coastal zone (CS and US), and to Sparidae communities (INZ) in the upper-shelf (US), 

respectively. In the deeper parts of the continental shelf (MS and OS), EDG and SHE 

assemblages would correspond to the community near rocky outcrops, consisted of various 

families (Ophidiidae, Sparidae, Scorpaenidae, Sciaenidae, Merlucciidae and Centrophoridae). 

These assemblages are congruent with those described by several works in the MEEZ (Bast et 

al., 1983, 1984a, ; Bergerard et al., 1983; Gaudechoux, 1984), and the effect of bathymetric 

gradient on species composition is consistent with those observed in areas of the world ocean 

(Bianchi, 1992a; Fujita et al., 1995; Garcia et al., 1998; Moranta et al., 1998; Colloca et al., 

2003; Labropoulou and Papaconstantinou, 2004, 2005; Menezes et al., 2006). Third, in some 

specific years and not for the entire time series analysed, the groundfish assemblages were 

strongly associated to hydrologic conditions predominating in the bathymetric zones (Figures 

4.7, 4.8 and 4.9), characterized by permanent (notably in the Cap Blanc area) (Mittelstaedt, 

1991a) or seasonal upwellings and contrasted SST and Chl a depending the geographical area 

(Figures 4.1 and 4.2). For instance, in the warm season, wind direction changes and warm 

surface waters comes from the south. These water masses less saline and poor in nutrients stem 

from the intensification of the Guinea current (SACW) towards Cap Blanc area (Hughes and 

Barton, 1974; Wooster et al., 1976; Loktionov, 1989; Filipsson et al., 2011), and might thus 

influence the food web until the groundfish level. Overall, the structure and distribution of 

groundfish assemblages of MEEZ follow a coast-offshore gradient and would depend on the 

local environmental conditions that vary along latitude (Figures 4.1 and 4.2) and between years 

(Figures 4.7, 4.8 and 4.9). 

4.4.2 Fishing effort and groundfish assemblages  

Fishing effort was mainly higher in the northern area, but intermediate levels occurred in 

the central and southern areas (Fig. 4.2C). The fact that the northern area is attractive for fishing 
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may be due to hydrological conditions (permanent upwelling) promoting phytoplankton blooms 

(high primary production) and inducing a more productive system. While our results showed 

that the response of the spatial structuring of the groundfish assemblages was mainly driven by 

SST and Chl a in the studied area (Figs 4.5, 4.7, 4.8 and 4.9), they also highlighted the effect of 

fishing effort in some specific years and bathymetric strata, particularly in 2007 in the US strata 

of the northern area. Several studies taking into account the effects of fishing on the resources, 

conducted in the north-west Africa in general and in the MEEZ in particular, mainly focused 

on a few species of economic interest. These studies found an impact on the trophic level on 

exploited groundfish assemblages (Jouffre and Inejih, 2005; Gascuel et al., 2007). In other 

regions, targeted species were affected more directly by fishing pressure and changes in the 

structure of groundfish assemblages (Ansari et al., 1995; Greenstreet and Hall, 1996; Levin et 

al., 2006; Vaz et al., 2007). 

4.4.3 Spatio-temporal variability of groundfish assemblages 

Interestingly, for bathymetric stratum considered separately within each of the three 

geographic areas, the trajectories between environmental and fishing conditions and 

assemblages matched for some particular years and areas, and not for all the entire time-series 

analyzed in the MEEZ (Figures 4.7, 4.8 and 4.9). First when the trajectories matched, it revealed 

a complex effects of both SST, Chl a (associated to axes 1 and 2) and fishing effort (axis 3) on 

assemblages in some specific years. Such influence may be mainly due to years but also to 

seasonal variations in hydrological conditions, distribution of biological productivity in the 

MEEZ and in the north- west African region in general (Schemainda et al., 1975; Gillbricht, 

1977; Domain, 1980; Arfi, 1987; Freon et al., 2006; Pradhan et al., 2006). Notably, the presence 

of temperate and tropical species affinities attests to the seasonal variability of local water 

masses in the area constituting a biogeographic corridor, such as in other upwelling ecosystems 

(Bianchi, 1991, 1992a, 1992b; Tian et al., 2011). Second when the trajectories did not match 

for some years, it could be linked to lags in response of assemblages faced to changes in 

conditions and/or to the fact that they can sustain despite these changes. It can also suggest that 

other factors than those we have investigated (i.e. SST, Chl a, fishing effort) may act on fish 

assemblages. Indeed, it is known that three main drivers influence species distributions at 

different spatial scales: (i) abiotic constraints, (ii) dispersal and (iii) biotic interactions (e.g. 

predation, competition and facilitation, see (Loreau and Mouquet, 1999; Soberón, 2007). 

Ignoring in statistical analysis a combination of these explicative variables may lead to a certain 
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part of unexplained variability (Boulangeat et al., 2012; Cavieres et al., 2014). However, some 

of these variable are not always quantified for every species in natural assemblages (e.g. biotic 

interactions or dispersal limitations), especially for groundfish species. When biotic 

information is not available, it is thus usual to only take into account abiotic variables in 

analyses. In our case, the three variables considered already explained an important part of the 

variability (the first axis of the interstructure explained 44% of the total variance, Fig. 4.4; and 

the first three axes of the compromise represented 99% of the variance of the common structure 

on environmental-fishing and species variables, Fig. 4.5). 

4.5 Conclusions 

This study investigated from a quantitative point of view simultaneously the effects of 

both environmental and fishing factors on spatio-temporal dynamics of the species composition 

and abundance of exploited fish assemblages (both target and non-target species). We analyzed 

a huge data set of 854 hauls over 14 years by mean of the STATICO method in order to highlight 

key features of the studied system. In the Mauritanian Exclusive Economic Zone, abiotic factors 

investigated (i.e. SST, Chl a and fishing effort) drove the spatial structure of four main demersal 

assemblages differently in some specific years according to the area (latitude and depth strata). 

In further studies on exploited resources, it would be necessary to investigate other groups of 

fish species (i.e. pelagic), and taxonomic groups (i.e. cephalopods) due to their socio-economic 

importance in many fisheries. Indeed, several kinds of fisheries (artisanal and industrial 

fisheries on demersal and pelagic resources) constitute a pole of activities in Mauritania (Hagen, 

2001; Zeeberg et al., 2006) and other areas worldwide. These analyses and results may provide 

to managers, scientist and fishers an important approach to assess the spatial-temporal dynamics 

of exploited assemblages under different degree of stability or shifting conditions of fishing and 

environment. 
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CHAPITRE 5 : Modélistion des distributions empiriques des comptages 

d’abondance des assemblages d’espèces démersales 

Le chapitre précédent nous a permis de décrire les patterns de la stabilité et les 

changements spatio-temporels des relations entre les paramètres environnement-pêche et 

l’abondance des assemblages des espèces démersales de la ZEEM par la méthode STATICO. 

Il en résulte que les trois principaux axes factoriels sont associés à chacun des paramètres 

environnement-pêche. La classification ascendante hiérarchique sur les coordonnées des 

variables espèce des trois premiers axes de l’analyse compromis identifie quatre principaux 

assemblages répartis en un groupe d’assemblages d’espèces côtières de fonds meubles (COA 

and INZ) et d’un autre groupe d’assemblages d’espèces au large vivant dans de fonds sablo-

vaseux et près des affleurements rocheux (EDG and SHE). Les trajectoires entre les paramètres 

environnement-pêche et les assemblages ne correspondaient pas sur toute la série temporelle 

analysée. Les variabilités ont été particulièrement observées que pour quelques années et dans 

certaines zones géographiques de la ZEEM. Dans le chapitre qui va suivre nous aborderons la 

modélisation des abondances des espèces démersales de la ZEEM dans quatre principaux types 

d’habitats. Nous comparerons également trois estimateurs des paramètres de la distribution 

binomiale négative sur ces comptages de 1987-2010. 
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Article « Traitements des comptages des assemblages faunistiques : 

application aux poissons démersaux de la ZEEM » :  

Article publié dans la revue Environmental and Ecological Statistics DOI 10.1007/s10651-

016-0343-1 

Résumé 

Les données étudiées ici ont été extraites de la base de données décrite précédemment 

(voir Figure 3.2). Elles consistent en un tableau de comptages à L lignes et C colonnes, où L 

est le nombre de relevés (chaque relevé étant associé à une position spatio-temporelle) et C est 

le nombre total d’espèces collectées. Dans les deux autres articles, nous nous intéressons de 

deux manières différentes à la structure des lignes de ce tableau. Dans celui-ci, nous abordons 

en complément la structure de ses colonnes, c’est-à-dire la comparaison des espèces via leurs 

distributions d’abondance. De tels comptages sont fréquemment modélisées par une loi 

binomiale négative (Bliss and Fisher, 1953; Elliot, 1977; Vaudor et al., 2011), dont les 

paramètres reflètent les caractéristiques comportementales et démographiques de l’espèce 

(Kendall, 1948). Cette distribution est très flexible et englobe comme cas limites la distribution 

en log-séries de Fisher (convenant à des espèces très agrégatives) et la loi de Poisson 

(correspondant au comportement purement aléatoire). Nous n’insisterons pas dans ce résumé 

sur les aspects techniques de l’article (comparaison d’estimateurs, robustesse, etc.), mais plutôt 

sur les points les plus intéressants du point de vue écologique. 

Tout d’abord, la structure spatio-temporelle des L relevés pose problème : peut-on 

admettre que tous les comptages d’une espèce forment un échantillon (des “réplicats”) ? 

Clairement, la réponse est non, étant donné la taille considérable de la ZEEM ! Pour obtenir des 

“réplicats” crédibles, nous avons subdivisé l’ensemble des L stations en un nombre optimal 

(quatre) d’habitats, sur la base de leurs caractéristiques physiques. Ce prétraitement a été réalisé 

au moyen d’une procédure de classification sous contrainte de contigüité. 

Un second problème réside dans la nature des nombreux zéros observés : sont-ils 

aléatoires ou structurels ? La question semblant impossible à trancher, nous avons décidé de les 

écarter, en ajustant les comptages de chaque espèce dans chaque habitat par une loi binomiale 

négative tronquée. Mais nous considérerons par la suite que les paramètres estimés sont bien 

ceux d’une loi binomiale négative standard. En effet, les paramètres de ces deux lois sont les 

mêmes ; seules les méthodes d’estimation diffèrent.  Les comptages d’un grand nombre 
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d’espèces sont trop peu nombreux (probablement à cause de leur rareté) pour qu’un ajustement 

par une loi quelconque soit envisageable ; elles ont donc été écartées. L’ensemble des résultats 

obtenus sur les espèces retenues est représenté sur la Figure 5.6 de l’article, qui va servir de 

base de discussion. 

Un grand nombre de mécanismes aboutissent à une loi binomiale négative 

(éventuellement tronquée) : (Boswell and Patil, 1970) en dénombrent 14 ! Mais ces modèles 

n’ont pas dans notre cas d’interprétation biologique très riche. Par contre Kendall (Kendall, 

1948) a décrit un processus stochastique de croissance de population pour une espèce, qui 

dépend de sa démographie (reproduction, mortalité, immigration). La loi limite de ce processus 

est une loi binomiale négative dont les paramètres dépendent explicitement de ces 

caractéristiques démographiques. Plus précisément, si nous adoptons la paramétrisation de 

Fisher (Bliss and Fisher, 1953) pour une variable aléatoire X obéissant à la loi NBeK, 7g, nous 

avons: 

�e� = �g = 7�e�w7g��� �6 + � − 16 − 1 �. 

Dans le cadre du modèle de Kendall, le premier paramètre de la loi limite, NBeK, 7g, est K = �
�o  où ι est le taux d’immigration et ρ le taux de reproduction de l’espèce. Si le rapport  

� μo  est “petit ”, où µ est le taux de mortalité de l’espèce, on peut montrer que:  

���e7g ≈ −���e6g + ����� �o � (R). 

En observant la Figure 5.6 de l’article, le lecteur constatera que dans chacun des 4 habitats, 

nous avons deux types d’espèces : un groupe minoritaire d’espèces très agrégatives (avec ���e6g < −10), qui ne suivent pas du tout la relation (R) ci-dessus, et un groupe majoritaire 

d’espèces peu ou pas du tout agrégatives qui la suivent assez étroitement. En ce qui concerne 

les espèces de la première catégorie, soit le modèle ne convient pas, soit le rapport  � �o  est 

important ; la reproduction l’emporte alors sur la mortalité (pas de risque d’extinction). On peut 

conjecturer pour chaque espèce de la seconde catégorie que : 

(1) le rapport � �o  étant « petit », la mortalité l’emporte sur la reproduction (surpêche ?) 

(2) le terme additif ����� �o �  étant presque toujours positif, nous aurons � ≥ �  en 

général . 
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La relation (1) ci-dessus mènerait à l’extinction de l’espèce, mais ce phénomène est 

tempéré par l’immigration (relation (2)). Finalement la relation générique entre les paramètres 

démographique serait pour ce groupe : � ≥ � ≥ �. La ressource dépendrait donc beaucoup de 

l’immigration, en général.  

Il est par ailleurs intéressant d’examiner la cohérence des résultats pour les différentes 

valeurs du paramètre d’agrégation K. Nous distinguerons 3 cas : (a) le cas modérément 

agrégatif (���e6g = −�, � ≫ 0) ; il vient � = � ��o ≪ � et, en tenant compte de (1) ci-dessus, 

nous avons � ≪ � ≪ � , ce qui est contradictoire avec (2), sauf si le terme additif est négatif 

(noter que c’est le cas dans les habitats C1 et C2) – ces espèces semblent vouées à l’extinction, 

(b) le cas intermédiaire, le plus fréquent : (���e6g = −� « petit ») ; alors, � ≈ � > �, le terme 

additif étant important (cf. Figure 5.6) ; dans ce cas, la population se maintient, voire augmente 

et (c) le cas non agrégatif (à la limite : poissonnien), où ���e6g = � ≫ 0 ; alors � = �. �� ≫
� , ce qui n’est pas incompatible avec la relation générique, mais souligne l’importance 

cardinale de l’immigration.  

En conclusion, ce travail nous a permis, à partir de l’analyse de simples comptages, 

d’inférer différentes caractéristiques démographiques des espèces recensées. Ces 

caractéristiques sont susceptibles de déterminer leur avenir (maintien, extinction) dans la ZEEM. 
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Abstract  

Modeling empirical distributions of repeated counts with parametric probability 

distributions is a frequent problem when studying species abundance. One must choose a family 

of distributions which is flexible enough to take into account very diverse patterns and possess 

parameters with clear biological/ecological interpretations. The negative binomial distribution 

fulfills these criteria and was selected for modeling counts of marine fish and invertebrates. 

This distribution depends on a vector eK, 7g  of parameters, and ranges from the Poisson 

distribution (when K → +∞) to Fisher’s log-series, when K → 0. Moreover, these parameters 

have biological/ecological interpretations which are detailed in the literature and in this study. 

We compared three estimators of 6, 7 and the parameter � of Fisher’s log-series, following 

the work of (Rao, 1971) on a three-parameter unstandardized variant of the negative binomial 
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distribution. We further investigated the coherence underlying parameter values resulting from 

the different estimators, using both real count data collected in the Mauritanian Exclusive 

Economic Zone (MEEZ) during the period 1987-2010 and realistic simulations of these data. 

In the case of the MEEZ, we first built homogeneous lists of counts (replicates), by gathering 

observations of each species with respect to “typical environments” obtained by clustering the 

sampled stations. The best estimation of eK, 7g was generally obtained by Penalized Minimum 

Hellinger Distance Estimation. Interestingly, the parameters of most of the correctly sampled 

species seem compatible with the classical birth-and-dead model of population growth with 

immigration by (Kendall, 1948).  
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5.1 Introduction 

Ecological data frequently consist of two-way � × ¡ tables of counts, whose rows are 

associated with surveys (spatial-temporal positions, generally) and columns are associated with 

species. Roughly speaking, such tables can be analyzed through two different approaches: 

multivariate methods and modeling the count distributions. The former approach, multivariate 

methods, are widely used to investigate relationships between community structure (columns) 

and spatio-temporal variations of the surveys (rows). This is frequently in connection with 

explanatory environmental variables. The latter approach was applied much earlier in 

Ecological Statistics and consists in modeling the count distributions of the rows or the columns. 

Usually the rows of such tables are fitted, because distributions of counts are closely associated 

with biodiversity (Magurran, 2005) or stochastic abundance models for communities 

(Watterson, 1974; Diserud, 2001). For example, the log-series (LS) introduced by (Fisher et al., 

1943) is standard for evaluating or modeling biodiversity (Watterson, 1974; Taylor et al., 1976; 

Diserud, 2001; Magurran, 2005). Furthermore, the LS has also been used to model the columns 

of such tables. For instance, (Williams, 1947) (see also (Bliss and Fisher, 1953)) reported that 

it fitted well the number of lice per head of prisoners, as well as the number of fleas on rats. 

(Quenouille, 1949) reported that the number of bacteria in a colony is also well fitted by this 

series. Notice finally that the LS was obtained by (Fisher et al., 1943) as a limit case of the 

negative binomial distribution (NBD), which is also classically used for fitting count data (Bliss 

and Fisher, 1953; Rao, 1962; Vaudor et al., 2011).  

(Kendall, 1948) showed that both NBD and LS can be obtained as stable solutions of a 

single-species population growth process. Thus, estimating the parameters of the distribution 

of counts of each species (columns) yields information about the dynamics of population 

growth. Notice that this task could be also tackled from a non-parametric viewpoint, since the 

collective behavior of wild species can be inferred from the Multivariate Analysis of the 

empirical distribution function of counts of individuals (Manté et al., 2005). Nonetheless, we 

maintain that the parametric approach of (Kendall, 1948), with biologically relevant parameters 

(reproduction rate, immigration rate, mortality, etc.) is more informative for ecologists than a 

purely exploratory approach.  

The outline of this study is as follows. Section 5.2 describes different stochastic 

mechanisms generating the NBD or its limit case, the LS. Sections 5.3& 5.4 then examine 

relationships between NBD and LS, in connection with the nice study of (Rao, 1971). Statistical 

estimation methods designed for these distributions are thoroughly compared. In Section 5.5, 
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constitution of samples (replicates) and assessment of the estimators, the data are described and 

analyzed. Finally, the ecological results are commented in Section 5.6, and Section 5.7 is 

dedicated to conclusion and discussion.  

5.2 Biological interpretations of the parameters of the Negative Binomial 

and Log Series Distributions  

The different stochastic mechanisms generating the NBD or its limit case, the LS are 

described in this section.  

5.2.1 NBD and LS: two models for collections 

(Boswell and Patil, 1970) provided twelve different mechanisms for generating the NBD, 

and two mechanisms for generating the Truncated Negative Binomial Distribution (TNBD). 

Two of these mechanisms appear well adapted for ecological tables of counts. The first 

mechanism is the well-known Gamma-Poisson model, see subsection 5.2.2.  The second 

mechanism obtains the TNBD  as the equilibrium group-size distribution of a system of 

difference equations (see also (Cohen, 1972)). The LS is afterward obtained as a zero-truncated 

Poisson mixture, or as a group-size distribution (Boswell and Patil, 1971). These theoretical 

results explain why the same distributions are well-suited for modeling rows and columns of 

ecological tables, and why LS is well-suited for fitting a variety of frequency biological series 

recorded at different taxonomic level (species, genera, family,...) (Williams, 1944).  

To our knowledge, (Williams, 1944, 1947, 1952) was the first to notice that �¢  is 

naturally associated with the grouping of random counts. He distinguished two cases (Williams, 

1947), corresponding to rows or columns of our table.  

“In a randomized collection of individual insects (as, for example, a number of moths 

caught in a light trap) which are later classified into species, the catch is randomized on the 

individuals, and in addition to an increase in the size of the sample will bring in new individuals 

to species already represented, i.e. new units in old groups.”  

“If, on the other hand, collections of rats are made, and the number of fleas on each rat 

counted, then an increase in the number of rats examined will not add any fleas to the rats 

already counted, i.e. all the new units will be in new groups. In this case, the sample is 

randomized by groups.” 

Remark 1. We studied data of the second category, where trawls played the part of rats 

in the second example above. It is worth noting that (Williams, 1947) showed that in this case 
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the first parameter of the LSeα, xg distribution should increase with the total number of counts, 

denoted β. More precisely, if L similar lists of length β¦ of a common distribution LSeα¦, x¦g 

are merged we obtain on the one hand α¦ ≈ §©̈ª , where f�  denotes the frequency of counts 

represented by one individual in any of the � lists, and on the other hand α ≈ ¬ §¨©ª ≈ L α¦ ≈ β  �ª­ª. 

Thus, roughly speaking, � should be proportional to the number of merged series or, in other 

words, is inseparably a measure of sampling redundancy (associated with each species), and of 

the propensity to clumping of this species. In addition, notice that merging several identical lists 

of counts (in other words: multiplying this list by some constant) is not such an artificial 

situation (standardization of the data). 

5.2.2 The Gamma-Poisson model  

This model is standard for counts associated with ecological surveys (rows) (Fisher et al., 

1943; Diserud, 2001). Each random count obeys a Poisson distribution, whose random intensity 

obeys  γeK, 7g. Suppose 7 has been fixed; then, the more K approaches zero, the more the 

probability density of γeK, 7g is concentrated near zero (for instance, its median belongs to 

¯°±² �¦,³´µ̈�7 , ³7¶ (Chen and Rubin, 1986)). Thus, the closer K is to zero, the more a sample of 

·¸¹e6, 7g will consist of small integers, and a great number of individuals collected in a 

survey should be split into a large number of rare species, and fewer common species. That is 

why 
�³ is sometimes considered as an index of diversity or of aggregation (Fisher et al., 1943; 

Elliot, 1977; Taylor et al., 1979), depending on the context, and K is considered as an intrinsic 

parameter (Rao, 1971), with a biological meaning (this point of view has been contested by 

(Taylor et al., 1979)).   

As for 7 , (Rao, 1971) considered that increasing by a multiplying factor º > 0  the 

probability of a fish being caught increases the same way 7, since a γeK, 7g ∼ γeK, a 7g. Thus, 

“the parameter 7 depends on the efficiency of the trap” (the trawl). This fact was already 

mentioned by (Fisher et al., 1943) and (Anscombe, 1950), who underscored that the “efficiency 

of the trap” must include time of exposure (standardization of the data).  

In conclusion, according to this model, 6 is an intrinsic biological characteristic of the 

organism of interest; since 7 is related to the efficiency of the trap for catching the species 

considered, it is intrinsic too. 
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5.2.3 A population growth model for a single species  

(Kendall, 1948) described a birth-and-dead model of population growth with immigration, 

starting with no individual at time −T (large) and leading to a negative binomial distribution of 

the population size at each time  t ≥ T. The first parameter of this distribution is  K = ½¾, where ι  the immigration incidence is and ρ is the reproductive power of the species (by binary fission). 

Consequently, K ≈ 0 when the immigration is negligible, or when the reproduction power is 

important; of course, the last condition brings to mind aggregation.  

The second parameter is, at time  t,  7Á: = ¾�Ã©Ä �Áe¾´Åg�´��¾´Å , where � denotes the mortality 

incidence of the species. The variations of 7Æ  depends on the ratio  ¾Å; if  ¾Å > 1, 7Á  grows 

exponentially, as well as the population size. If  ¾Å < 1, 7Á is again a growing function of  t, 
but   t → +∞ lim 7Á = ¾Å´¾ > ¾Å . As a consequence, if μ ≫ ρ  (in case of overfishing, for 

instance), t → +∞ lim 7Á ≈ ¾Å should be small, and we should have for such a species � of 

parameters  eKÃ, 7Èg:  

 ���e7Èg ≈ −���e6Ég + ��� } ÊÉ�É~. (1) 

According to this model, K is yet an intrinsic biological characteristic of the organisms 

of interest, but 7  asymptotically results simultaneously from an intrinsic property of the 

species (its reproductive power) and from mixed (intrinsic/extrinsic) factors: immigration and 

mortality, which can simultaneously depend on the species and on the environment. 

5.3 From NBD to ULSD: the three-parameter model of Rao 

(Fisher et al., 1943) fitted observed frequency of species by LS, which depends on the 

parameters � and  Ë, which are estimated by solving the equations:  

 
¢ = −� ���e1 − Ëg· = � Ëe1 − Ëg  (2) 

where ¢ denotes the observed number of species and N the total number of individuals. 

Fisher derived this equation from the expression of the density of the  NBD:  

 �e·¸¹e6, 7g = �g = 7Ìe1 + 7gÍw³ �6 + � − 16 − 1 � (3) 
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where K > 0 and 7 > 0 (a number of other parametrizations are classically used (Bliss 

and Fisher, 1953; Boswell and Patil, 1970; Vaudor et al., 2011). Defining Ë: = 7�w7 and letting 6 converge towards zero, (Fisher et al., 1943) found that the expected number of species with � > 0 individuals should be 
ÎÍ ËÍ. Thus, actually, the LS “is not a probability distribution, but a 

model for means” (Watterson, 1974): it is in fact an unstandardized distribution, denoted ULSD 

by (Rao, 1971).  

Remark 2. Other authors (Quenouille, 1949; Boswell and Patil, 1971; Taylor et al., 1976) 

considered instead the normalized series (LSD), which depends only on Ë, since in this case � = −1/ ln e1 − Ëg is not to be estimated.  

(Rao, 1971) noted that Fisher’s demonstration was not correct (see also (Boswell and 

Patil, 1971)) and proved that, if a vector of counts of length β results from the Gamma-Poisson 

model, then:  

 5eÐÑg = �  7Òe1 + 7gÑw³ �6 + � − 16 − 1 � (4) 

where fÑ denotes the frequency of counts represented by r ≥ 1 individuals and α = K β. 

Thus, the distribution of average frequencies would be that of an unstandardized zero-

truncated distribution, named UNBDeK, 7, αg by (Rao, 1971). Afterward, under the conditions  

 
eÔ, 6g → e∞, 0gÔ 6 = �  (5) 

he obtained the ULSDeα, xg.  

To estimate the parameters of UNBDeK, 7, αg, (Rao, 1971) proposed a pseudo-maximum 

likelihood method, whose system of equations is:  

¢ = s ÐÑ
ℛ

Ñv� = �  1 − ee1 + 7g´³g6   

· = s �ℛ
Ñv�  ÐÑ = � 7 = � Ë1 − Ë (6) 

s ÐÑ
ℛ

Ñv� s 16 + ÖÑ´�
×v� = � ���e1 + 7g 1 − ee1 + 7g´³g6  

+ �6Ø �−1 + e1 + 7g´³�1 + 6 ���e1 + 7g�� 
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where ℛ is the largest observed count. Notice that the second equation of systems (6) and 

(2) are identical and that  K → 0 lim α �´�e�w7gÙÚ�Û = α Loge1 + 7g = −α Loge1 − xg. Thus, 

when 6 is small enough, one should not discern much differences between fitting a vector of 

counts by the zero-truncated distributions  TNBDeK, 7g, UNBDeK, 7, αg or  ULSD �α, 7�w7�. It 

is interesting to compare issues from these models, since 

-two different methods can be used for estimating K: the MLE for TBND (Wyshak, 1974), 

and the system (6) for UNBD 

-there are three different ways to estimate 7 since it is a parameter common to all the 

distributions: systems (6) or (2), and MLE for TBND 

-two methods exist for estimating �, by solving either (6) or (2); but notice that a common 

value of this parameter cannot be expected when conditions (5) are not fulfilled (approximately, 

at least). Consequently, it is worth investigating whether or not the Williams-Rao’s condition α ≈ K β is actually fulfilled by the data (real, or simulated). 

5.4 A robust estimator of e�, �g  

It is well known that MLE suffers from several weaknesses. It can be biased, neither its 

uniqueness nor its existence is guaranteed and it is not robust in general, because its influence 

function at the model is sensitive to outliers or aberrant data (Simpson, 1987; Basu et al., 2011). 

In addition, its computational cost can be excessive: (Bliss and Fisher, 1953), for instance, 

claimed that MLE of the parameters of NBDeK, 7g, is “practicable and rapid when the largest 

observation does not exceed 20 or 30” (this weakness has mostly disappeared now; nevertheless, 

see Section 5.3).  

Estimating the ULSDeα, xg parameters did not cause any problem since equation (2) is 

quite easy to solve numerically. However, we encountered a number of convergence issues 

when fitting TNBDeK, 7g or UNBDeK, 7, αg with MLE or pseudo-MLE, like (Vaudor et al., 

2011) or (Anscombe, 1950). Consequently, we turned ourselves to another method: the 

Minimum Hellinger Distance Estimator (MHDE).  

5.4.1 The robustness of Minimum Distance Estimators 

In the seventies, (Beran, 1977) established the consistency and asymptotic efficiency of 

MHDE for absolutely continuous distributions, as well as its minimax robustness. Ten years 

later, (Simpson, 1987) proved that it has similar desirable properties (asymptotic normality and 
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high breakdown point) for probabilities supported by ℕ, like NBD or LSD. More recently, (Basu 

et al., 2011) extended Minimum Distance Estimation to a large family of statistical disparities 

including the Hellinger distance. They proved (Basu et al., 2011) that Minimum Distance 

Estimators have the same influence function at the model as MLE (consequently, all of them 

are first-order efficient). To compare first-order efficient estimators, (Rao, 1962) introduced 

second-order efficiency and proved that in the case of multinomial distributions, the MLE is 

second-order efficient, contrarily to several classical estimation methods (minimum chi-square, 

minimum discrepancy, minimum Kullback-Leibler divergence, and MHDE). Among these 

alternative methods, the MHDE was the best one (Rao, 1962). Nevertheless, as pointed out by 

(Mandal and Basu, 2013), the bias of Minimum Distance Estimators is generally greater than 

the one of MLE. That is why these authors, to keep the robustness and decrease the bias of such 

estimators, introduced some penalization on the “inliers” (cells with less data than expected 

under the model). Anyway, there is indeed no unbiased estimator for the parameters of NBD 

(Wang, 1996), and the unicity of the MHDE is not guaranteed. 

5.4.2 The estimator  

Let ℛ be the largest observation in a vector of zero-truncated counts, and p = Þp�, ⋯ , pℛà 

be the associated proportions. Denoting  

Πe³,7ge�g: = �e·¸¹e6, 7g = �g1 − 1e1 + 7g³  

the probability density associated with the TNBD, we can define the Hellinger distance 

between the probabilities â and TNBDeK, 7g:  

ãä�â, å·¸¹e6, 7g�: = 1√2 çs }èâÑ − éΠe³,7ge�g~Øℛ
Ñv� + s Πe³,7gÑxℛ e�g (7) 

To neutralize the influence of empty cells on dë (see the right part of Formula 7), a (twice, 

squared) penalized form of dë has been introduced (Basu et al., 2011):  

�ì¹íeâ, Ðîg: = 2  s �èâÑ − èÐîe�g�Ø
Ñ:ïðx¦ + ℎ  s  Ñ:ïðv¦ Ðîe�g (8) 

where h is positive and fò is a probability distribution belonging to some given family of 

probabilities supported by ℕ. We adopted the default value recommended by these authors: h 

= 1. 
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5.5 The MEEZ Data analysis 

5.5.1 Data description 

The Mauritanian coast, situated on the Atlantic side of the northwestern African continent, 

embeds a wide, long continental shelf of about 750 km and 36000 kmØ (see Figure 5.1) with 

an Exclusive Economic Zone (MEEZ) of  230000 kmØ. The study area extends 16°05 N in the 

South with the border of Senegal and up to 20°36 N in the North with the Western Sahara area. 

This study focuses on the analysis of abundance of fish and invertebrates data collected during 

annual scientific trawl surveys performed by oceanographic vessels, N’Diago until 1996 and 

with Al Awam since 1997 to now on the continental shelf (< 200 m depth). These IMROP 

(Institut Mauritanien de Recherches Océanographiques et des Pêches) vessels have similar 

performances. The sampling strategy and the observation protocol remained the same during 

the 24 years of the study. The sampling method consists in a random stratified sampling design 

(Bergerard et al., 1983; Domain, 1986) ).  

We analyzed 48 demersal fish surveys taking account the number of those stations where 

trawling is more than or equal to 60 hauls, a total of 4589 stations are retained. These surveys 

were conducted between 1987 to 2010 and covered the entire Mauritanian continental shelf (see 

Figure 5.1). Trawling speed varied between 2.5 and 3.95 knots and fishing duration ranged from 

15 to 40 minutes. All the species (fish and invertebrate) captured in a given station were 

identified, counted and then recorded in the database. Abundance data were standardized per 

half an hour of trawling in order to adjust variability in trawling duration. In addition, each 

station has been characterized by supplementary environmental variables: bathymetry, 

sedimentary type of the substrate, latitude and longitude.  

Groundfish assemblages properly sampled in the MEEZ were composed of 543 species, 

belonging to 322 genera and 176 families.  

The set of counts associated with each species sampled in the MEEZ consist of a mass of 

spatio-temporal observations. Because the spatial distribution of groundfish species is strongly 

influenced by the physical environment (Gaertner et al., 1999; Lamouroux et al., 1999; Johnson 

et al., 2013), we split each one of these sets into an appropriate number of subsets (replicates), 

associated with homogeneous physical conditions (typical habitats). Then, for each species in 

each typical habitat, we estimated from these replicates the parameters of the 

distributions  TNBDeK, 7g, UNBDeK, 7, αg and  ULSD �α, 7�w7�. Afterwards, we compared the 

estimators and determined the best one.  
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5.5.2 Constituting habitats and replicates 

The sampled stations were distributed in a vast zone of various geographical, bathymetric 

and sedimentary characteristics. We established a typology of trawl stations according to their 

bathymetry (denoted  B) and sedimentary (denoted  S) nature, defining typical habitats.  

More specifically, each station was associated with a vector  ei, j, B, Sg, whose two first 

coordinates are longitude and latitude. We underscored that to any sampled position ei, jg is 

associated a whole set ωeü,ýg  (of size Neü,ýg ) of environmental characteristics vectors, 

corresponding to all the stations sampled in places confounded with ei, jg, because of lack of 

precision in the position of boats:   þe×,�g: = ��¸°e�,�g , ¢°e�,�g� :  1 ≤ �e×,�g ≤ ·e×,�g�. 
Consequently, classical methods designed for spatial data (kriging, thin-plate splines, 

regression, etc.) cannot be used. We instead consider that we face a continuous random field of 

probability distributions, associating to each position ex, yg a probability distribution Ωe©,
g 
such that ωeü,ýg is a sample of Ωeü,ýg. Thus, to any position ei, jg is associated a probability density 

describing the local distribution of environmental characteristics. Our problem consisted in 

classifying such functions under contiguity constraints. (Dabo-Niang et al., 2010) proposed a 

method for clustering such data, which was adapted for our purpose. In short, it consists in  

1. choosing a distance ∆eP,Qg  between probabilities: we chose the discrepancy 

metric (Gibbs and Su, 2002):   

∆e�,
g = � ⊆ � sup �Ð�e�g − Ð�e�g�, 
2. where f� and f� denote associated density estimates and � is some closed ball of 

the domain of variation � of the environmental characteristics  

3. estimating the spatial density �ex, yg  of environmental characteristics in the 

neighborhood of ex, yg, through a kernel method (Dabo-Niang et al., 2014) 

4. detecting the set ÞΩ°, 1 ≤ � ≤ 3à of functional modes of �eË,�g (see (Ferraty 

and Vieu, 2006; Dabo-Niang et al., 2007), or (Gasser et al., 1998)); the number 3 of modes is determined by successive splittings, until the obtained group can 

be considered as homogeneous enough (Dabo-Niang et al., 2007, 2014)  

5. building a partition of the stations by assigning the station ei, jg to the mÁ� class if 

∆�Ω°, þe×,�g� is minimal.  

For further details of this method, see (Dabo-Niang et al., 2010, 2014). 



Chapitre 5 : Modélisation des distributions empiriques des abondances 

86 
 

 

Figure 5-1: Map of trawl stations in four different station classes identified by a clustering 

method based on environmental variables: bathymetry, sedimentary types and geographic 

positions. 
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It was found that the optimal number of modes (or classes) for the MEEZ data was M =4. The obtained typology of stations is represented on Figure 5.1. Then, for each species and 

each habitat, a list of counts was constituted. We assumed that such lists consisted of replicates 

sampled in similar environmental conditions.  

The next section focuses on the “test habitat” C4: it is a sandy or sandy-muddy habitat, 

with depth lower than 100 m. This is a zone of seasonal upwelling, while C2 is situated in a 

zone of permanent upwelling and neither C1 nor C3 are affected by this important phenomenon. 

More precisely, C4 is under the influence of two ocean currents; these currents and the profile 

of the continental shelf trigger an important seasonal upwelling phenomenon, from December 

to March. These water masses (less saline and nutrient poor) result from the intensification of 

the Guinea current in the Cap Blanc area. Consequently, C4 is a high plankton productivity area, 

supporting a large variety of fish communities, comprising many commercial species that 

sustain fishing activities.  

5.5.3 Comparing the estimators (counts from C4) 

A great number of species (541) were found in this habitat, but many of them were rarely 

observed. More precisely, 240 species were observed less than six times (in other words, their 

number of counts was   β ≤ 5 ), and discarded from subsequent analysis. But, extremely 

abundant species cause problems too! Suppose for instance that for some species the maximum 

observed count was ℛ = 9 5211 (a real case). Then, solving the system (6) or minimizing (8) 

is practically impossible (excessive time and memory consumption). While (Bliss and Fisher, 

1953) recommended that ℛ should be less than 30, we fixed 3000 as a maximum. Thus, in the 

estimation steps of TNBD we used, for extremely abundant species, truncated count vectors of 

length ℛ ≤ min e3000, ℛg, while the genuine value ℛ could be kept for evaluating goodness 

of fit. Among the 301 species kept in C4, 46 species were extremely numerous, and we fitted 

their truncated counts.  

We then compared the results obtained on this habitat with four estimators:  

1. the classical estimator for the parameters of ULSDeα, xg (Fisher et al., 1943)  

2. the classical MLE for the parameters of TNBDeK, 7g (Wyshak, 1974)  

3. the pseudo − MLE for UNBDeK, 7, αg (Rao, 1971)   

4. the MHDE for TNBDeK, 7g, obtained by globally minimizing the PHD� (8), with h = 1 and fò: = ΠeÛ,7g .  
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5.5.3.1 A global insight: goodness of fit statistics per estimator 

The quality of fit was evaluated by the truncated Hellinger distance:  

 [0,1] ∍ ãä� eâ, Ðîg: = 1√2 çs�èâÑ − éÐîℛe�g�Øℛ
Ñv�  (9) 

where Ðîℛe�g: = � eÑg�´� e¦g´∑  ð"ℛ � eÑg (same notations as in Sect. 5.4). To each one of the 301 

retained species, � (say), are associated four goodness of fit criteria:   ãä��âÉ ,#e³,7g$%&É �, 

ãä��âÉ , Πe³,7,Îg'()É �, ãä� �âÉ , Πe³,7g*+,-É � and ãä��âÉ , ΠeÎ,²g.%/,É �. We plotted kernel density 

estimates of these criteria (sample size=301) on Fig. 5.2; the goodness of fit of the MLE for 

TNBD and UNBD are nearly indistinguishable (this point is examined in more details 

hereunder), while ULSD is slightly better and the PHDh for TNBD is the best. More 

precisely, the best estimatorwas PHDh forTNBD (260 species), followed by ULSD (32 

species), MLE for TNBD (4 species) and pseudo-MLE for UNBD (5 species). 

 

 

Figure 5-2: Kernel density estimates of the four goodness of fit criteria 
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5.5.3.2 Coherency of estimations of e�, �g obtained from MLE or pseudo-

MLE  

MLE and pseudo-MLE are associated with very different models since the pseudo-MLE, 

like the LS, is “a model for means” (Watterson, 1974). There were only negligible differences 

when using either the MLE or pseudo-MLE, see Figure 5.3. The estimations of both of the 

parameters of the TNBD are plotted therein. The figure shows that, for most of the species, both 

estimations are coherent with each other. Generally, 6012 ≤ 63±4 while  7012 ≥ 73±4. More 

specifically, 262 species (87% of the species) were such that  |6012 − 63±4| < 10´6; in theses 

cases |7012 − 73±4| was also very small. In conclusion, these estimators were quite coherent 

with each other while the pseudo-MLE method had the added benefit of also providing an 

estimation for  �. Consequently, we considered that the original MLE method was useless for 

our purpose and dropped it.  
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Figure 5-3: Simultaneous log-log plots of 6 and 7 (MLE and Rao’s methods). 

5.5.3.3 Coherency of estimations of e�, �g obtained from pseudo-MLE or ����  

Figure 5.4 shows that the results were very different from the previous ones: generally, K�ë78 > K9:; and 7�ë78 < 79:; . Moreover, the upper panel of this figure shows that the 
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PHD� seems free from convergence problems: there are a number of points on the vertical axis 

corresponding to “pathological” species, whose pseudo-MLE converged towards negative (or 

complex) values of K9:;; in such cases, we arbitrarily fixed K9:; = 10´<. The reader can see 

on this panel that a number of these aberrant values indeed correspond to acceptable values 

of  K�ë78.  

 

Figure 5-4: Simultaneous log-log plots of K and 7 (PHD� and Rao’s methods). 
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5.5.3.4 Checking the Williams-Rao’s condition: 	 = � �  

Notice that this equality is implicit in equation (4), but that it not a constraint in the root 

finding of the pseudo-MLE system (6). Consequently, the relationship α ≈ K β  must be 

considered as a sign of consistency of the estimation of  eK, 7, αg.  

We investigated whether this condition is at least approximately fulfilled by the C4 data, 

i.e. whether the hypothesis α − β K ≈ 0 (see Sections 5.2.1 & 5.3) is in general not clearly 

unacceptable. Remember that � can be estimated from both the systems (2) and (6), while eK, 7g can be estimated either from the system (6) or (see Section 5.3.3) by minimizing the PHD�  given by Formula (8). Here we faced an additional estimation task: because of the 

dubious nature (stochastic or structural) of the collected zeros, the true value of β is unknown, 

while we only know the number βw of strictly positive counts. Then, it is classical to estimate β by:  

Ô�³=,7=�: = Ôw
�1 − 1/�1 + 7=�³=� 

where �K=, 7=� is an estimation of the TNBD parameters, obtained either from pseudo-

MLE or PHD�. The simulations carried on in Appendix 2 (Annexe III) show that both these 

estimators give similar results, excepted in the considered “aggregative” case (K = 10´6), 

where none of them estimated β well.  

For about 34% of the species from the MEEZ, the estimate Ô3±4e³,7g of Ô was much greater 

than the total number of hauls; in the case of  β�ë78eÛ,7g , this happened for 26% of the species. 

Probably, these species were very aggregative ones, whose counts could not be fitted from any 

sample of reasonable size (see Appendix 2 in Annexe III). We displayed on Figure 5.5 the 

results associated with all the estimations of  α, β and eK, 7g obtained from the MEEZ data. On 

this figure, we can see that |α − K β| was generally moderate, but was very small only when 

the parameters were estimated by pseudo-MLE.  
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Figure 5-5: Empirical verification of Williams-Rao’s condition for the MEEZ data (20% 

of upper and 20% of lower values discarded). 

5.6 Ecological results 

A selection of “negative binomial species” found in the MEEZ are represented in Figure 

5.6. These species were such that they were better fitted by some TNBDeK, 7g>Ã?Á (the best of 

the three estimators, according to criterion (9)) than by  ULSDeα, xg. Since the counts of a 

number of species might not be correctly fitted by any standard distribution, we imposed the 

additional constraint:  ãä��âÉ , Πe³,7g@ABCÉ � ≤ 0.53 

determined from a Monte Carlo experiment detailed in Appendix 1 (Annexe III). In other 

words, the species � is displayed in some panel of Figure 5.6 if its counts in the corresponding 

habitat were better fitted by TNBD than by  ULSD, and if the goodness-of-fit was satisfactory. 

84 species in C1, 67 in C2, 193 in C3 and 193 in C4 were retained in this way. The C3 and C4 

habitats shared about 68% of the selected species, while 42 species were common to the four 

habitats.  

It is interesting to examine the relationships between 6  and   7 , in connection with 

considerations in Section 5.2. If the right model for the data is the classical Gamma-Poisson 
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one, the estimated parameters could be independent. On the contrary, if the right model is 

Kendall’s one, the relationship (1) between the parameters could hold. Finally, in the case of 

the group-size model, the parameters 6 and 7 would also be interrelated (Boswell and Patil, 

1970, 1971), but the relationship would depend on unknown (social) groups and individual 

factors. Such models proved their efficiency for modeling primate social dynamics (Cohen, 

1972), but are they well-suited for fish populations?  
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Figure 5-6: Parameters of the species satisfactorily fitted by TNBD 

On Figure 5.6, we superimposed to these estimations the line ���e7Èg = −���e6Ég 

corresponding to Kendall’s model (see Section 5.2.3) with  ÊÉ ≈ �É. It is noteworthy that most 

of the retained species seem compatible with this model, with (in general) a positive additional 

term Log � ½DÅD� - see Formula (1). Notice also that in the setting of Kendall’s model,  LogeKÃg ≤
0 ⟺ KÃ = ½D¾D ≤ 1. Thus, for most of the displayed species, the mortality rate should slightly 

exceed the immigration rate. In all the habitats, most of the selected species compatible with 

the Kendall’s model were such that  ιÃ ≈ μÃ, but few species were such that  7 < 1, i.e. μ ≫ ρ. 

In each panel there is also a minority of aggregative species discordant with Kendall’s model, 

associated with values of K smaller than  e´�¦.  
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Finally, the counts of very few species were better fitted and well represented by 

the  ULSD: 13 species in C1, 6 in C2, 16 in C3 and 20 in C4.  

5.7 Conclusion - Discussion 

We investigated the performance and coherence of three statistical models for 

overdispersed positive counts: the truncated negative binomial distribution TNBDeK, 7g, the 

three-parameter variant UNBDeK, 7, αg  of (Rao, 1971) and the Fisher’s log-series. We 

presented the results for one of the test habitats (C4), because similar results were obtained for 

all of the other habitats (C1, C2 and C3). Overall, the analysis of the MEEZ data showed that:  

1. the Maximum Likelihood estimations of eK, 7g for TNBD and UNBD were very 

close to each other  

2. the estimators performed equally well when processing both real and simulated 

count data  

3. the Williams-Rao’s condition: � � = 	 was roughly fulfilled by most species  

4. the penalized minimum Hellinger distance estimator of eK, 7g  for TNBD 

generally outperformed the other ones.  

Satisfactory parameter estimates were obtained for less than half of the 543 species 

sampled. The reason being the rarity of most species; a general and problematic phenomenon: 

see (Kunin and Gaston, 1997; Manté et al., 2003, 2005). Parameterized species could be split 

into two categories. The first category comprised very aggregative NB species, such that K ≈0, as well as species obeying a Log-series distribution. The second category consisted of (more 

commonly found) moderately aggregative species, obeying some distribution TNBDeK, 7g: K ≫ 0 . It is worth noting that the behavior of these moderately aggregative 

species seemed consistent with that of the population growth model of (Kendall, 1948). Rather 

surprisingly, no species obeyed the Poisson distribution, i.e. was indifferent to the presence of 

fellow creatures.  

We focused here on truncated negative binomial Distributions essentially because log-

series are supported by strictly positive integers, and because many important references 

(Kendall, 1948)(Fisher et al., 1943; Williams, 1944; Rao, 1971) only considered such counts. 

Furthermore, it is well known that the status of observed zeros is ambiguous in ecological 

surveys: are they stochastic, or structural? Zero-inflated models were designed for answering 

this question; according to some authors (Lewin et al., 2010) they clearly outperform classical 

models, while other authors do not support them (Warton, 2005). Vaudor  (Vaudor et al., 2011) 

compared a number of models for counts, and selected the zero-inflated NBD model for only 
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1% of the samples! Another way to deal with extra zeros is the hurdle model, consisting in 

modeling the zeros by a separate process. O’Neill et Faddy (O’Neill and Faddy, 2003) 

processed recreational catch data this way, where the number of extra zeros (no fishing) largely 

depends on various events (holidays, bad weather, ability of fishers, etc.) which have nothing 

to do with the presence of fish. We agree with (Vaudor et al., 2011) and think that this model 

is ill-suited for scientific systematic catches. Indeed, the motivation to fit truncated counts and 

gather data according to habitats was to avoid the unsolvable problem of zeros. Indeed, if a 

habitat is ill suited for a species, one should not find it frequently in this habitat. Since species, 

which were observed less than 6 times, were excluded from subsequent analysis, we should not 

observe mixtures of stochastic and structural zeros. In addition, notice that in generic cases (see 

Appendix 2 in Annexe III), the number of (possible) structural zeros can be satisfactorily 

estimated by β�Û= ,7=� − βw while, in the case of aggregative species, the number of stochastic 

zeros could be really much bigger than the number of hauls (this could be named “zero-

deflation”)! In the latter case, how could we determine the nature of some zero? For instance, 

suppose a theoretical “aggregative species” was found six times (the minimum to be taken into 

account in the study). With eK, 7g = e0.0001,14.43g, we should then have theoretically β ≈
<Û FG e�w7g > 21 × 10H, while the total number of hauls in this study is 4589 (1928 in C4).  

Now, what about the spatio-temporal structure of the MEEZ data? The spatial side was 

taken into account in a special way, through a continuous random field of environmental 

characteristics (see Section 5.2), to build replicates for fitting NB or LS distributions to the 543 

species caught, in order to investigate their collective behavior. The most important spatial 

feature of these data, the presence of upwellings, was then taken into account through a typology 

of trawl stations. Our results show that a number of species found in the MEEZ could probably 

be modeled through dynamical processes. But, to our knowledge, most spatio-temporal 

statistical models designed for similar count data (Nielsen et al., 2014; Aidoo et al., 2015) are 

too sophisticated for dealing with a large number of species. Nevertheless, our results could 

probably be used for parametrization of the Poisson intensity involved in spatio-temporal 

models focusing on species of interest (Hooten and Wikle, 2008). Spatio-temporal exploratory 

methods (Di Salvo et al., 2015) are probably better suited for dealing with a large number of 

species, but supplementary issues should be addressed for processing marine ecological data:  

• qualitative descriptive variables (such as sedimentology) should be included in the 

method  
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• space cannot be considered as isotropic because of the major role of turbulence (more 

active vertically than horizontally).  
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CHAPITRE 6 : Les descripteurs de la diversité des assemblages d’espèces 

démersale et les facteurs structurants de la ZEEM  

Le chapitre précédent nous a permis de comparer la performance et la cohérence de trois 

modèles statistiques pour les comptages d’abondance des assemblages d’espèces démersales de 

la ZEEM. Pour les quatre types d’habitats identifiés, les données d’abondance ont été ajustées  

par trois modèles de distribution: la loi binomiale négative tronqué TNBDeK, 7g, la variante à 

trois paramètres UNBDeK, 7, αg de Rao (1971) et les log-series de Fisher. Dans les quatre types 

d’habitat, l’analyse des données a montré que : (1) les estimations du maximum de 

vraisemblance pour la TNBD et l’UNBD étaient très proches entre elles, (2) les estimateurs ont 

fonctionné avec des performances semblables sur des comptages réel  ou simulés (3) 

l’estimateur du minimum de la distance de Hellinger eK, 7g  pénalisée  pour TNBD a 

généralement surpassé les autres. Nous aborderons dans le chapitre qui va suivre, la diversité 

des assemblages d’espèces démersales de la ZEEM. Nous étudierons les effets des paramètres 

environnementaux et de la pêche sur la diversité des assemblages d’espèces démersales sur la 

base des indices d’abondance durant les 14 années d’échantillonnage (1997-2010) et à travers 

quatre strates bathymétriques. Nous ferons appel aux principales composantes de la diversité 

(la richesse spécifique, l’équitabilité et la diversité taxonomique). Dans nos analyses, nous 

identifierons des indices complémentaires et nous testerons les effets des variables structurantes 

sur ces indices par des modèles linéaires généralisés (GLM). 
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Article « Variabilité spatio-temporelle de la diversité et de la composition 

spécifique des assemblages de poissons démersaux de la ZEEM » 

Article en préparation pour la revue Biodiversity & Conservation 

Résumé  

Les écosystèmes d’upwelling sont caractérisés par de fortes variations spatio-temporelle 

des conditions environnementales qui gouvernent les dynamiques des organismes marins. Nous 

étudions les effets de l’environnement et de la pression de pêche sur la diversité des espèces 

démersales dans la ZEEM, sur la base des campagnes scientifiques de chalutage sur le plateau 

continental (15-200 m). Nous avons analysé un total de 2158 traits de chaluts à travers le temps 

(14 années d’échantillonnage : 1997-2010) et dans l’espace (quatre strates bathymétriques), en 

fonction de l’effort de pêche (Journaux de bord de la pêche industrielle démersale) et de deux 

variables environnementales : la température de surface de la mer et la concentration en 

chlorophylle a. Premièrement, nous avons calculé 9 indices de diversité représentant les trois 

principales composantes de la diversité: (i) la richesse spécifique, (ii) l’équitabilité et (iii) la 

diversité taxonomique. Deuxièmement, parmi cet ensemble d’indices une analyse en 

composantes principales (ACP), a été conduite et a permis la visualisation de deux indices 

complémentaires pour les données analysées. La richesse spécifique et la dominance de Berger 

Parker ont été utilisés comme proxies des deux groupes d’indices complémentaires sur les 

données analysées. Enfin, nous avons analysé les effets des variables explicatives sur ces 

indices complémentaires par le biais de modèles linéaires généralisés (GLM). Le modèle GLM 

appliqué à ces indices complémentaires (19.55 % et 7.62 % de la déviance totale, 

respectivement de la richesse spécifique et de la dominance de Berger-Parker) a montré 

essentiellement un effet temporel (Année : 4.52 % et 3.8 %) et une interaction Année-Strates 

bathymétriques significative (3.20 % et 1.66 %). L’effort de pêche n’a eu aucun effet détectable 

sur la richesse spécifique (0.00% et p = 7.27E-01 ns) ni sur l’équitabilité ; de même, aucun effet 

de la concentration en chlorophylle a sur l’équitabilité n’a été détecté (0.08% et p = 2.57E-01 

ns).  Un gradient longitudinal de richesse a été mis en évidence, les strates bathymétriques du 

large et du rebord du plateau continental étant plus riches que les strates côtières et celles de la 

zone intermédiaire. Ce travail pourrait fournir aux gestionnaires et aux scientifiques des 

informations complémentaires sur la dynamique spatio-temporelle des assemblages d’espèces 

démersales exploités dans des écosystèmes d’upwelling. 
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Abstract 

Upwelling ecosystems are characterized by strong spatio-temporal variations of 

environmental conditions that drive marine organisms dynamics. We studied the effects of 

environment and fishing pressures on the variability of groundfish species diversity in the 

Mauritanian Exclusive Economic Zone (MEEZ), based on abundance data collected from 

scientific trawl surveys on the continental shelf (15-200 m). We analyzed a total of 2158 hauls 

throught time (14 years of sampling: 1997-2010) and space (four bathymetric strata), and the 

effects of fishing effort (logbooks of industrial fishery), and environmental variables (sea 

surface temperature, chlorophyll a concentration and substrate). First, we computed nine 

diversity indices representing the three main components of diversity: (i) species richness, (ii) 

evenness and (iii) taxonomic diversity. Secondly, a principal component analysis (PCA) was 

carried out in this set of indices and allowed the visualization of two complementary indices on 

the data analyzed. The richness and dominance of Berger Parker were used as proxies of the 

two groups of complementary indices on the data analyzed. Finally, we analyzed the effects of 

the explanatory variables on these complementary indices using generalized linear models 
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(GLM). The GLM model applied to these two complementary indices (19.55% and 7.62% of 

the total deviance, respectively the richness and the Berger-Parker dominance) showed 

essentially a temporal effect (Year: 4.52% and 3.8%) and the interaction Year-Bathymetric 

strata (3.20% and 1.66%). Negative effect of fishing effort on richness (0.00% and p = 7.27E-

01 ns) and of chlorophyll a concentration on evenness (0.08% and p = 2.57E -01 ns). A 

longitudinal gradient of species richness was highlighted, the offshore and the mid-shelf strata 

being richer than the coastal and upper-shelf ones. Overall, our work may provide to managers 

and scientists complementary understanding on the spatial-temporal dynamics of exploited 

assemblages in upwelling ecosystems.  

Key words: Trawl surveys, Groundfish, Richness, Evenness, Taxonomic diversity, SAC, PCA, 

GLM, and Continental Shelf, Mauritania. 
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6.1 Introduction 

The first international treaty lighthouse on biodiversity was adopted at the Earth Summit 

(United Nations Conference on Environment and Development) in Rio de Janeiro in June 1992 

under the name of the Convention on Biological Diversity (CBD). The conservation of 

biological diversity (or biodiversity) and the sustainable use of its components were among its 

main objectives (www.cbd.int / convention). Since then, the scientific community has been 

increasingly concerned with the assessment and conservation of biodiversity and its direct 

implications on biological communities as well as its side effects on humanity (Cardinale et al., 

2012). This has led to an increase in biodiversity studies, including impacts of human and 

environmental disturbances on communities (Worm et al., 2006; Bracken et al., 2007; Sweeting 

et al., 2011). 

Faced to these forcings, marine resources management need to adopt an integrated view 

of ecosystems. Since the productivity of marine resources by fisheries depends on the ecological 

state of ecosystems (not only the dynamics of target species, but also the dynamics of non- 

target organisms) environmental factors and human impacts have to be considered (Cury et al., 

2008; Jannot and Holland, 2013). This can be achieved in the framework of the Ecosystem-

based Approach to Fisheries (EAF) (Costanza et al., 1998; Pauly et al., 2002; Christensen and 

Maclean, 2011). In this context, recent studies have allowed improvements in the understanding 

of the changes of groundfish assemblages in response to various factors such as fishing or 

environmental changes in marine areas (Laurans et al., 2004; Hooper et al., 2005; Jaureguizar 

et al., 2006; Ferreira et al., 2007). These forcings have broad and varied impacts on the fish 

species, including the variability in abundance, productivity and the diversity of assemblages 

(Rice, 2000; Giller et al., 2004; Hughes et al., 2005; Harley et al., 2006a). However, during the 

past two decades, studies around the world have been focused separately on the effects of 

fishing on the diversity of exploited assemblages (Greenstreet et al., 1999; Blanchard et al., 

2004; Yemane et al., 2005), while others were dedicated to the effects of environmental 

variables (Tolimieri and Levin, 2006; Bosman et al., 2011). To our knowledge, there is a lack 

of studies that investigate simultaneously from a quantitative point of view the effects of both 

environmental and anthropogenic factors with a focus on the diversity of exploited (both 

targeted and non-targeted) groundfish fish assemblages at large spatio-temporal scales. 

 Several studies have been conducted in the African region on diversity evaluation of 

groundfish assemblages through several biodiversity indices. They focused on changes in the 
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diversity of assemblages under environmental or anthropogenic forcings (Koranteng, 2001b; 

Lobry et al., 2003; Atkinson et al., 2011).  Located on the northwestern African side, the 

Mauritanian coast is characterized by the presence of two main systems of ocean currents 

determining the system of local currents: the Canary Current, coming from the north and 

moving south, and the equatorial countercurrent, coming from the west and moving east, 

towards the African coast where it forms the Guinea Current. These currents and the profile of 

the continental shelf are also at the origin of an upwelling phenomenon in this area, which play 

an important role in the transportation of the water masses.  This oceanographic phenomenon 

is of variable intensity and duration depending on the latitude of the coast from the of Cap Blanc 

area (Dubrovin et al., 1991). This upwelling provides high plankton productivity, constituting 

a transition area where species of temperate affinity and species of tropical affinity coexist 

(Postel, 1968). This particular ecosystem supports large and abundant fish communities 

including many commercial species that maintain various fishing activities.  

The existing data on marine biodiversity of Mauritanian Economic Exclusive Zone 

(MEEZ) are in general mostly from direct or indirect resources surveys. They focus on 

taxonomic descriptions and / or inventory of species observed  in assessment surveys and / or 

targeting research programs on demersal resources in the area (Sevrin-Reyssac, 1980; Minas et 

al., 1982; Kuipers et al., 1993). Since 1980s, the Mauritanian Institute of Oceanographic 

Research and Fisheries (IMROP) conducted demersal trawl surveys on the continental shelf. 

These surveys  aim  at characterizing the spatio-temporal distribution and composition of 

species in response to environmental and anthropogenic forcings (Bianchi 1992; Araùjo et al. 

2002; Laurans et al. 2004; Jaureguizar et al. 2006; Ferreira et al. 2007). 

The objective of this study is to analyse the variability in space and time of diversity of 

MEEZ groundfish assemblages according to forcings factors. First, we studied the redundancy 

and complementarity between diversity indices on groundfish species assemblages of its three 

main components (species richness, evenness and taxonomic diversity). Secondly, we studied 

the spatio-temporal variability of the identified complementary indices in function of years, 

environment and fishing effort. 
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6.2   Materiel and methods 

6.2.1 Study zone 

The Mauritanian coast (see Fig. 6.1) situated on the Atlantic side of the northwestern 

African continent, embeds a wide long continental shelf of about 750 km and 36 000 km2 with 

an exclusive economic zone of 230 000 km2. The study area extends of 16°05’ N in the South 

with the border of Senegal and up to 20°36’ N in the North with the Western Sahara area. The 

trawling stations are located in three main areas (North, Center and South, Fig. 6.1) and they 

were divided into four main bathymetric strata: the coastal area (0-20 m), the intermediate area 

(20-50 m), the edge of the continental shelf (50-80) and the continental shelf (80-200 m). These 

bathymetric strata reflect trends in the distribution of fish based on environmental factors such 

as depth, bottom type or seasonal variations in hydrological conditions (Bergerard et al., 1983; 

Domain, 1985; Gascuel et al., 2006b).   
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Figure 6-1: Map of trawl stations. Their locations (black points) are within four different 

bathymetric strata between 0 to 200 m depth (isobaths are in dotted lines) 
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6.2.2 Data collected 

This study focuses on the analysis of groundfish diversity, from abundance data collected 

during annual scientific trawl surveys carried out on the continental shelf (<200 m deep) from 

the period 1997 to 2010. In order to test the effects of explanatory variables (environmental, 

fishing effort and time) on the diversity components, we used satellite data extraction of 

environmental parameters (sea surface temperature and chlorophyll a concentration) and 

fishing effort (logbooks) of demersal industrial fishing (see below for data description). 

6.2.2.1  Biological data 

 The fish abundance data were collected during annual scientific trawl surveys performed 

by oceanographic vessel (Al Awam) of IMROP on the continental shelf (<200 m depth). The 

trawl used throughout surveys was a polyethylene bottom trawl net of “Irish” type with a 45 

mm codend, and a 60 mm mesh in the wings. The height of the gear’s vertical opening at about 

3 m and the horizontal opening were estimated at about 20 m. Trawling speed varied between 

2.5 and 3.95 knots, and the duration of fishing ranged from 15 to 40 minutes. Abundance data 

were standardized per half an hour of trawling in order to adjust variability in trawling duration. 

All the species captured in a given station were identified, counted and then recorded on the 

database. The sampling strategy and the observation protocol remained the same during the 

study period and it consists in a random stratified sampling design (Bergerard et al., 1983; 

Domain, 1985; Girardin et al., 1990).  

 We analyzed 2158 hauls where 281 fish species belonging to 163 genera were sampled. 

All pelagic species were excluded from these analyzes because not properly sampled by the 

trawl net. 

6.2.2.2   Fishing effort and environmental variables 

Environmental variables, SST (°C) and chl a (mg/m3) concentration were obtained from 

satellite data. SST used is from the version 5 of the AVHRR Oceans Pathfinder SST data set 

obtained from the Physical Oceanography Distributed Active Archive Center (PO.DAAC) at 

the NASA Jet Propulsion Laboratory, Pasadena, CA. http://podaac.jpl.nasa.gov. Eight-day 

averaged day-time SST at 4.5 km resolution was extracted for the period 1997-2007 in order to 

match the study area. The sea surface and chla concentration were similarly extracted from the 
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SeaWiFS 8-day archive for the period 09/1997 to 12/2010 at the 4.5 km resolution, from the 

2009.1 reprocessing data set made available from NASA at http://oceandata.sci.gsfc.nasa.gov/. 

Both variables were extracted based on the trawl positions. For each variable, we used the 

median value of the 3x3 pixels area (about 14 km wide) centered in the trawl position for the 

nearest 8-day period of the trawling date.  

The fishing logbook database describes catches and effort (ship characteristics, fishing 

position, type of license, duration of the tide, types of gear, number of operations, duration of 

fishing, species and quantities caught) of industrial fishing vessels (national and foreigners) 

with license of access to the resource in the MEEZ.  For computing the fishing effort, the 

observed number of fishing operations were monthly averaged for statistical squares measuring 

0.5° of latitude by 0.5°of longitude. In our data, the number of fishing operations is well 

representative of the fishing catches (Spearman correlation coefficient r = 0.62). Consequently, 

this effort is used as a proxy of the fishing pressure in this ecosystem.  To consider fishing effort 

in our analysis, we attributed the monthly fishing operation numbers of industrial fishing vessels 

to each geographic square, in which occurred monthly trawl stations of the scientific research 

vessel. 

Maps of the mean annual values between 1997 to 2010 of the SST, Chl a and fishing effort 

are provided in Fig 6.2. Warm surface waters (annual average SST of 23.46 ± 2.24 ° C), Chl a 

(8.17 ± 8.93 mg/m3) and a variable fishing effort (85 fishing operations) characterize the 

southern zone. The central area encompassed lower SST (22.26 ± 3.22 °C), Chl a relatively 

higher (9.78 ± 9.71 mg/m3) and a lower fishing effort (39 operation numbers). In the northern 

area, SST was colder (20.60 ± 2.47 °C), Chl a (7.52 ± 6.89 mg/m3) and higher fishing effort 

(234 operation numbers) were high.
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Figure 6-2: Mean annual spatial distribution of environmental and fishing variables on the Mauritanian continental shelf. (a) Sea surface 

temperature SST (°C), (b) chlorophyll a concentration Chl a (mg/m3) and (c) Fishing effort (Operation numbers OpNu) during 1997 to 

2010. 
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6.2.3 Data analysis 

6.2.3.1   Diversity indices 

We studied the patterns of diversity of groundfish assemblages of the Mauritanian 

continental shelf (15 to 200 m depth; 2158 hauls) from analysis of 9 diversity indices 

representing three components of diversity: (i) species richness (S, Dmg), (ii) evenness (EHeip, 

ESimp, Dbp) and (iii) taxonomic diversity (Q, Q+); in addition, the classical heterogeneous PIE 

and Shannon-Wiener (H’) indices, combining both species richness and evenness, were 

computed.  

The oldest and most fundamental diversity concept is the number of species S in an 

assemblage; the Margalef index (Dmg), aims to offset the effects of sampling by adjusting the 

number of species to the logarithm of the total number of individuals in the assemblage (see 

table 6.1). Evenness (or equitability) quantifies the distribution of the number of individuals 

among species. As evenness indices may be primarily sensitive to rare or abundant species 

according to the index used (Beisel et al. 2003), we have calculated i) the Heip evenness index 

(low sensitivity to changes in rare species, see Table 6.1), ii) the Berger-Parker dominance 

(expressing the proportional importance of most abundant species, Magurran 1988), iii) the 

Simpson evenness index (i.e. based on the complement form of the 1-D Simpson, Smith and 

Wilson 1996). In addition, we calculate the heterogeneous Shannon-Wiener index (Shannon 

and Weaver, 1949), and  the PIE Hurlbert index which gives the probability that two individuals 

chosen at random from the assemblage belong to two different species, an unbiased form of the 

1-D Simpson index (Hurlbert, 1971). Finally, we calculate two indices of taxonomic diversity. 

The first one, Q, is the quadratic entropy of Rao (Rao, 1982), which allows measuring the 

diversity of a given assemblage by  incorporating both the relative abundance of species and 

species relatedness as pairwise taxonomic distances,  based on the  Linnaean taxonomy (Izsáki 

and Papp, 1995; Warwick and Clarke, 1995). It represents the mean taxonomic distance 

between two randomly chosen species in the assemblage. The second one, Q+, designed for 

presence/absence data, is a modified Q corresponding to the sum of the pairwise taxonomic 

distances between species (Izsak and Papp, 2000). A diversity map was created taking into 

account the mean species richness and the Berger-Parker dominance present on each of the 

3 × 3 minutes cells in which the continental shelf was divided. 
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Table 6.1 : Diversity indices measures used for estimates of Mauritanian Economic Exclusive Zone (MEEZ) groundfish species assemblages 

Component Index Symbol Formula Expected properties Reference 

Number of 

species 

Species richness S S = number of species by haul 
Standardize species richness 

per half hour by haul 
 

Margalef Dmg ¹°I = e¢ − 1gln e·g  
Adjusted species richness 

by N 
Margalef (1958) 

Evenness 

Heip EHeip 5äÉ×ï expeìJg − 1¢ − 1  Sensitive to rare species 
(Heip and Engels, 

1974) 

Simpson ESimp 

5� Ko = e1 − ¹g1 − 1/¢ 

Where 

¹ = s â×Ø
L

×v�  

Sensitive to dominant 

species 
(Simpson, 1949) 

Berger-Parker Dbp 
1ã = ··°±² 

Sensitive to the dominant 

species 

(Berger and Parker, 

1970) 

Probability of an 

Interspecific 

Encounter 

PIE �M5 = } ·· − 1~ e1 − ¹g 
Sensitive to dominant 

species 
(Hurlbert, 1971) 
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Table 6.1: To be continued 

Component Index Symbol Formula Expected properties Reference 

Number of 

species and 

evenness 

Shannon-Wiener H’ ì′ = − s â×L
×v� N��Éâ× Sensitive to rare species 

(Shannon and 

Weaver, 1949) 

Taxonomic 

diversity 

Entropy quadratic Q 
 = s s ã×�
L

�v×w�
L´�
×v� â×â×  (Rao, 1982) 

Species 

distinctness 
Q+ 
w = ∑ ã×�×x�      

(Izsak and Papp, 

2000) 

dij: dissimilarity between species i and j. S: the total species richness. N: the total number. pi: relative abundance of species i.
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6.2.3.2 Statistical analyses 

We built a data set comprising all the diversity indices and the explanatory variables (SST, 

chl a, fishing effort, bathymetric strata and year). Two-way ANOVA was performed to test for 

significant differences in the means of the alpha diversity indices (species richness and Berger-

Parker dominance) from main geographical areas at four bathymetric strata. Following a 

recently developed approach (Mérigot et al., 2007a; Gaertner et al., 2010, 2013) we first 

selected indices on the basis of the expected complementarity of their conceptual and statistical 

properties (as described in the literature, see the above sub-section). Second, we conducted a 

principal component analysis (PCA) on these indices to identify those who provided 

complementary responses on the data set analysed. Because atypical values of some descriptors 

could strongly influence the correlation coefficients, we performed a PCA based on the 

Spearman’s rank correlation matrix (Jolliffe, 1986; Mérigot et al., 2007a). We completed the 

procedure with a detailed analysis of the Spearman correlation matrix that gives the values by 

pairs of correlations between all indices studied. Third, effects of explanatory variables on the 

complementary diversity indices identified by the above approach were investigated by mean 

of Generalized Linear Model GLM (Zar, 2011). Among different available methods (e.g. GAM, 

BRT etc.), we have chosen GLM because of the linear and monotonic trends found between 

diversity indices and continuous quantitative explanatory variables in our data set.  

Spatial distribution of trawl stations, environmental and fishing variables and diversty 

indices (Fig 6.1,   6.2 & 6.4) were plotted using ArcGis 10 software (version 10.0, ESRI, Inc.). 

Statistical analyses were performed with R software,  using the BiodiversityR, vegan and ade4 

packages (Kindt and Coe 2005; Dray and Dufour 2007; Oksanen et al. 2014; R core Team 

2014). 

6.3   Results 

6.3.1 Groundfish diversity 

Among the 2158 hauls spread over three geographic areas, 2058214 individuals 

belonging to 281 species, 163 genera and 93 families (average 954 individuals/hauls) were 

collected. The number of individuals per tows ranged from 20 to 45672 individuals/hauls (see 

Tableau 7-4 in Appendix IV). A vast majority of 209 species had a frequency of occurrence 

less than 5%. For a frequency of occurrence greater than or equal to 5%, only 72 species were 
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recorded and would represent a dominance cumulative of 68.70%. The percentages of 

dominance of these species were between 0.01% and 18.78% and the sea bream with red spots 

(Pagellus bellottii) holds maximum dominance and occupying the first position with a 

frequency of occurrence of 65.06% (Fig. 6.3, Tableau 7-5 in Appendix IV). The spatial 

distribution of diversity reveals us that 72 species were widely distributed in the sense that they 

appeared in the three main areas (and in the four bathymetric strata). Remaining species (209 

species) presented irregular distribution in different areas and at the level of the bathymetric 

strata (Online Resource 1). 
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Figure 6-3: The log abundance species rank plot for each main groundfish species. The 

dots represent the species; the solid line represents the Log normal distribution fitted to 

the species abundance distribution for each assemblage. 

6.3.2 Species richness, diversity and species turnover 

The groudfish assemblages structure were constructed both at the level of bathymetric 

stratum (α diversity in terms of species richness and evenness) and at the level of species 

turnover between bathymetric strata (β diversity).  

At the alpha diversity level, the averaged species richness and the Berger-Parker 

dominance of each bathymetric stratum was calculated. Results indicated that species richness 

at the four main strata ranged from 27 species (mid-shelf stratum, MS) to 33 species (coastal 

stratum, CS), with a mean of 12.47 ± 4.57 (confidence interval, CI) species sampled at a 
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bathymetric strata. However, the Berger-Parker dominance ranged from 5.75 (CS) to 8.25 

(upper-shelf, US), with a mean of 6.90 ± 0.96 (CI). 

For both alpha diversity indices, an interaction between geographical area and 

bathymetric strata was noted, however the difference is much more marked for the species 

richness index (F = 4.09, p < 0.001 and F = 2.92, p = 0.007; respectivelly for species richness 

and Beger-Parker dominance). This indicates that geographical area and bathymetric strata are 

not independent of each other. The species richness decreased with increasing depth (F = 35.04, 

P < 0.001), they displayed a similar pattern overall geographical areas (F = 39.20, P <0.001) 

with a large difference between the costal stratum and the others bathymetric stratum (Fig. 6.4 

and Table 6.2). The Berger-Parker dominance shows no similar evolution trends with increasing 

bathymetric strata (F = 6.65, P <0.001) and between geographical areas (F = 11.19, P <0.001). 

In the North and Center geographical areas, the Berger-Parker index decreases slightly from 

the coastal strata (CS) to the upper-shelf strata (US) and then increase substantially towards 

those offshore (MS and OS). In the South area, the situation is different, the Berger-Parker 

index decreases with increasing depth (Fig. 6.4 and Table 6.2). 
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Figure 6-4: Maps displaying the average spatial patterns in alpha diversity per year in 

3 × 3 minutes grid cells in the Mauritanian continental shelf during the period 1997 to 

2010: (A-B) species richness with associated averaged SE values and (C-D) Berger-Parker 

dominance with associated averaged SE values. The Isobaths represent 20, 50, 80 and 

200 m depth. 
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Table 6.2 : Main characteristics of the surveys during the period 1997-2010 on the continental shelf of the MEEZ, (CS: coastal, US: upper-

shelf, MS: mid-shelf and OS: offsore bathymetrtic strata). Mean values and standard deviation values between brackets. 

 North Center South 

 CS US MS OS CS US MS OS CS US MS OS 

Number of 

Stations 
174 308 102 110 184 219 164 182 143 231 156 185 

Number 

individuals per 

hauls 

992 

(7.63) 

825 

(4.83) 

732 

(10.88) 

1414 

(42.10) 

889 

(7.59) 

745 

(6.03) 

769 

(7.57) 

919 

(7.83) 

1577 

(17.09) 

977 

(5.64) 

745 

(5.42) 

1156 

(10.40) 

Species richness 140 163 118 147 142 160 138 151 151 165 146 164 

S 
14 

(5.02) 
11 (3.7) 11 (3.9) 11 (4.4) 13 (5.4) 

12 

(4.41) 

12 

(4.19) 

12 

(4.24) 

16 

(5.11) 

14 

(4.23) 

13 

(4.35) 

12 

(3.74) 

Dmg 
2.07 

(0.8) 

1.68 

(0.6) 

1.72 

(0.61) 

1.74 

(0.67) 

2.1 

(0.75) 

1.93 

(0.7) 

1.83 

(0.7) 

1.81 

(0.6) 

2.22 

(0.75) 

2.12 

(0.68) 

2.02 

(0.68) 

1.83 

(0.64) 

H’ 
1.55 

(0.45) 

1.26 

(0.46) 

1.44 

(0.46) 

1.41 

(0.56) 

1.49 

(0.45) 

1.39 

(0.48) 

1.38 

(0.57) 

1.5 

(0.46) 

1.65 

(0.43) 

1.58 

(0.46) 

1.55 

(0.5) 

1.49 

(0.46) 

PIE 
0.67 

(0.16) 

0.57 

(0.19) 

0.64 

(0.18) 

0.62 

(0.22) 

0.65 

(0.17) 

0.61 

(0.19) 

0.6 

(0.24) 

0.66 

(0.18) 

0.7 

(0.15) 

0.67 

(0.18) 

0.66 

(0.19) 

0.65 

(0.18) 
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Table 6.2: to be continued 

 North Center South 

 CS US MS OS CS US MS OS CS US MS OS 

ESimp 
0.73 

(0.17) 

0.63 

(0.21) 

0.71 

(0.2) 

0.69 

(0.24) 

0.71 

(0.18) 

0.67 

(0.21) 

0.66 

(0.25) 

0.72 

(0.2) 

0.75 

(0.15) 

0.72 

(0.19) 

0.71 

(0.21) 

0.72 

(0.19) 

EHeip 
0.35 

(0.17) 

0.31 

(0.18) 

0.39 

(0.21) 

0.38 

(0.21) 

0.34 

(0.17) 

0.33 

(0.18) 

0.35 

(0.22) 

0.39 

(0.19) 

0.33 

(0.14) 

0.35 

(0.18) 

0.35 

(0.16) 

0.37 

(0.18) 

Dbp 
2.42 

(0.94) 

1.99 

(0.85) 

2.3 

(1.01) 

2.32 

(1.03) 

2.29 

(0.9) 

2.13 

(0.81) 

2.22 

(1.03) 

2.41 

(0.99) 

2.55 

(0.93) 

2.46 

(1.06) 

2.4 

(0.96) 

2.36 

(0.95) 

Q 
2.48 

(0.69) 

2.12 

(0.8) 

2.42 

(0.72) 

2.34 

(0.9) 

2.24 

(0.7) 

2.19 

(0.75) 

2.2 

(0.88) 

2.47 

(0.71) 

2.49 

(0.62) 

2.49 

(0.75) 

2.49 

(0.78) 

2.48 

(0.72) 

Q+ 
554.17 

(491.35) 

297.04 

(270.48) 

347.8 

(280.69) 

361.44 

(329.53) 

476.78 

(463.96) 

380.03 

(362.75) 

356.92 

(327.98) 

398.81 

(323.98) 

686.38 

(506.11) 

539.33 

(381.42) 

518.03 

(403.71) 

405.15 

(301.85) 
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Analyses of beta diversity levels by means of the species accumulation curves, with a 

95% confidence interval, did not stabilise towards asymptotic values for any the bathytmetric 

strata (Fig. 6.5), suggesting that the sampling effort, while being huge (i.e. ranging from 420 to 

750 hauls depending the stratum), was not sufficient to collect in each stratum the total number 

of species potentially catchable with a trawl. When rarified for the same sampling effort (i.e. 

420 hauls), the coastal and the upper-shelf (CS and US) showed slightly the same richness 196 

species and for the mid-shelf and the offshore (MS and OS) bathymetric strata, they showed 

richness values respectively 191 and 204 species (Fig. 6.5). This result showed stable coastal 

richness and variable in offshore bathymetric strata. Highliting a longitudinal gradient diversity, 

the offshore seemed much richer than those mid-shelf and coastal bathymetric strata (Fig. 6.5). 
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Figure 6-5 : Species accumulation curves of the Mauritanian continental shelf in four main 

bathymetric strata (CS: coastal. US: upper-shelf. MS: mid-shelf and OS: offshore 

bathymetric strata) during 1997 to 2010 and averaged values with a 95% confidence 

interval compute from 100 iterations of randomly chosen hauls 

6.3.3 Empirical relationships between diversity indices 

The two first components of the PCA carried out on the nine diversity indices represent 

94.79% of the total inertia. The first principal component (70.52%) was highly correlated with 

all evenness indices (EHeip, ESimp, and Dbp), heterogeneous indices H’ and PIE, and Q. The 

second one (24.27 %) was mainly explained by S, Dmg and Q+ (Fig. 6.6). The Spearman’s 

correlation coefficients matrix (Table 6.3) confirms on the one hand a strong correlation 

between PIE, H’, ESimp, EHeip, Dbp, and Q: the coefficient values ranged between 0.74 and 0.97. 

On the other hand, S, Dmg and Q+ were also strongly correlated (ranged between 0.83 and 0.92). 

Thus, two groups of diversity indices provided complementary insights into the data. We chose 

for further analyses to study a single indice as a proxy per group for their simplicity of 

interpretation: species richness and Berger Parker dominance evenness. 
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Figure 6-6: Principal components analysis (PCA) carried out on diversity indices 

variables. Correlation circles of the nine diversity indices variables are represented in the 

two first axes of the PCA (94.79% of inertia). 
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Table 6.3 : Coefficients of Spearman correlations between each pair of diversity indices 

 S Dmg H’ PIE ESimp EHeip Dbp Q Q+ 

S 1         

Dmg 0.79 1        

H’ 0.44 0.66 1       

PIE 0.28 0.53 0.97 1      

ESimp 0.16 0.42 0.93 0.99 1     

EHeip -0.17 0.20 0.78 0.86 0.91 1    

Dbp 0.25 0.45 0.91 0.97 0.97 0.83 1   

Q 0.19 0.45 0.88 0.91 0.91 0.84 0.88 1  

Q+ 0.90 0.84 0.73 0.60 0.49 0.20 0.57 0.55 1 

6.3.4 The effects of the environment and fishing variables on the 

spatio-temporal variability of diversity indices 

To test the effects of environmental parameters, fishing effort and time (years) on the 

groundfish assemblages diversity, two complementary diversity indices were taken into account 

during 1997 to 2010. We consider the measurement of species number found in a haul, species 

richness (S) and which gives information about the evenness of the number of individuals 

within species in a haul, the Berger-Parker dominance (Dbp). The coefficients of the simple 

effects GLM models were presented more in detail to follow the contribution of each 

explanatory parameter for both complementary diversity indices in terms of significance of the 

deviance observed. 

6.3.5 A GLM model for species richness 

The Poisson error distribution and the logarithmic link function were used. The model 

explained 19.55% of the total deviance, most of which was linked to the difference between sea 

surface temperature (5.63%), followed by Bathymetry (4.70%) and years (4.52%), (Table 6.4). 

All variables have a significant effect, except fishing effort (NbreOperat) (p = 0.727). Although 

the Year-Bathymetry interaction and chlorophyll a concentration variables were also highly 

significant (both p<0.0001), it was weak (3.20% and 1.48% of the explained deviance, 

respectively, Table 6.4).  
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Table 6.4 : Results of the GLMs fitted to species richness (S) computed with logarithmic 

link and poisson variance functions. Values of deviance for each variable, Df residual (Df 

Resid.), percentage of the total deviance explained by each variable (% Expl.), p-values 

according to the χ2 statistic and Significance codes (Sig.) (non-significant ns: p>0.05, *: 

p<0.05, **: p<0.01, ***: p<0.001).  

S ~ SST + chl a + NberOperat + Year * Bathymetry 

Predictors Df Deviance Df. Resid. % Expl. p-Value Sig. 

Null model   1679    

SST 1 155.34 1678 5.63 <2.20E-16 *** 

chl a 1 40.96 1677 1.48 1.55E-10 *** 

NbreOperat 1 0.12 1676 0.00 7.27E-01 ns 

Year 12 124.80 1664 4.52 <2.20E-16 *** 

Bathymetry 3 129.67 1661 4.70 <2.20E-16 *** 

Year*Bathymetry 36 88.34 1625 3.20 2.73E-06 *** 

Total model 54 539.23  19.55   

Residuals 1576 2219.23     

Total 1684 2758.47     

The estimated values of coefficients in GLM model for the species richness were 

significantly higher for SST than those of chlorophyll a concentration and fishing effort. The 

annual trend of the estimated values of coefficients is characterized by the presence of two 

peaks during the study period in the years 1999 and 2006 (p value respectively coef. = -0.300, 

p = 0.001 and coef. = -.280, p = 0.013). This temporal pattern, first decreased roughly for 1997-

1999 period, then increased in 2000 and still stable until 2003. Between the 2004-2006 period 

the estimated coefficients decrease significantly to reach the second peak (2006), then followed 

an increase (2008-2009) and finally a decline at the end of the study period. The differences 

detected between bathymetric strata have been significant for those deeper strata (MS: coef. = 

-0. 430 and OS: coef = -0.380, both p values <0.0001) compared to the coastal bathymetric 

stratum (CS, reference). Among years and bathymetric strata interactions estimated richness 

coefficients in coastal strata (US) were not significant, they increased between 1997 at 2003 

period (except for year 2001) alternated between an increase (2004-2006 period) a decrease 

(2007-2008) and increase in 2010. In mid-shelf stratum only at year, 1998 where interactions 

estimated richness coefficients were significant (coef. = 0.350, p = 0.0072). Between 1999-
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2005 period, the estimated coefficients were substantially stable, followed by a slight increase 

in 2006 (coef. = 0.390 and p = 0.0235) and lowest values were observed in 2008 and 

2010(respectively: coef. = 0.120 and p = 0.3560; coef. = 0.120 and p = 0.3646). In offshore 

strata, the interactions with some years (2002, 2003 and 2006) were significant (respectively; 

coef. = 0.500, p = 0.0016; coef. = 0.380, p = 0.0092 and coef. = 0.430, p = 0.0040). In this 

bathymetric stratum, the interaction estimated coefficients decreased from 1998 to 2000 period, 

they stabilized between 2001 and 2003, a trend increase between 2005 and 2009 and decrease 

at 2010 (coef. = 0.180 and p = 0.8833) (Fig. 6.7, Online Resource 2).  

 

Figure 6-7 : Estimate values of coefficients of the GLM models computed for Species 

richness in function of each parameters: Sea Surface Temperature (SST), Chlorophyll a 

concentration (chl a), Fishing effort (NbreOperat), year, bathymetric strata and 

interactions between bathymetric strata and years effects. Significance codes (*: p<0.05, 

**: p<0.01, ***: p<0.001). 
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6.3.6 A GLM model for Berger-Parker dominance 

The gamma error distribution and the logarithmic link function were used. The model 

explained 7.62% of the deviance (Table 6.5). The most contributed variables were the year 

(3.80% of deviance), followed by the Bathymetry (1.21%), and the sea surface temperature 

(0.87%). The effects of fishing effort and bathymetry were significant (p = 0.002 and p = 0.022, 

respectively), but weak (1.19% and 1.17%, Table 6.5). Effect of chlorophyll a concentration 

was not significant (p=0.567).  

Table 6.5 : Results of the GLMs fitted to Berger-Parker Dominance (Dbp) computed with 

the logarithmic link and gamma variance functions. Values of deviance for each variable, 

Df residual (Df Resid.), percentage of the total deviance explained by each variable (% 

Expl.), p-values according to the χ2 statistic and Significance codes (Sig.) (non-

significant ns: p>0.05, *: p<0.05, **: p<0.01, ***: p<0.001).  

Dbp ~ SST + chl a + NberOperat + Year * Bathymetry 

Predictors Df Deviance Df. Resid. % Expl. p-Value Sig. 

Null model   1679    

SST 1 2.29 1678 0.87 1.75E-04 *** 

chl a 1 0.21 1677 0.08 2.57E-01 ns 

NbreOperat 1 0.00 1676 0.00 9.54E-01 ns 

Year 12 10.01 1664 3.80 1.14E-08 *** 

Bathymetry 3 3.19 1661 1.21 2.05E-04 *** 

Year*Bathymetry 36 4.38 1625 1.66 8.61E-01 ns 

Total model 54 20.08  7.62   

Residuals 1576 243.35     

Total 1684 263.42     

The estimated values of coefficients in GLM models for the Berger-Parker dominance 

evenness showed that they were significantly lowest among chl a and NbreOperat, and highest 

among SST (Fig. 6.8, Online Resource 2). Temporal trend of estimated values of coefficients 

were not significant. They were caracterised by a decrease between 1998 to 2001 period and by 

slight increasing trend to the remaining study period. Through bathymetric strata, the estimated 

values of coefficients showed considerable increase from coastal strata (US) to those offshore 

(MS and OS). The interactions between bathymetric strata and years generally showed a 
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negative decrease trend, followed by a peak (2006-US: coef. = -0.220 and p = 0.2956; 2004-

MS: coef. = -0.380 and p = 0.0493 and 2003-OS: coef. = -0.370 and p = 0.0970) and finally by 

a positive increase during the last years of the study period.  

 

Figure 6-8: Estimate values of coefficients of the GLM models computed for Berger 

Parker dominance in function of each parameters: Sea Surface Temperature (SST), 

Chlorophyll a concentration (chl a), Fishing effort (NbreOperat), year, bathymetric strata 

and interactions between bathymetric strata and years effects. Significance codes (*: 

p<0.05, **: p<0.01, ***: p<0.001). 

6.4   Discussion 

6.4.1 Groundfish species assemblages 

We evaluated the diversity of groundfish species assemblages from scientific trawl surveys 

on the Mauritanian continental shelf (indices computed for each haul, i.e. alpha diversity).  A 

vast majority of the species recorded were rare (i.e. 209 species over 281 species), with a 

frequency of occurrence less than 5%, suggesting that they were either absent or too rare to be 

encountered in most areas. This study confirms the general feature of high proportion of rare 

species in community structure and dynamics in both marine and terrestrial systems (Chapman 

and Underwood, 2008; Flöder et al., 2010; Borges et al., 2011; Bracken and Low, 2012; Young 

et al., 2012; Calba et al., 2014). The proportion of these rare species will depend on the 

sampling procedures and the sample size, which may vary over time and space, and on the 
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immigration of species originating out of the sampling area (Magurran and Henderson, 2003; 

Gray et al., 2005). In our case, only species considered as well sampled by a trawl has been 

kept in the analyses. The number of rare species in a site influences the evenness of this 

community and can increase the functional diversity of local communities (Lyons et al. 2005; 

Mouillot et al. 2013).   

This high proportion of rare species led that the species accumulation curves (per stratum) 

to not reach an asymptote, even if the sampling effort was already huge (from 420 to 750 hauls, 

depending the stratum).  A popular approach, based on both species abundance and occurrence, 

used ‘‘unique’’ and ‘‘duplicates’’ (i.e. species restricted to a single or 2 hauls, respectively) 

and/or singletons and doubletons (i.e. species represented by a single or only 2 individuals per 

hauls, respectively) (Chao, 1987; Colwell and Coddington, 1994) is to estimate the « true » 

species richness. However, the inherent high noise with trawl surveys limited our ability to 

estimate the absolute number of individuals/occurrence for each species with precision. The 

definition of rare species according to a pre-defined threshold based on low local 

abundance/occurrence would be particularly sensitive to this problem. Thus the precision of 

trawl survey data appeared to be insufficient to justify using indices such as singletons and 

doubletons (Mérigot et al., 2007a, 2007b). 

When species accumulation curves were rarefied to a common sampling effort (i.e. 420 

hauls) to provide accurate comparisons between zones, we could evidence a longitudinal 

gradient of species richness, the offshore (OS) station being richer than the mid-shelf and 

coastal ones. It is known that in the Mauritanian continental shelf, two areas in the north (20°30’ 

N to 19°22’ N) and south (19°22’ N to 16°05’ N) embedded a coastal upwelling caracterized 

with seasonal and interannual variability (Gabric et al., 1993; Kostianoy and Zatsepin, 1996; 

Hagen, 2001; Pastor et al., 2008), with different duration and intensity depending on the 

hydroclimatic conditions (Wooster et al., 1976; Mittelstaedt, 1983; Binet, 1988; Van Camp et 

al., 1991; Arístegui et al., 2009). Therefore, the importance of richness in the offshore 

bathymetric stratum (OS) is restricted in central area faced to the Cape Timiris (between 19°20’ 

N and 19°50’ N) housing the largest canyons in the area (Mittelstaedt, 1983; Dubrovin et al., 

1991; Michel et al., 2011). They would play important roles in the upwelling phenomena, by 

the channeling of upwelling along the continental slope (Domain, 1980; Ould-dedah et al., 

1999). These favorable factors combined in the Cape Timiris area, such as the hydroclimate-

related environmental conditions in its eastern face adjacent to the Protected Marine Area 
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(PNBA) and the presence of offshore canyons in this area may have an influence on the 

distribution of the richness that would result between the bathymetric strata.  

6.4.2 Relationships between diversity indices 

The PCA based on the Spearman correlation coefficient matrix based on nine diversity 

indices revealed that the set of indices analysed in this study could be split into two distinct and 

complementary groups: 1) a group associated with species richness and 2) another group 

associated with evenness. These results suggest that a single component of diversity cannot 

represent the diversity of demersal fish of MEEZ. Earlier works dealing with relationships 

between diversity indices, made on terrestrial (Bock et al., 2007; Wilsey and Stirling, 2007; 

Symonds and Johnson, 2008; Zhang et al., 2012) and marine Gaertner et al. 2010, 2013) 

communities were consistent with our results. They also corroborate those found from a 

theoretical point of view by Stirling and Wilsey (Stirling and Wilsey 2001), from field data in 

terrestrial plants (Wilsey et al., 2005; Manier and Hobbs, 2006; Bock et al., 2007; Wilsey and 

Stirling, 2007) and terrestrial birds (Symonds and Johnson, 2008). However, the relationships 

between the diversity indices may also be different within and between taxa (vertebrates, 

invertebrates) and ecosystems (terrestrial and marine, (Stirling and Wilsey, 2001; Ma, 2005; 

Manier and Hobbs, 2006; Bock et al., 2007). This suggests possible contrasted relationships 

between diversity indices according to the context of the study, and highlights the need to 

investigate these relationships for each case study.  

To sum up, our results confirm the need to use several indices for fish diversity assessment, 

as previously advocated (Mérigot et al., 2007a; Gaertner et al., 2010, 2013; Stuart-Smith et al., 

2013; D’Agata et al., 2014; Granger et al., 2015b). In the case of fish assemblages in the 

Mauritanian shelf, our findings showed that the use of two indices are sufficient for evaluating 

patterns in species number, evenness and taxonomic diversity, and that species richness and 

Berger Parker dominance can provide proxies. Finally, our results support the framework of a 

short list of diversity indices proposed by Gaertner et al. (2010) for investigating the multi-

component aspect of diversity to facilitate large scale studies and their comparisons (Gaertner 

et al., 2013; Lefcheck et al., 2014; Granger et al., 2015b). 
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6.4.3  Effects of environment and fishing pressures on groundfish 

diversity 

Two complementary indices (species richness and Berger-Parker dominance) were fitted 

by GLM models to analyse the effects of the spatiotemporal dynamic of environmental and 

fishing parameters.  The obtained models explained respectively around 20 % and 8% of the 

deviance. For species richness model, the strongest effects were linked to SST, Bathymetry and 

Years (5.63%, 4.70% and 4.52% of deviance, respectively) and for the Berger-Parker 

dominance model, effects were mainly linked to Years and Bathymetry (3.80% and 1.21% of 

deviance, respectively). The interaction between Years-Bathymetric strata (3.20% and 1.66%, 

respectively). The chlorophyll a concentration and fishing effort variables have lower 

contributions on the diversity indices considered in the studied area. More precisely, two years 

show significant estimated values of the species richness coefficients model (1999 and 2006). 

Indeed, during these transitional seasons, the intensification of coastal upwelling and the 

variability of temperatures are important, creating latutidinal thermal gradients (Loktionov, 

1988; Kostianoy, 1991; Hernández-Guerra et al., 2002). Moreover the distribution of biological 

populations, as well as their abundance, appear often to be more related to the dynamic physical 

processes that control various patterns in the ecosystem than to direct effects of temperature 

itself (Bakun, 1990). Then the bathymetry strata revealed that estimated values of model 

coefficients decreased negativelly from coastal to deeper areas for richness and inversely 

positive trend for evenness, suggesting highest diversity to the coastal strata for both indices. 

The Years-bathymetry strata interaction for species richness, coefficients estimates were 

significant in the mid-shelf and offshore strata 2003, in the mid-shelf strata 1998 and in offshore 

2002 and in mid-shelf 2010 strata. Our results are similar to those obtained in the upwelling of 

benguela ecosystem (Mafwila, 2011) and in Iceland (Stefansdottir et al., 2010), demonstrating 

a positive relationship between diversity and depth. However, some authors studying the 

patterns of diversity (richness and evenness) in relation to depth and latitude also showed a 

negative relationship (Rose, 2005; Tolimieri, 2007). 

While our results showed that SST, Chl a and fishing effort variables have a lower effect on the 

diversity indices considered, several studies have highlighted similar and contrasted findings. 

SST can structure groundfish species diversity in some ecosystems (Jacob et al., 1998; 

Jorgensen et al., 2010; Tittensor et al., 2010; Mafwila, 2011; Chang et al., 2012a). No 

significant difference in fishing effort on species richness was identified. It is still difficult to 
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interpret the effects of fishing on the groundfish diversity indices (Rice, 2000; Blanchard et al., 

2004), and the impact of the fishery could first occurs on the structure and functioning of the 

communities by removal large fishes (Rogers et al., 1999; Law, 2000; Fraser et al., 2007) and 

which could have an indirect impact on the increase of species of small sizes (Dulvy et al., 

2004; Daan et al., 2005) and therefore on diversity. Another no significant effect highlighted 

by our model was for chlorophyll a concentration on Berger-Parker dominance. It has been 

documented in similar studies to ours that diversity (both richness and evenness) is often not 

correlated with the chlorophyll a (Chang et al., 2012a; Currie et al., 2012). However this proxy 

is often positively correlated with fish community (abundance, assemblages or biomass)  

(Collie et al., 2008; Currie et al., 2012).  

For management perspective, it should be interesting to provide maps of diversity indices 

in the overall studied area. However computing accuretly such maps is far from being trivial 

(Granger et al., 2015a). Indeed, kriging methods to directly interpolate diversity indices in 

unsampled locations are not suitable due to the non-respect of the mathematical property of 

additivity of diversity indices. An alternative approach consists in using models that include 

explanatory variables known in the overall studied area, such in our case, and to interpolate 

diversity values in unsampled locations from model estimates (see for details on the above 

statements (Granger et al., 2015a). However, in our case this approach would not be accurate 

because of the relatively low total deviance explained by the models (about 20% and 8%), even 

if not negligible, also compared to previous studied performed on demersal fish assemblages 

(Leathwick et al., 2006). This suggests that other variables than Years, Bathymetric strata, SST, 

chl a and fishing effort may structure the diversity of groundfishes assemblages. Indeed, it is 

known that three main drivers act on species distributions and diversity at different spatial 

scales: (i) abiotic constraints, (ii) dispersal and (iii) biotic interactions (e.g. predation, 

competition and facilitation, (see (Loreau and Mouquet, 1999; Soberón, 2007)). Ignoring in 

models a combination of these explicative variables may lead to a certain part of unexplained 

variability (Boulangeat et al., 2012; Cavieres et al., 2014). However, some of these variable 

values are not always known for every species in natural communities (e.g. biotic interactions 

or dispersal limitations). When biotic information is not available, it is usual to only deal with 

abiotic predictors, like in our case. For these reasons, we have chosen to provide map of 

diversity indices at sampled locations, without interpolation in unsampled locations. 

In addition, it has been advocated recently that fish diversity of community can be also 

monitored through the assessment of phylogenetic and/or functional diversity (Mouillot et al., 
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2011b; Lefcheck et al., 2014; Granger et al., 2015a), that take into account the degree of 

difference among species (like taxonomic diversity we used). These components allow the 

characterisation of species in terms of their evolutionary history (Webb et al., 2002) or their 

functional role on the basis of their traits (McGill et al., 2006). Notably, it has been shown that 

phylogenetic and functional diversity can be complementary in assessing changes in the 

functioning of an ecosystem in response to external disturbances (Cadotte et al., 2009; D’Agata 

et al., 2014), and even more sensitive to human pressure than species richness (D’Agata et al., 

2014). However, these approaches depend on data availability of species phylogeny and 

functional traits, which are not yet the case for groundfish species in the Mauritanian shelf, and 

will demand additional efforts and to complement sampling protocols in forthcoming surveys. 

6.5   Conclusions 

Scientific trawl surveys in the Mauritanian shelf showed that a majority of the groundfish 

speices consists of rare species. Those observed in other regions confirm our results: the rarity 

is very common in natural communities.  The set of diversity indices used in this work, suggest 

that a single component of diversity cannot represent the biodiversity of MEEZ groundfish and 

that species richness and Berger Parker dominance provided proxies of other indices to capture 

patterns of species number, evenness and taxonomic diversity components. The main 

environmental factors such as Years and Bathymetry strata were the main structuring variables 

on the groundfish diversity in the studied area. Years for which a subsantial effect was identified 

were linked to particular transitional seasons affecting the environment and diversity. Species 

richness appeared to be lower in the coastal bathymetric strata than in offshore and increased 

Berger Parker dominance due to highest proportion of individuals among species in coatal 

areas. This situation is much more marked in the coastal upwelling areas.  

Overall, our work may provide to managers and scientists guidances to assess the spatial-

temporal dynamics of exploited assemblages under different conditions of fishing and 

environment in upwelling ecosystems.  
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CHAPITRE 7 : Discussion générale et perspectives 

7 Synthèse et discussion des résultats 

Cette thèse contribue à l’étude de la composition spécifique, de la structure et de la diversité 

des assemblages d’espèces démersales de la zone économique exclusive mauritanienne, en 

relation avec des variables environnementales et de l’activité de pêche. Elle s’articule entre 

autres sur l’étude de la structuration et la composition des assemblages des poissons démersaux 

face aux facteurs naturels et anthropiques (analyses multivariées par la méthode d’ordination 

STATICO), sur les modèles d’ajustement de la distribution des abondances (comparaison de 

trois modèles) et enfin l’étude de la diversité des assemblages (avec une analyse de la 

complémentarité des indices de la diversité). 

Les principales étapes de la méthode d’ordination STATICO utilisée sur l’analyse 

simultanée de l’abondance-composition des assemblages des poissons démersaux (i.e. Béta 

diversité) et des paramètres environnement-pêche ont permis de souligner la structure et la 

distribution des assemblages des poissons démersaux suivant un gradient côte-large. Cette 

structure bathymétrique met en évidence quatre principaux assemblages sur le plateau 

continental mauritanien.  En zone côtière, ils correspondent à la communauté des Sciaenidae et 

dans la zone intermédiaire à la communauté des Sparidae. Les zones les plus profondes abritent 

des assemblages d’espèces variées vivant dans des fonds sablo-vaseux et près des affleurements 

rocheux et elles sont rencontrées au niveau du rebord et sur le plateau continental. Ces 

assemblages en zones profondes (>80 m) correspondraient à diverses familles. Les assemblages 

sont fortement associés aux conditions hydrologiques prédominantes dans les zones 

géographiques, à leurs variations annuelles et saisonnières. Les conditions hydrologiques sont 

ici caractérisées par un upwelling permanent au nord ou saisonnier au sud du Cap Timiris et des 

zones géographiques présentant des températures de surface (SST) et de concentration en 

chlorophylle a (Chl a) contrastées. L’effort de pêche était plus élevé dans la zone Nord 

(upwelling permanent) où le système est plus productif, et des niveaux intermédiaires d’effort 

de pêche caractérisent les zones Centre et Sud.  

Pour étudier les relations entre la structure de la communauté et les variations spatio-

temporelles des données d’abondance des espèces démersales de la ZEEM, des méthodes 

multidimensionnelles ont été utilisées. Concernant la modélisation des distributions de 

comptage des observations des tableaux de données campagnes (stations) et espèces (variables), 
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plusieurs problèmes d’ordre méthodologique et écologique ont été abordés. Tout d’abord, qui 

dit statistique inférentielle dit “échantillon”, ou réplicats. Pour modéliser les comptages 

disponibles, il était nécessaire de définir des habitats, de sorte que tous les comptages d’une 

espèce donnée prélevée dans un habitat donné constituent un échantillon de l’abondance de 

cette espèce dans cet habitat. Ce côté spatial a été pris en compte d’une manière spéciale, via 

un champ aléatoire continu de caractéristiques environnementales (bathymétrie et 

sédimentologie). Les zéros observés sont-ils structurels ou stochastiques ? Y a-t-il inflation ou 

déflation en zéro des distributions de comptages ? Ces questions ont été discutées. La nature 

des zéros semblant indécidable dans notre cas, nous avons préféré nous en passer, en ajustant 

chaque distribution, associée à une espèce et un habitat, par une loi binomiale négative 

tronquée. Nous avons ensuite mené une étude comparative de plusieurs estimateurs des 

paramètres de cette loi. L’ajustement par une variante asymptotique de cette loi (log-series de 

Fisher) a aussi été étudié. Ces paramètres ont été estimés de manière satisfaisante pour moins 

de la moitié des 543 espèces échantillonnées. Ces espèces pourraient être divisée en deux 

catégories, la première composée d’espèces très agrégatives ainsi que de celles obéissant à la 

distribution log-series, la seconde composée d’espèces modérément agrégatives, obéissant à 

une loi binomiale négative tronquée. L’examen des paramètres distributionnels des espèces 

non-agrégatives a montré une configuration compatible avec les résultats du modèle théorique 

de Kendall (1948). Cela permettrait donc, à partir de simples comptages, d’évaluer ces 

paramètres démographiques, et de voir si telle ou telle espèce est en danger d’extinction, etc. 

L’évaluation de tels paramètres (difficiles à mesurer sur le terrain) pourrait aussi être utile pour 

faire fonctionner des modèles plus sophistiqués de dynamique des populations. 

La biodiversité des assemblages d’espèces démersales issues des campagnes annuelles de 

chalutages scientifiques sur le plateau continental mauritanien a été étudiée à travers trois 

principales composantes de la diversité (la richesse spécifique, l’équitabilité et la diversité 

taxonomique). Les résultats soulignent que la grande majorité des espèces observées étaient 

rares (209 espèces), avec une fréquence d’occurrence de moins de 5 %. A cause de cette forte 

proportion d’espèces rares, les courbes d’accumulation des espèces (par strate bathymétrique) 

n’atteignent pas une asymptote, comme observé généralement dans les études écologiques 

basées sur des données de terrain. La richesse spécifique des différentes strates bathymétriques 

a été comparée avec des courbes de raréfaction (car l’effort d’échantillonnage variait). Un 

gradient longitudinal de la richesse spécifique a été mis en évidence, les stations profondes (OS) 

étant plus riches que celles intermédiaires et côtières. L’ensemble des indices de diversité 
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analysés dans cette étude peut être divisée en deux groupes distincts et complémentaires : (1) 

un groupe associé à la richesse spécifique et (2) un autre associé à l’équitabilité. Cela suggère 

qu’une seule composante de la diversité ne peut pas représenter la diversité des espèces 

démersales de la ZEEM. Nos résultats ont montré que l’utilisation de deux indices, à savoir la 

richesse spécifique et la dominance de Berger Parker, peut suffire pour refléter les tendances 

(ie. Proxies) de la richesse spécifique, de l’équitabilité et de la diversité taxonomique. Ces deux 

indices complémentaires ont été ensuite ajustés par des modèles GLM pour analyser les effets 

de la dynamique spatio-temporelle des paramètres environnementaux et de la pêche. Pour le 

modèle ajusté sur la richesse spécifique, les effets ont été fortement liés aux variables SST, 

bathymétrie et année (19.55% de déviance). Pour celui ajusté à l’équitabilité (Dominance de 

Berger-Parker), les effets étaient principalement associés aux variables année et bathymétrie 

(7.62% de déviance). 

7.1 Déterminants de la composition spécifique des poissons démersaux  

L’approche traditionnelle en écologie des communautés étudiait la diversité des espèces 

comme une variable dépendante, contrôlée par les conditions environnementales et les 

contraintes à l’échelle des écosystèmes. Cet approche s’était surtout focalisée sur les espèces 

dominantes en tant que contrôleurs biotiques des processus écosystémiques, et sur la 

distribution spatiale des espèces (Snelgrove and Haedrich, 1985; Longhurst and Pauly, 1987; 

Crawford, 1991; Boero, 1994; Rosenberg, 1995; Relini et al., 1999; Ungaro et al., 1999; 

Demestre et al., 2000; Levin et al., 2001). Les récentes approches ont élargi les perspectives 

des deux sous-disciplines en évaluant le rôle de la biodiversité comme un potentiel modulateur 

des processus. En réalité, il existe des interactions mutuelles entre les changements de la 

biodiversité, le fonctionnement des écosystèmes et des facteurs environnementaux. Les 

changements dans la distribution et la diversité des assemblages d’espèces démersales 

dépendraient entre autres des facteurs biologiques et environnementaux et de leurs interactions 

(Stulland and Tang, 1996; Moranta et al., 1998; Ansari et al., 2003; Labropoulou and 

Papaconstantinou, 2004; Sampey et al., 2004; Azevedo et al., 2007; Borges et al., 2007; Jayaraj 

et al., 2008; Hajisamae and Yeesin, 2010; Silva et al., 2011). 

Les facteurs abiotiques tels que les conditions hydrographiques, la pente du talus 

continental et le type de substrat sont parmi les principaux facteurs physiques qui ont une forte 

influence sur la  composition et la diversité des assemblages d’espèces démersales (Bianchi, 

1992c; Gomes et al., 1992; Francis et al., 2002; Campbell et al., 2011; Johnson et al., 2013; 



Chapitre 7 : Discussion et Conclusions 

138 
 

Yemane et al., 2015; Clarke et al., 2016). La bathymétrie a été décrite à travers le monde comme 

étant un des facteurs physiques majeurs entrant dans l’organisation des assemblages d’espèces 

démersales (Tsutsumi et al., 1990; Bianchi, 1991; Gordon et al., 1992; Fujita et al., 1995; 

Stulland and Tang, 1996; Bergstad et al., 2008; Isari et al., 2008; Jayaraj et al., 2008; Hajisamae 

and Yeesin, 2010; Suyatna et al., 2010). Les résultats de cette thèse (chapitres 4 et 6) corroborent 

ces conclusions. En effet, les assemblages de poissons démersaux sont distribués suivant un 

gradient latitudinal (Nord-Sud) et bathymétrique (côte-large) (Bergerard et al., 1983; Josse and 

Garcia, 1985; Kidé, 2009). Cependant, cette variable environnementale peut être considérée 

comme un proxy pour d’autres variables (en corrélation avec la température, la salinité de l’eau 

et le type d’habitats), qui peuvent aussi influencer fortement la composition des assemblages 

d’espèces démersales (Jacob et al., 1998; Connell and Lincoln-Smith, 1999; Franco et al., 2012; 

Johnson et al., 2013; Seitz et al., 2014). Les assemblages de poissons démersaux de Mauritanie 

(quatre principaux assemblages identifiés sur le plateau continental) étaient fortement associées 

aux conditions hydrologiques prédominantes dans les zones géographiques et dans les strates 

bathymétriques, caractérisées par des remontées d’eaux permanentes (au Nord du cap Blanc) 

ou saisonnières (au Sud du Cap Blanc)(Wooster et al., 1976; Loktionov, 1989). 

Les exigences biologiques telles que la disponibilité des ressources, les relations prédateur-

proie et la compétition interspécifique constituent de facteurs biologiques influençant la 

composition et la diversité des assemblages d’espèces démersales. Les relations prédateur-proie 

et la compétition interspécifique peuvent également jouer un rôle fondamental dans le pattern 

de la zonation locale (Merrett and Marshall, 1981; Snelgrove and Haedrich, 1985; Stefanescu 

et al., 1993; Jacob et al., 1998; Leathwick et al., 2006; Gallo et al., 2015). Cette thèse ne tient 

pas compte de l’influence de ces processus.  Cependant, la disponibilité des ressources due à la 

productivité induite par l’upwelling, le préférendum thermique et le cycle de vie de certaines 

principales espèces contribueraient à la distribution des assemblages démersaux de la 

Mauritanie (Maurin, 1968; Maurin et al., 1970; Domain, 1972, 1980). 

7.2 Gradients de distribution latitudinale des assemblages démersaux 

Un objectif essentiel de l’écologie des communautés est de décrire les tendances spatiales 

de la biodiversité (Stevens, 1989; Poore and Wilson, 1993; Rex et al., 1993, 2000; Camilo Mora 

and Robertson, 2005; Oberdorff et al., 2011). Un pattern souvent décrit de la biodiversité est 

“ le gradient latitudinal ”, bien connu dans les écosystèmes terrestres et aquatiques. Il a été 

largement étudié depuis des décennies et a été décrit pour un grand nombre d’organismes (Rex 
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et al., 1993; Roy et al., 1994, 2000; Mcclatchie et al., 1997; Tolimieri, 2007; Fraser et al., 2008; 

Tittensor et al., 2010). Un des thèmes omniprésents dans les études conduites par les écologistes 

sur les patterns de la biodiversité postule que : la diversité est plus élevée dans les régions 

tropicales et diminue avec la distance à l’Équateur, dans les deux directions (Nord et Sud) (Price 

et al., 1999; Clarke and Lidgard, 2000; Zintzen et al., 2011; Kraft et al., 2012; McClain et al., 

2012). Dans les milieux marins il y a de forts gradients latitudinaux  de biodiversité (Lyons and 

Willig, 1999, 2002; Macpherson, 2002; Willig et al., 2003; Hillebrand, 2004), dont le pattern 

diffère en intensité à travers les types d’habitat (Fraser, 1998; Hurlbert and Haskell, 2003), les 

organismes (Loreau, 2000; Chase and Leibold, 2002) et l’échelle spatiale (Scheiner et al., 2000; 

Willig et al., 2000; Andelman and Willig, 2002). 

Le cadre géographique de la zone d’étude correspond à une zone de transition où cohabitent 

les assemblages à affinité tempérée ou saharienne (d’eaux froides) situés au nord du cap Blanc 

et ceux à affinité tropicale ou guinéenne que l’on trouve au sud (Maurin, 1968; Postel, 1968; 

Berrit, 1973; Champagnat and Domain, 1978; Domain, 1980). Cette distribution latitudinale a 

été mise en évidence par les résultats des analyses réalisées au Chapitre 4. Les résultats des 

campagnes de chalutage conduites en 1971-1972 entre les latitudes de 12°00’ à 21°00’ N 

mettent en évidence une distribution latitudinale et des déplacements de quelques espèces. Les 

espèces à affinité saharienne montrent que leur abondance maximale se situe entre 20°00’ et 

21°00’ N (août à octobre). Elles entreprennent une migration vers le sud en novembre et leur 

extension la plus méridionale en saison froide pour se stabiliser entre 12°00’ et 16°00’ N 

(février à mars). La remontée des eaux chaudes vers le nord (en début avril) correspond à la 

période de maturation sexuelle pour certaines espèces sahariennes et la reproduction atteindra 

son maximum entre 19°00’ et 21°00’ N (de mi-juin à mi-août). Des jeunes individus subsistent 

au sud de 19°00’ N, dont certains se reproduisent pour la première fois (de juillet à novembre). 

Cependant, les espèces à affinité guinéenne traduisent l’existence de déplacements saisonniers 

du sud vers le nord en saison chaude (mai à juin) et pour atteindre un maximum de reproduction 

entre 19°00’ et 21°00’ N (fin juin à mi-août). Cette distribution latitudinale des espèces est liée 

en partie au cycle biologique de ces espèces. Au sein des espèces, il a été également mis en 

évidence une influence de l’âge, les juvéniles ayant une distribution plus méridionale que les 

adultes. Les espèces à affinité guinéenne sont concentrées dans une frange très côtière de 

l’embouchure du fleuve Sénégal. Une migration près de la côte d’adultes d’espèces pélagiques 

se met en place vers le nord (en juin). Ils se reproduisent entre l’embouchure du fleuve Sénégal 
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et le cap Timiris, puis se dispersent dans cette région et regagnent les zones d’estuaires 

(décembre). 

7.3 Les assemblages des poissons démersaux 

La compréhension des processus régissant la distribution et l’abondance des organismes 

est fondamentale pour la gestion des ressources vivantes et la conservation de l’environnement 

(Koranteng, 2001a; Pikitch et al., 2004; Levin et al., 2006; Francis et al., 2007; Christensen and 

Maclean, 2011). D’importants facteurs abiotiques tels que la profondeur, le type d’habitats, les 

conditions océanographiques, influencent la structure des assemblages de poissons démersaux 

(Connell and Lincoln-Smith, 1999; Demestre et al., 2000; Muto et al., 2000; Koranteng, 2001a; 

Mueter and Norcross, 2002; Sánchez and Serrano, 2003; Cartes et al., 2004; Arístegui et al., 

2009; Toole et al., 2011; Zintzen et al., 2012; Chang et al., 2012a; Fitzpatrick et al., 2012). Des 

études à long terme sur les assemblages de poissons ont montré que certains facteurs naturels 

et anthropiques pourraient également induire des changements dans la structure des 

assemblages d’espèces et affecter l’état général des ressources halieutiques (Connell and Sousa, 

1983; Bianchi, 1991; Macpherson and Gordoa, 1992; Sánchez and Gil, 2000; Koranteng, 

2001a; Labropoulou et al., 2008). D’autres études ont par contre démontré la stabilité et la 

persistance des assemblages de poissons marins sur des périodes de plus d’une dizaine d’années 

après divers types de perturbations (Colvocoresses and Musick, 1984; Overholtz and Tyler, 

1985; Sale and Steel, 1986; Gabriel, 1992; Gomes et al., 1992, 2001; Jay, 1996). 

Un ensemble de travaux ont été réalisés sur la structure des assemblages d’espèces 

démersales du plateau continental mauritanien, basés sur les données des campagnes de 

chalutage scientifique. Les résultats de ces travaux mettent en évidence une corrélation entre la 

structure des assemblages de poissons démersaux et les variables environnementales, plus 

précisément la profondeur et la latitude, sur le plateau continental mauritanien. Ils ont démontré 

la présence de quatre principaux assemblage stables et persistants au cours du temps et dans 

l’espace (Domain, 1980, 1986; Jouffre et al., 2004; Kidé, 2009). Les analyses réalisées au 

Chapitre 4 par la méthode STATICO ont abouti à des résultats similaires. D’après Domain 

(1986), les quatre principaux assemblages (ou communautés) sont nommément : la 

communauté à Sciaenidae, la communauté à Sparidae, la communauté du rebord du plateau et 

La communauté de la pente continentale. (1) La communauté à Sciaenidae est rencontrée sur 

des fonds meubles (sablo-vaseux à vaso-sableux). Ce sont des espèces à affinités tropicales 

plutôt liées à la présence d’eaux chaudes (Domain, 1980). En saison froide à partir de 18°30 N, 
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ce peuplement est limité au banc d’Arguin ainsi qu’à une frange côtière qui s’étend vers le sud 

et jusqu’à 15-20 m de profondeur. En saison chaude, la limite inférieure de cette communauté 

se situe alors à une profondeur moyenne de 30 à 40 m. (2) La communauté à Sparidae, 

soumise aussi aux variations saisonnières des conditions environnementales du milieu, est 

composée d’espèces à affinités tempérées. Son extension est déterminée par les oscillations en 

profondeur de la thermocline et surtout par les mouvements des fronts séparant les eaux chaudes 

des eaux froides. En saison froide la distribution correspond sensiblement à la zone d’influence 

de l’upwelling et en fin de saison chaude s’amorce le processus inverse. La limite inférieure de 

cette communauté se situe vers 70 à 80 m de profondeur, les espèces la composant 

fréquenteraient divers types sédimentaires. Elles peuvent être rencontrées dans des fonds 

meubles généralement au-delà de 50 m, des fonds durs caractérisés par la présence de sables 

détritiques grossiers alternant avec des affleurements rocheux peu accentués, des fonds durs et 

rocheux où prédominent les bancs de roches et fonds mixtes que l’on rencontre sur tous les 

types de fonds. (3) La communauté du rebord du plateau est distribuées sur des fonds 

recouverts de vase, de vase sableuse ou de sable vaseux. Ces espèces vivent dans des eaux dont 

les caractéristiques physico-chimiques varient peu au cours de l’année. Cette communauté 

forme une bande continue encadrant sensiblement la rupture de pente que l’on observe vers 

100–120 m. Son extension vers la côte semble limitée par les isobathes de 70 à 80 m. (4) La 

communauté de la pente continentale est constituée par des espèces que l’on rencontre au-

delà de 200 m et jusqu’à 600 à 800 m. Au large de la Mauritanie les fonds de la pente 

continentale sont généralement accidentés en raison de la présence de nombreuses fosses 

(canyons) dont les parois sont souvent constituées de roches ou recouvertes par des formations 

coralliennes. Il en résulte que ces fonds sont difficilement chalutables et de ce fait mal connus. 

7.4 Modèles de distribution des espèces de poissons 

Le développement de modèles prédictifs de distribution des espèces pourrait aider les 

chercheurs à répondre à des questions telles que :   comment et pourquoi les espèces sont-elles 

distribuées dans l’espace, quels facteurs limitent leurs dynamiques et comment elles sont 

susceptibles de répondre à la fois aux perturbations humaines et aux changements 

environnementaux globaux (Mackenzie et al., 2004; MacKenzie et al., 2006; Cheung et al., 

2009; Monk et al., 2011; Webley et al., 2011; Ross and Howell, 2013; Monk, 2014) ? Lors des 

programmes de suivis biologiques (terrestres et aquatiques) les données de dénombrements de 

collectes sont souvent de nombre d’occurrences quantitatives (comptage d’abondance) 
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(Bigelow et al., 1999; Gray, 2005; Kéry et al., 2005; Ward and Myers, 2005; Minami et al., 

2007; Chipeta et al., 2013; Aidoo et al., 2015; Hertel et al., 2016). Cependant, les échantillons 

de ce type de données de comptages peuvent contenir de nombreux zéros   (Lee and Sampson, 

2000; Gray, 2005; Banik and Kibria, 2009; Francisco et al., 2015). Diverses classes de modèles 

discrets univariés zéro-tronqués sont proposés pour modéliser ce type de données de nombres 

strictement positifs, tels que les distributions de Poisson, Géométrique, log-séries de Fisher, la 

Poisson tronquée et la Binomiale Négative  tronquée (Grogger and Carson; Welsh et al., 1996; 

Dobbie and Welsh, 2001; Martin et al., 2005).  

Baum et Myers (2004) ont traité les données de prises accidentelles de requins en utilisant 

une distribution Binomiale Négative  tronquée pour estimer les tendances des effectifs de requin 

à partir seulement de leurs abondances positives (non nulles) (Baum and Myers, 2004). Brunio 

et al., (2011), décrit l’abondance de l’ichthyoplancton, de larves pélagiques de pomacentridés, 

en comparant de modèles statistiques tels que la distribution Binomiale Négative tronquée et 

de Poisson tronquée. Ils concluent que le modèle de la Binomiale Négative tronquée sélectionné 

a été capable de prédire le nombre réel de zéros et de poissons observés mieux que le modèle 

de Poisson (Brunio et al., 2011).  

Dans le chapitre 5, les données de comptages associés à chaque espèce échantillonnée dans 

la ZEEM constituent une masse d’observations spatio-temporelles dont la nature des zéros 

semble indécidable. Nous avons ainsi ajusté chaque distribution, associée à une espèce et un 

habitat, par une loi binomiale négative tronquée. Ces espèces pourraient être divisées en deux 

catégories, la première composée d’espèces très agrégatives ainsi que de celles obéissant à la 

distribution log-series, la seconde composée d’espèces modérément agrégatives, obéissant aussi 

à une loi binomiale négative tronquée. L’examen des paramètres distributionnels des espèces 

non-agrégatives a montré une configuration compatible avec les résultats du modèle théorique 

de Kendall (1948). A partir de simples comptages, il a ainsi été possible d’évaluer les 

caractéristiques démographiques, et de voir si telle ou telle espèce est en danger d’extinction 

et/ou de maintien, etc. L’évaluation de tels paramètres (difficiles à mesurer sur le terrain) 

pourrait aussi être utile pour faire fonctionner des modèles sophistiqués de dynamique des 

populations. 
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7.5 La diversité des poissons démersaux 

Les demandes d’enrayer le déclin de la biomasse et de la biodiversité dans les océans du 

monde avaient conduit les gestionnaires et les chercheurs de recommander une étendue de 

gestion écosystémique (EBM) et des stratégies essayant de combiner la vie marine, 

l’environnement et les êtres humains (Gislason et al., 2000;  Pikitch et al., 2004;  Tolimieri and 

Anderson, 2010; Ainsworth et al., 2012). La biodiversité devient de plus en plus  une question 

primordiale dans la gestion des systèmes marins (Greenstreet, 2008; Rice and Garcia, 2011), à 

laquelle les chercheurs répondent par l’élaboration de descripteurs pour appuyer l’approche 

écosystémique à la gestion des pêches (Rice, 2003; Rochet and Trenkel, 2003; Trenkel and 

Rochet, 2003; Campbell et al., 2011; Certain and Planque, 2015).  

La description et la compréhension des tendances à relativement grande échelle de la 

biodiversité nous aide à développer des hypothèses sur les changements dans la composition 

des espèces et  le fonctionnement des écosystèmes (Gaston et al., 1995; Hillebrand, 2004; 

Rahbek, 2004; Tolimieri and Anderson, 2010; Anderson et al., 2013). Le suivi des patterns de 

la biodiversité et l’identification des facteurs responsables de leurs changements, des analyses 

à grande échelle de la structuration des communautés sont d’actualité (Bianchi, 1991, Fujita et 

al., 1995; Farina et al., 1997; Labropoulou and Papaconstantinou, 2004; Gaertner et al., 2013). 

L’abondance, la diversité des espèces (la richesse spécifique et l’équitabilité) et le degré de lien 

taxonomique offrent un ensemble utile de mesures complémentaires de la biodiversité des 

assemblages écologiques (Gaertner et al., 2013; Smith et al., 2014; Certain and Planque, 2015).  

La diversité des espèces (la richesse spécifique et l’équitabilité) dans les écosystèmes 

marins varie en général avec la profondeur (Labropoulou and Papaconstantinou, 2004, 2005; 

Tolimieri and Levin, 2006; Tolimieri, 2007). Cependant, les patterns de la richesse spécifique 

avec la profondeur peuvent être variables et ont tendance à être spécifiques au contexte de la 

zone étudiée (Anderson et al., 2013). Plusieurs auteurs ont documenté une relation négative de 

la richesse spécifique avec la profondeur, c’est-à-dire qu’elle diminue avec l’augmentation de 

ce paramètre physique (Labropoulou and Papaconstantinou, 2000; Rose, 2005;Stefansdottir et 

al., 2009; Anderson et al., 2013). Elle peut cependant aussi être positivement associée à la 

bathymétrie (Farina et al., 1997; Mcclatchie et al., 1997; Magnussen, 2002; Sousa et al., 2006). 

Une relation unimodale ou l’absence de relation de cet indice avec la profondeur a aussi été 

mise en évidence (Mueter and Norcross, 2002; Colloca et al., 2003). L’indice d’équitabilité 

tend aussi à augmenter avec la profondeur (corrélation positive) ; dans ce cas, les espèces de 
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poissons sont uniformément plus abondantes aux plus grandes profondeurs du plateau 

continental comparativement à celles des zones côtières (Snelgrove and Haedrich, 1985; 

Zintzen et al., 2012). La relation entre cet indice de diversité et la bathymétrie peut aussi être 

non monotone ou bien même absente (Fujita et al., 1995; Magnussen, 2002). D’autres travaux 

ont également examiné les patterns de l’équitabilité en relation avec la profondeur ; ils 

observent en général que cet indice de diversité est négativement lié à la bathymétrie, c’est-à-

dire que les zones côtières du plateau continental sont caractérisées par des valeurs élevées 

d’équitabilité par rapport à celles des zones profondes (Labropoulou and Papaconstantinou, 

2000, 2004; Tolimieri and Anderson, 2010). 

Dans le chapitre 6, à travers les courbes d’accumulation d’espèces et les coefficients 

estimés du modèle GLM de la richesse spécifique, nous avons mis en évidence un gradient 

longitudinal par rapport à cet indice de diversité, les stations au large (OS) étant plus riches que 

celles des zones intermédiaire et côtière. Dans le cas de notre étude, la richesse est positivement 

corrélée avec la profondeur. L’importance de la richesse dans les strates bathymétriques du 

large (OS) est limitée dans la zone géographique au centre en face du cap Timiris (entre 19° 

20’N et 19° 50’ N) abritant les plus grands canyons de la région (Mittelstaedt, 1983; Dubrovin 

et al., 1991; Michel et al., 2011) et ils joueraient un rôle important dans les phénomènes 

d’upwelling (Domain, 1980; Ould-dedah et al., 1999). Le modèle GLM (Chapitre 6), utilisé 

pour tester l’effet de la profondeur sur les assemblages de poissons démersaux de la ZEEM par 

le biais de la dominance de Berger-Parker, montre que l’indice d’équitabilité est positivement 

corrélé avec la profondeur. En d’autres termes nous avons observé une augmentation 

considérable de la dominance de cet indice des strates côtières (US) à celles du large (MS et 

OS). Dans notre étude la profondeur a été un facteur structurant les assemblages démersaux de 

la ZEEM, la diversité (la richesse spécifique et l’équitabilité) était positivement corrélée à la 

profondeur, elle atteint de faibles valeurs dans les strates bathymétriques côtières et augmente 

avec l’augmentation de la profondeur. 

7.6 Conclusions  

Plusieurs études ont été conduites sur les assemblages de poissons, et durant ces dernières 

décennies des études ont été développées pour renforcer notre capacité de déterminer la 

structure des communautés portant sur les patterns de variation spatiale et temporelle de la 

composition, de l’abondance et de la distribution des assemblages de poissons démersaux sur 

le plateau et le talus continental à travers le monde. Le but de cette thèse est de fournir des 
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connaissances pertinentes sur la composition spécifique, la structure et la diversité des 

assemblages d’espèces démersales de la ZEEM, et à déterminer les variables structurantes sur 

la base des campagnes scientifiques démersales annuelles.  

Dans le chapitre 4, la méthode multi-tableau STATICO appliquée sur l’abondance les 

assemblages des poissons démersaux a permis de souligner les principales caractéristiques du 

système étudié dans la ZEEM. Il a été mis en évidence dans cette étude que les facteurs 

abiotiques tels que la profondeur, le type d’habitats, les conditions océanographiques, 

influencent la structure des assemblages de poissons démersaux de la ZEEM. Cette structure 

distributionnelle des assemblages démersaux suit des gradients latitudinal et bathymétrique et 

dépendrait des conditions environnementales locales qui varient selon les zones géographiques 

et durant les années. Ces facteurs abiotiques mettent en évidence la structuration spatiale des 

quatre principaux assemblages démersaux stables et persistant au cours du temps. La zone nord 

attractive pour la pêche est aussi fortement associée aux conditions hydrologiques 

prédominantes au sein de strates bathymétriques, caractérisées par des conditions permanentes 

d’upwelling. La structuration spatiale des assemblages démersaux était principalement due aux 

paramètres environnementaux contrastés (SST et Chl a). L’effet de l’effort de la pêche n’a été 

observé que dans certaines années et strates bathymétriques spécifiques, en particulier durant 

2007 et dans certaines strates côtières en zone nord. 

Les résultats du chapitre 5 montrent qu’un certain nombre d’espèces présentes dans la 

ZEEM pourrait probablement être modélisées par le biais de processus dynamiques. La plupart 

des modèles statistiques spatio-temporelles conçus pour les données similaires sont trop 

sophistiqués pour faire face à un grand nombre d’espèces. Les méthodes exploratoires spatio-

temporelle sont probablement mieux adaptées, mais on devrait aborder les questions 

complémentaires pour le traitement des données d’écologies marines : (1) en incluant dans la 

méthode des variables qualitatives descriptives (par exemple, la sédimentologie) et (2) l’espace 

ne pourrait pas être considéré comme isotrope en raison du rôle majeur de la turbulence (plus 

actif dans la colonne d’eau qu’à la surface). 

Les enseignements sur la diversité des assemblages démersaux de la ZEEM soulignent que 

la rareté est très fréquente dans les communautés naturelles (chapitre 6). L’ensemble des indices 

de diversité utilisés dans ce travail, suggèrent qu’une seule composante de la diversité ne peut 

pas représenter la biodiversité des assemblages démersaux de la ZEEM. La richesse spécifique 

et l’équitabilité de Berger Parker fournissent de proxies à d’autres indices pour capturer les 
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patterns des composantes de la richesse spécifique, de l’équitabilité et de la diversité 

taxonomique. Les principaux facteurs temporel et environnemental tels que les années et les 

strates bathymétrique ont été les principales variables structurantes de la diversité des 

assemblages démersaux dans la zone d’étude. Les années pour lesquelles un effet substantiel a 

été identifié étaient liés aux saisons de transition particulières touchant l’environnement et la 

diversité des assemblages démersaux. Les indices de diversité complémentaires utilisés pour 

tester l’effet de la profondeur sur les assemblages démersaux de la ZEEM (richesse spécifique 

et la dominance de Berger-Parker), sont positivement corrélés avec la profondeur, les valeurs 

de ces indices sont faibles dans les strates bathymétriques littorales et plus élevées au large. 

7.7 Perspectives  

Cette thèse couvre un large éventail de divers thèmes analogues qui permettent une 

compréhension du fonctionnement de l’écosystème côtier mauritanien et plus particulièrement 

des assemblages démersaux. Elle peut être vue comme étant la base de recherches 

complémentaires sur plusieurs questions ouvertes à travers les approches utilisées. La 

composition, la structuration et la diversité des assemblages démersaux face aux facteurs 

structurants physiques et biologiques de la ZEEM ont été examinés. Pour des recherches 

futures, il serait nécessaire d’étudier d’autres groupes d’espèces tels que les poissons pélagiques 

et les céphalopodes (en particulier le poulpe commun : Octopus vulgaris) en raison de leur 

sensibilité face aux changements des conditions environnementales. La biodiversité est un 

enjeu important pour la pêche et doit être d’intérêt pour les gestionnaires des pêches. Du point 

de vue de la gestion des pêches à long terme, en plus de l’amélioration nécessaire des méthodes 

de pêche démersale expérimentales, des études écologiques détaillées de la dynamique du cycle 

de vie des espèces ciblées (d’intérêt économique), ainsi que des interactions interspécifiques 

spatiales et trophiques, sont nécessaires sur les ressources halieutiques en général et en 

particulier sur les assemblages démersaux de la ZEEM. Il est donc nécessaire de comprendre 

les perturbations que les variations des conditions environnementales, de la pêche et d’autres 

changements anthropiques ont causés sur la biodiversité marine et d’élaborer des stratégies qui 

permettront d’améliorer les changements écologiques futurs. Les résultats de l’étude sur les 

modèles de distribution des assemblages des espèces de la ZEEM pourraient probablement être 

utilisés pour la paramétrisation de l’intensité du modèle de Poisson impliqué dans des modèles 

spatio-temporels en se concentrant uniquement sur les espèces d’intérêts économiques et/ou 

écologiques (démersaux, pélagiques et céphalopodes).  
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Pour conclure, les analyses effectuées et les résultats de cette thèse peuvent fournir aux 

gestionnaires, aux scientifiques et aux acteurs de la pêche diverses importantes approches pour 

évaluer la dynamique spatio-temporelle, les modèles de distribution et la biodiversité des 

assemblages démersaux exploités dans des conditions environnementales changeantes et d’un 

effort de pêche devenant de plus en plus important au cours du temps. 
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Annexe I Les espèces démersales de la ZEEM et les analyses statistiques 

Tableau 7-1 : Liste des espèces rencontrées lors des campagnes démersales annuelles de 

1987 à 2010 sur le plateau continental mauritanien 

Classes Famille Genre Codes Noms taxonomiques 

O
st

éi
ch

th
y

en
s 

 

Acanthuridae Acanthurus ACMO30 Acanthurus monroviae 

Acropomatidae 
Synagrops SYBE39 Synagrops bellus 

Synagrops SYMI30 Synagrops microlepis 

Albulidae 
 

Albula ALVU94 Albula vulpes 

Pterothrissus PTBE95 Pterothrissus belloci 

Alepocephalidae Xenodermichthys XECO70 Xenodermichthys copei 

Anguillidae Anguilla ANSP50 Anguilla sp 

Antennariidae 
 

Antennarius 
 

ANPA80 Antennarius pardalis 

ANSE60 Antennarius senegalensis 

ANSP90 Antennariidae 

Apogonidae Apogon APSP95 Apogon sp 

Ariidae 
 

Arius 
 

ARHE70 Arius heudelotii 

ARLA90 Arius latiscutatus 

ARPA80 Arius parkii 

ARSP91 Ariidae 

Ariommatidae 
 

Ariomma 
 

ARBO40 Ariomma bondi 

ARME50 Ariomma melanum 

Ateleopodidae 
Guntherus GUAL10 Guentherus altivela 

Ijimaia IJLO20 Ijimaia loppei 

Aulopidae Aulopus 
AUCA30 Aulopus cadenati 

AUFI40 Aulopus filamentosus 

Balistidae Balistes 
BACA00 Balistes capriscus 

BAPU90 Balistes punctatus 

Batrachoididae 
Halobatrachus HADI20 Halobatrachus didactylus 

Halophryne HAQU30 Halophryne queenslandiae 

Belonidae Strongylura STSP80 Strongylura sp 

Berycidae Beryx BESP40 Beryx splendens 

Blenniidae 
 

Blennius 
 

BEOC29 Blennius ocellarus 

BLNO38 Blennius normani 

BLSP40 Blennius sp 

Bothidae 
 

Arnoglossus 
ARCA60 Arnoglossus capensis 

ARIM70 Arnoglossus imperialis 

Bothus BOPO50 Bothus podas 

Chascanopsetta CHLU90 Chascanopsetta lugubris 
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Suite Tableau 7.1 

Classe Famille Genre Codes Noms taxonomiques 
O

st
éi

ch
th

y
en

s 
 

Bothidae Monolene MOMI00 Monolene microstoma 

Bramidae 
Brama BRBR19 Brama brama 

Taractes TARU10 Taracles rubescens 

Callionymidae 
Callionymus CASP35 Callionymidae 

Synchiropus SYPH30 Synchiropus phaeton 

Caproidae 
Antigonia ANCA60 Antigonia capros 

Capros CAAP50 Capros aper 

Carangidae 

Alectis ALAL90 Alectis alexandrinus 

Campogramma CAGL60 Campogramma glaycos 

Caranx 
 

CAHI35 Caranx crysos 

CALA40 Caranx latus 

CARH20 Caranx rhonchus 

CASE30 Caranx senegallus 

CASP44 Caranx sp 

Chloroscombrus CHCH70 Chloroscombrus chrysurus 

Decapterus DEPU29 Decapterus punctatus 

Hemicaranx HEBI30 Hemicaranx bicolor 

Lichia LIAM70 Lichia amia 

Selene SEDO60 Selene dorsalis 

Seriola SECA00 Seriola carpenteri 

Trachinotus 

TRGO59 Trachinotus goreensis 

TROV50 Trachinotus ovatus 

TRSP51 Trachinotus sp 

Trachurus 
TRTR20 Trachurus trecae 

TRTR30 Trachurus trachurus 

Centracanthidae Spicara SPAL60 Spiraca alta 

Centrolophidae 
 

Centrolophus CENI30 Centrolophus niger 

Hyperoglyphe HYMO40 Hyperoglyphe moselli 

Schedophilus 

SCME50 Schedophillus medusophagus 

SCOV60 Schedophilus ovalis 

SCPE70 Schedophilus permaco 

SCSP75 Schedophilus sp 

Cepolidae Cepola 
CEPA60 Cepola pauciradiata 

CESP59 Cepola sp 

Chaetodontidae 
Chaetodon CHHO70 Chaetodon hoefleri 

Prognatode PRMA60 Chaetodon marcellae 

Chaunacidae Chaunax CHPI00 Chaunax pictus 
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Suite Tableau 7.1  

     

Classe Famille Genre Codes Noms taxonomiques 
O

st
éi

ch
th

y
en

s 
 

Chlorophthalmidae Chlorophthalmus CHAT00 Chlorophthalmus atlanticus 

Citharidae Citharus 
CHSP09 Chlorophthalmus sp 

CILI10 Citharus linguatula 

Clupeidae Ethmalosa ETFI10 Ethmalosa fimbriata 

Congridae 

Sardina SAPI20 Sardina pilchardus 

Sardinella SAAU30 Sardinella aurita 

Ariosoma 
SAMA40 Sardinella maderensis 

ARBA10 Ariosoma balearicum 

 
Cynoglossidae 

 

conger 
ARSP19 Ariosoma sp 

COCO00 Conger conger 

Xenomystax 
COSP20 Conger sp 

XESP61 Xenomystax sp 

Cynoglossus CYCA20 Cynoglossus canariensis 

Dactylopteridae 

Symphurus 

CYCD89 Cynoglossus cadenati 

CYMO30 Cynoglossus monodi 

CYSE40 Cynoglossus senegalensis 

CYSP60 Cynoglossus sp 

SYNI90 syphurus nigresuse 

Dactylopterus 
SYSP99 Symphurus sp 

DAVO00 Dactylopterus volitans 

Diceratiidae Bufoceratias BUTH00 Bufoceratias wedli 

Diodontidae Chiliomycterus CHRE70 Chilomycterus reticulatus 

Drepaneidae 
Diodon 

CHSP50 Chilomycterus orbicularis 

CHSP72 Chilomycterus sp 

DIHY80 Diodon hystrix 

Drepane DRAF50 Drepane africana 

Echeneidae Echeneis ECNA10 Echeneis naucrates 

Elopidae 

Remora RERE45 Remora remora 

Elops 
RESP40 Remora sp 

ELLA66 Elops lacerta 

Emmelichthyidae Erythrocles ERMO70 Erythrocles monodi 

Engraulidae Engraulis ENEN00 Engraulis encrasicolus 

Ephippidae Chaetodipterus CHGO40 Chaetodipterus goreensis 

Epigonidae Epigonus EPCO90 Epigonus constanciae 

Fistulariidae Fistularia 
FIPE80 Fistularia petimba 

FITA90 Fistularia tabacaria 
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Suite Tableau 7.1      

Classe Famille Genre Codes Noms taxonomiques 

 Gempylidae Ruvetus RUPR10 Ruvettus pretiosus 
O

st
éi

ch
th

y
en

s 
 

Gereidae Eucinostomus EUME00 Eucinostomus melanopterus 

Gobiidae 

Gobbius GOSP60 Gobbis sp 

Gorogobius GONI95 Gorogobius nigricinctus 

Periophthalmus PEBA90 Periophthalmus papilio 

Gonostomatidae 
Thorogobius THAN55 Gobius angolensis 

Gonostoma GOBA38 Gonostoma atlanticum 

Grammicolepidae Grammicolepis GRBR09 Xenolepidichthys dalgleishi 

Haemulidae 

Brachydeuterus BRAU90 Brachydeuterus auritus 

Parapristipoma PAOC00 Parapristipoma octolineatum 

Plectorhinchus PLME10 Plectorhinchus mediterraneus 

Pomadasys 

POIN50 Pomadasys incisus 

POJU60 Pomadasys jubelini 

POMP89 Pomadasys spp 

POPE70 Pomadasys peroteti 

PORO80 Pomadasys rogeri 

Halosauridae Halosaurus HAJO73 Halosaurus johnsonianus 

Holocentridae Sargocentron SAHA80 Sargocentron hastatum 

Labridae 

Bodianus 
BOSP10 Bodianus speciosus 

BOSP20 Bodianus sp 

Coris COJU30 Coris julis 

Labrus LASP40 Labrus sp 

Xyrichthys XYNO00 Xyrichtys novacula 

Lethrinidae Lethrinus LEAT60 Lethrinus atlanticus 

Lophiidae 

Lophiodes LOKE30 Lophiodes kempi 

Lophius 

LOBU10 Lophius budegassa 

LOPI00 Lophius piscatorius 

LOSP21 Lophius sp 

LOVA20 Lophius vaillanti 

Lutjanidae Lutjanus LUSP80 Lutjanus sp 

Macrouridae 

Coelorinchus 

COCO50 Coelorhincus coelorinchus 

COFA60 Coelorhynchus fasciatus 

COSP62 Coelorhincus sp 

Malacocephalus 

MALA30 Malacocephalus laevis 

MAOC40 Malacocephalus occidentalis 

MASP42 Malacocephalus sp 

Nezuma NEAE10 Nezumia aequalis 
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Suite Tableau 7.1  

     

Classe Famille Genre Codes Noms taxonomiques 
O

st
éi

ch
th

y
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Macrouridae 
Nezuma NESP25 Nezumia sp 

Trachyrhinchus TRSC60 Trachyrincus scabrus 

Macrouridae Trachyrhinchus TRSP69 Trachyrincus sp 

Malacanthidae Branchiostegus BRSE90 Branchiostegus semifasciatus 

Melanocetidae Melanocetus MEMU00 Melanocetus johnsoni 

Merlucciudae Merluccius 

MEME20 Merluccius merluccius 

MEPO40 Merluccius polli 

MESE30 Merluccius senegalensis 

MESP50 Merluccius sp 

Molidae Mola MOMO10 Mola mola 

Monacanthidae 
Aluterus 

ALHE45 Aluterus heudelotii 

ALPU30 Aluterus punctatus 

ALSC50 Aluterus schoepfii 

ALSP51 Aluterus sp 

Stephanolepis STHI20 Stephanolepis hispidus 

Moridae 

Gadella GAIM63 Gadella imberbis 

Laemonema LALA70 Laemonema laureysi 

Physiculus 
PHDA75 Physiculus dalwigki 

PHHU76 Physiculus huloti 

Moronidae Dicentrarchus DIPU60 Dicentrarchus punctatus 

Mugilidae 

Liza LIAU71 Liza aurata 

Mugil 

MUCA69 Mugil capurrii 

MUCE70 Mugil cephalus 

MUCU73 Mugil curema 

MUNB79 Mugil bananensis 

MUSP74 Mugil sp 

Mullidae 
Mullus 

MUBA40 Mullus barbatus 

MUSU30 Mullus surmuletus 

Pseudupeneus PSPR50 Pseudupeneus prayensis 

Muraenesocidae 
Cynoponticus CYFE50 Cynoponticus ferox 

Lycodontis LYSP40 Lycodontis sp 

Muraenidae Muraena 
MUHE30 Muraena helena 

MUSP00 Muraena sp 

Myctophidae Lampanyctus 
LAPH01 Lampanyctus photonotus 

LASP00 Lampanyctus sp 

Nemichthyidae Avocettina AVIN38 Avocettina sp 
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Nemichthyidae Nemichthys NESC40 Nemichthys scolopaceus 

Nettastomatidae Nettastoma NEME92 Nettastoma melanurum 

Nomeidae 
Cubiceps CUGR90 Cubiceps gracilis 

Psenes PSPE89 Cubiceps niger 

Notancanthidae Notacanthus NOCH88 Notacanthus chemnitzii 

Ogcocephalidae Dibranchus DIAT60 Dibranchus atlanticus 

Oneirodidae Oneirodes ONSP79 Oneirodes sp 

Ophichthidae Echelus 
ECPA21 Echelus pachyrhyncus 

ECSP40 Echelus sp 

Ophidiidae 

Mystriophis MYRO28 Mystriophis rostellatus 

Ophichthus OPRU30 Ophichthus rufus 

Ophisurus OPSE00 Ophisurus serpens 

Pisodonophis PISE20 Pisodonophis semicinctus 

Brotula 
BRBA40 Brotula barbata 

BRSP49 Brotula sp 

Genypterus GECA50 Genypterus capensis 

Monomitopus MOME46 Monomitopus metriostoma 

Ophidion OPBA48 Ophiodion barbatum 

Oreosomatidae Oreosoma ORSP09 Oreosoma atlanticum 

Paralichthyidae 
Citharychthys CIST15 Citharichthys stampfilii 

Syacium SYMI10 Syacium micrurum 

Percichthyidae Howella HOBR80 Howella brodiei 

Percophidae Bembrops 
BEGR41 Bembrops greyi 

BEHE40 Bembrops heterurus 

Peristediidae Peristedion PECA10 Peristedion cataphractum 

Phosichthyidae 
Polymetme POCO37 Polymetme corythaeola 

Yarrella YABL39 Yarrella blackfordi 

Phycidae Phycis 
PHBL61 Phycis blennoides 

PHPH60 Phycis phycis 

Platycephalidae Solitas SOGR20 Grammoplites gruveli 

Platytroctidae Maulisia MAMI09 Maulisia microlepis 

Polynemidae 
Galeoides GADE70 Galeoides decadactylus 

Pentanemus PEQU80 Pentanemus quinquarius 

Pomacentridae Chromis 

CHCA10 Chromis cadenati 

CHCH15 Chromis chromis 

CHLI20 Chromis limbatus 

Pomatomidae Pomatomus POSA00 Pomatomus saltatrix 
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Priacanthidae Priacanthus PRAR70 Priacanthus arenatus 

Pristigasteridae Ilisha ILAF70 Ilisha africana 

Psettodidae Psettodes 

PSBE20 Psettodes belcheri 

PSBE30 Psettodes bennetti 

PSSP40 Psettodes sp 

Psychrolutidae Psychrolutes 
PSMA00 Cottunculoides inermis 

PSSP01 Psychrolutes sp 

Rachycentridae Rachycentron RACA61 Rachycentron canadum 

Scaridae 

Nicholsina NIUS50 Nicholsina usta 

Scarus 
SCHO55 Scarus hoeflori 

SCSP59 Scarus sp 

Sparisoma 
SPRU60 Sparisoma rubiprinne 

SPSP69 Sparisoma sp 

Sciaenidae 

Argyrosomus 
ARHO49 Argyrosomus hololepidotus 

ARRE40 Argyrosomus regius 

Atractoscion ATAE55 Atractoscion aequidens 

Miracorvina MIAN20 Miracorvina angolensis 

Pentheroscion PEMB34 Pentheroscion mbizi 

Pseudotolithus 

PSSE50 Pseudotolithus brachygnathus 

PSSE60 Pseudotolithus senegalensis 

PSSP85 Pseudotolithus sp 

PSTY70 Pseudotolithus typus 

Pteriscion PTPE10 Pteroscion peli 

Sciaena SCUM30 Sciaena umbra 

Umbrina 
UMCA90 Umbrina canariensis 

UMRO00 Umbrina rhonchus 

Scombridae 

Auxis AUTH40 Auxis thazard 

Euthynnus EUAL50 Euthynnus alleteratus 

Orcynopsis ORUN90 Orcynopsis unicolor 

Sarda SASA70 Sarda sarda 

Scomber 
SCJA80 Scomber japonicus 

SCSC90 Scomber scombrus 

Scomberomorus SCTR80 Scomberomorus tritor 

Scorpaenidae 

Helicolenus HEDA30 Helicolenus dactylopterus 

Neomerinthe NEFO38 Neomerinthe folgori 

Pontinus 
POAC60 Pontinus accraensis 

POKU50 Pontinus kuhlii 
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Scorpaenidae 

Pontinus POSP80 Pontinus sp 

Scorpaena 

SCAN40 Scorpaena angolensis 

SCEL50 Scorpaena elongata 

SCLA70 Scorpaena laevis 

SCLO60 Scorpaena lopei 

SCNO10 Scorpaena notata 

SCNO80 Scorpaena normani 

SCSF90 Scorpaena scrofa 

SCSP71 Scorpaena sp 

SCST00 Scorpaena stephanica 

Serranidae 

Cephalopholus 
CENI01 Cephalopholis nigri 

CETA00 Cephalopholis taeniops 

Epinephelus 

EPAE30 Epinephelus aeneus 

EPCA60 Epinephelus caninus 

EPFA80 Epinephelus alexandrinus 

EPGO65 Epinephelus goreensis 

EPGU50 Epinephelus guaza 

EPIT75 Epinephelus esonue 

EPSP70 Epiniphelus esonue 

Mycteroperca MYRU85 Mycteroperca rubra 

Rypticus RYSA90 Rypticus saponaceus 

Serranus 

SEAC00 Serranus accraensis 

SEAF10 Serranus africana 

SECA80 Serranus cabrilla 

SESC90 Serranus scriba 

SESP11 Serranus sp 

Anthias ANAN20 Anthias anthias 

Setarchidae Setarches SEGU00 Setarches guentheri 

Soleidae 

Bathysolea 

BAPO70 Bathysolea polli 

BAPR90 Bathysolea profundicola 

BASP00 Bathysolea sp 

Buglossidium BULU10 Buglossidium luteum 

Dicologlossa DIHE30 Dicologlossa hexophthalma 

Microchirus 

MIBO50 Microchirus boscanion 

MIFR60 Microchirus frechkopi 

MIOC70 Microchirus ocellatus 

MISP00 Monochirus sp 
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Soleidae 

Microchirus 

MITH40 Microchirus theophila 

MIVA90 Microchirus variegatus 

MIWI80 Microchirus wittei 

Monochirus 
MOHI60 Monochirus hispidus 

MOSP99 Monochirus sp 

Pegusa 
PELA30 Pegusa lascaris 

PETR20 Pegusa triophthalmus 

Solea 

SOCU50 Dicologoglossa cuneata 

SOSE40 Solea senegalensis 

SOSP30 Solea sp 

Solea SOVU39 Solea vulgaris 

Synaptura 
SYCA50 Synaptura cadenati 

SYLU60 Synaptura lusitanica 

Vanstraelenia VACH80 Vanstraelenia chirophthalmu 

Sparidae 

Boops BOBO30 Boops boops 

Chrysoblephus CHGI40 Chrysoblephus gibbiceps 

Dentex 

DEAN90 Dentex angolensis 

DECA50 Dentex canariensis 

DECO93 Dentex congoensis 

DEGI60 Dentex gibbosus 

DEMA70 Dentex macrophthalmus 

DEMA80 Dentex maroccanus 

DESP92 Dentex sp 

Diplodus 

DIBE60 Diplodus bellottii 

DICE40 Diplodus cervinus 

DIFA20 Diplodus fasciatus 

DIPU70 Diplodus puntazzo 

DISA30 Diplodus sargus 

DISP71 Diplodus sp 

DIVU50 Diplodus vulgaris 

Lithognathus LIMO80 Lithognathus mormyrus 

Pagellus 
PAAC00 Pagellus acarne 

PABE10 Pagellus bellottii 

Pagrus 

PAAU90 Pagrus auriga 

PACA00 Pagrus caeruleostictus 

PAPA10 Sparus pagrus 

sarpa SASA50 Sarpa salpa 
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Sparidae 
Sparus SPAU80 Sparus aurata 

Spondyliosoma SPCA30 Spondyliosoma cantharus 

Sphyraenidae Sphyraena 

SPAF40 Sphyraena afra 

SPGU10 Sphyraena guachancho 

SPSP31 Sphyraena sphyraena 

SPSP72 Sphyraena sp 

SPVI20 Sphyraena viridensis 

Sternoptychidae Polyipinus POSP10 Polyipnus sp 

Stomiidae 

Borostomias BOMO50 Borostomias mononema 

Chauliodus CHSP59 Chauliodus schmidti 

Stomias STSP60 Stomias boa boa 

Stromateidae Stromateus STFI90 Stromateus fiatola 

Syngnathidae Hippocampus HISP00 Hippocampus sp 

Synodontidae 

Saurida SABR60 Saurida brasiliensis 

Synodus 
SYSA71 Synodus saurus 

SYSY70 Synodus synodus 

Trachinocephalus TRMY80 Trachinocephalus myops 

Tetraodontidae 

Ephippion EPGU60 Ephippion guttifer 

Lagocephalus 

LALA60 Lagocephalus lagocephalus 

LALA80 Lagocephalus laevigatus 

LASP72 Lagocephalus sp 

Sphoeroides 

SPPA10 Liosaccus cutaneus 

SPSP00 Sphoeroides spengleri 

SPSP20 Sphoeroides sp 

Trachichthyidae 

Gephyroberyx GEDA50 Gephyroberyx darwinii 

Hoplostethus 
HOCA70 Hoplostethus cadenati 

HOME60 Hoplostethus mediterraneus 

Trachinidae Trachinus 

TRAR30 Trachinus armatus 

TRDR10 Trachinus draco 

TRLI40 Trachinus lineolatus 

TRRA20 Trachinus radiatus 

TRSP42 Trachinus sp 

Trichiuridae 

Aphanopus APCA50 Aphanopus carbo 

Lepidopus LECA60 Lepidopus caudatus 

Trichiurus TRLE30 Trichiurus lepturus 

Triglidae Chelidonichthys CHGA50 Chelidonichthys gabonensis 



Annexes 

158 
 

Suite Tableau 7.1      

Classe Famille Genre Codes Noms taxonomiques 

O
st

éi
ch

th
y

en
s 

Triglidae 

Chelidonichthys 

CHLU10 Chelidonichthys lucerna 

CHOB30 Chelidonichthys obscurus 

CHSP35 Chelidonichthys sp 

Lepidotrigla 

LECA40 Lepidotrigla cadmani 

LECA80 Lepidotrigla carolae 

LESP90 Lepidotrigla sp 

Trigla 
TRLY20 Trigla lyra 

TRSP15 Trigla sp 

Trigloporus TRLA60 Chelidonichthys lastoviza 

Uranoscopidae Uranoscopus 

URAL15 Uranoscopus albesca 

URCA90 Uranoscopus cadenati 

URPO00 Uranoscopus polli 

URSC10 Uranoscopus scaber 

URSP11 Uranoscopus sp 

Zeidae 
Zenopsis ZECO20 Zenopsis conchifer 

Zeus ZEFA10 Zeus faber 

Zenionidae Zenion ZEHO30 Cyttus hololepis 
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Carcharhinidae 
Carcharhinus CASP79 Carcharhinus sp 

Rizoprionodon RIAC70 Rhizoprionodon acutus 

Centrophoriidae 

Centrophorus 

CEGR60 Centrophorus granulosus 

CESP99 Centrophorus sp 

CESQ90 Centrophorus squamosus 

CEUY80 Centrophorus uyato 

Deania 
DECA20 Deania calcea 

DEPR30 Deania profundorum 

Chimaeridae Hydroalgus HYMI89 Hydrolagus mirabilis 

Dalatiidae 

Dalatias DALI58 Dalatias licha 

Etmopterus 

ETEV48 Etmopterus brachyurus 

ETPR49 Etmopterus princeps 

ETPU50 Etmopterus pusillus 

Dasyatidae 
Dasyatis 

DACE70 Dasyatis centroura 

DAMA60 Dasyatis margarita 

DAMA80 Dasyatis marmorata 

DAPA90 Dasyatis pastinaca 

DASP92 Dasyatis sp 

Taeniura TAGR00 Taeniura grabata 

Gymnuridae Gymnura GYAL10 Gymnura altavela 
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Gymnuridae Gymnura GYMI20 Gymnura micrura 

Hemigaleidae Paragaleus PAPE60 Paragaleus pectoralis 

Hexanchidae Heptranchias HEPE10 Heptranchias perlo 

Leptochariidae Leptocharias LESM40 Leptocharias smithii 

Myliobatidae 

Myliobatis MYAQ25 Myliobatis aquila 

Pteromylaeus PTBO30 Pteromylaeus bovinus 

Rhinoptera 

RHBO50 Rhinoptera bonasus 

RHMA60 Rhinoptera marginata 

RHSP70 Rhinoptera sp 

Oxynotidae Oxynotus OXCE35 Oxynotus centrina 

Rajidae 

Dipturus DIBA81 Dipturus batis 

Raja 

RACI70 Leucoraja naevus 

RACL80 Raja circularis 

RADO89 Raja doutrei 

Raja 

RAMI30 Raja miraletus 

RAMI40 Raja microocellata 

RASP50 Raja sp 

RAST40 Raja straeleni 

RAUN90 Raja undulata 

Rajella RALE60 Raja barnardi 

Rostroraja ROAL61 Rostroraja alba 

Rhinobatidae 

Rhinobatos 

RHCE70 Rhinobatos cemiculus 

RHRH60 Rhinobatos rhinobatos 

RHSP80 Rhinobatos sp 

Zanobattus 
ZASC50 Zanobatus atlanticus 

ZASP51 Zanobatus sp 

Scyliorhinidae 

Galeus 
GAME90 Galeus melastomus 

GAPO00 Galeus pectoralis 

Scyliorhinus 

SCCA60 Scyliorhinus canicula 

SCCE62 Scyliorhinus cervigoni 

SCST61 Scyliorhinus stelaris 

Somniosidae Scymonodon SCSQ69 Scymnodon squamulosus 

Sphyrnidae Sphyrna 
SPLE00 Sphyrna lewini 

SPSP30 Sphyrna sp 

Squalidae Squalus SQBL50 Squalus blainvillei 

Squatinidae Squatina 
SQAC36 Squatina aculeata 

SQSQ37 Squatina squatina 
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Torpedinidae Torpedo 

TOMA10 Torpedo marmorata 

TONO20 Torpedo nobiliana 

TOSP99 Torpedo sp 

TOTO00 Torpedo torpedo 

Triakidae 
Galeorhinus GAGA45 Galeorhinus galeus 

Mustelus MUMU50 Mustelus mustelus 

Echinoderme Holothuriidae Holothuria HOAR00 Concombre de mer 

M
o

ll
u
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Chalcidoidae Venus VEVE09 Venus verrucosa 

Cranchiidae Liocranchia LISP00 Liocranchia reinhardtii 

Glycimerididae Glycymerus GLGL10 Glycymeris glycymeris 

Loliginidae Alloteuthis 
LOAF50 Alloteuthis africana 

ALSP60 Allotheutis sp 

Loliginidae Loligo LOVU40 Loligo vulgaris 

Octopodidae 
Eledone ELSP10 Eledone sp 

Octopus OCSP20 Octopus sp 

Octopodidae 
Octopus OCVU00 Octopus vulgaris 

Pteroctopus PTTE09 Pteroctopus tetracirrhus 

Ommastrephidae 

Illex ILCO80 Illex coindetii 

Ommastrephes OMSP90 Ommastrephes sp 

Todarodes TOSA71 Todarodes sagittatus 

Todaropsis 
TOEB70 Todaropsis eblanae 

TOSP69 Todaropsis sp 

Ostreidae Ostrea OSDE04 Ostrea denticulata 

Pectinidae Pecten PESP84 Pecten sp 

Sepiidae 
Sepia 

SEBE20 Sepia bertheloti 

SEEL30 Sepia elegans 

SEOF10 Sepia officinalis 

SEOR25 Sepia orbignyana 

SESP35 Sepia sp 

Sepiella SEOR39 Sepiella ornata 

Sepiolidae 

Heteroteuthis HEDI40 Rossia sp 

Rossia 
ROMA70 Rossia macrosoma 

ROSP79 Rossia sp 

Veneridae Venus 
VECR90 Venus rosalina 

VESP82 Venus sp 

Volutidae 
Cymbium CYCY87 Cymbium cymbium 

Voluta VOSP83 Cymbium sp 
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Aristeidae 

Aristaeopsis ARSP81 Plesionika sp 

Aristeus 
ARSP60 Aristeus sp 

ARVA50 Aristeus varidens 

Calappidae Calappa 

CAGA09 Calappa gallus 

CAGR10 Calappa granulata 

CAPE51 Calappa pellii 

CARU20 Calappa rubroguttata 

CASP30 Calappa sp 

Cancridae Cancer CASP89 Cancer sp 

Coenobitidae Pagurus PASP90 Pagurus sp 

Crangonidae 
Crangon CRSP97 Crangon crangon 

Pontocaris POLA95 Pontocaris lacazei 

Dorippidae Ethusa ETLA10 Medioripa lantana 

Galatheidae Munida 
MUSP60 Munida speciosa 

MUSP69 Munida sp 

Geryonidae 
 

Chaceon CHMA00 Geryon maritae 

Liocarcinus LICO10 Liocarcinus corrugatus 

Grapsidae Grapsus GRSP98 Grapsidae 

Homolidae Paromola PACU90 Paramola cuvieri 

Majidae Maja 
MASP04 Maja sp 

MASQ00 Maja squinado 

Nematocarcinoidea Nematocarcinus 
NEAF40 Nematocarcinus africanus 

NESP49 Nematocarcinus sp 

Oplophoroidea 
Acanthephyra ACCU98 Acanthephyra sp 

Oplophorus OPSP97 Oplophorus spinosus 

Pandalidae 

Heterocarpus HEEN90 Heterocarpus ensifer 

Pandalus PASP99 Pandalus sp 

Parapandalus 
PANA80 Parapandalus narval 

PASP89 Parapandalus sp 

Plesionika 

PLCA30 Plesionika carinata 

PLED36 Plesionika edwardsi 

PLHE50 Plesionika heterocarpus 

PLMA35 Plesionika martia 

Panulirudae Palinurus 
PAMA00 Palinurus mauritanicus 

PARE10 Panulirus regius 

Pasiphaeidae 
Glyphus GLMA60 Glyphus marsupialis 

Pasiphaea PAMU45 Pasiphaea multidentata 
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Penaeidae 

Farfantepenaeus FANO40 Farfantepenaeus notialis 

Melicertus MEKE50 Penaeus kerathurus 

Metapenaeopsis MEMI28 Metapenaeopsis miersi 

Parapenaeopsis PAAT20 Parapenaeopsis atlantica 

Parapenaeus PALO60 Parapenaeus longirostris 

Penaeus 
PEMO45 Penaeus monodon 

PESP39 Penaeus sp 

Penaeoidea 
Aristaeopsis ARED99 Aristaeopis adwardsiana 

Plesiopenaeus PLSP98 Plesiopenaeus spp 

Polychelidae Polycheles POSP89 Polychelidae 

Portunidae 

Bathynectes BATH00 Bathynectes sp 

Callinectes 
CAAM01 Callinectes amnicola 

CASP05 Callinectes sp 

Cronius CRRU03 Cronius ruber 

Portunus 
POSP00 Portunus sp 

POVA98 Portunus validus 

Scyllaridae 
Scyllarides SCHE98 Scyllarides herklotsii 

Scyllarides SCSP00 Scyllarides sp 

Sergestidae Sergestes SESP00 Sergestes sp 

Sicyonidae Sicyona 

SICA80 Sicyonia carinata 

SIGA70 Sicyonia galeata 

SISP90 Sicyona sp 

Solenoceridae Solenocera 
SOAF90 Solenocera africana 

SOSP99 Solenocera sp 

Squillidae Squilla 
SQMA00 Squilla mantis 

SQSP30 Squilla sp 

Echinoderme Asterinidae Anseropoda ANSP88 Anseropoda placenta 

Tortue Cheloniidae Chelonia CHSP93 Chelonia mydas 
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Tableau 7-2 : Vue d’ensemble de quelques méthodes d’analyses multivariées d’ordination appliquées à des cas de données de communautés 

écologiques 

Methodes Abréviations 
Variables 

réponses 
Prédicteurs Références 

Analyses de Co-

Correspondances 
CO-CA 

Données de 

communautés 
Données de communautés 

(Noss, 1990; Ter Braak and Schaffers, 2004; 

Yeung et al., 2010, 2013) 

Analyse en 

Composantes 

Principales et/ou 

Analyse en 

Composantes 

Principales entre 

Classe 

PCA et/ou 

BPCA 

Données de 

communautés 

Traits d’espèces correspondant 

aux variables environnementales 

(Badiane et al., 2001; Hinden et al., 2005; 

Snelder et al., 2005; Esperschütz et al., 2009; 

Chang et al., 2012a) 

Analyses RLQ RLQ 
Données de 

communautés 

Traits d’espèces correspondant 

aux variables environnementales 

(Lyon et al., 1996; Dray et al., 2003; Kleyer, 

2009; Fried et al., 2012) 

Double Analyse en 

Coordonnées 

Principales 

DPCoA 
Données de 

communautés 

Traits d’espèces correspondant 

aux variables environnementales 

(Pavoine et al., 2004, 2013; Eckburg et al., 

2005; Paillex et al., 2013; Fukuyama et al., 

2015) 
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Methodes Abréviations 
Variables 

réponses 
Prédicteurs Références 

Analyse Canonique 

des Coordonnées 

Principales 

 
Données de 

communautés 

Traits d’espèces correspondant 

aux variables 

environnementales 

(Anderson and Willis, 2003; Anderson, 2006; 

Watson et al., 2007; Baker et al., 2009) 

Analyse Canonique 

des 

Correspondances 

CA et/ou 

CCA 

Données de 

communautés 

Traits d’espèces correspondant 

aux variables 

environnementales 

(Chardy et al., 1976; Pinel-Alloul et al., 1995; 

McCune, 1997) 

Analyse 

Discriminante 
 

Données de 

communautés 

Traits d’espèces 

Et/ou 

Variables environnementales 

(Jay, 1996; Kodama et al., 2002; Marques et al., 

2006; Marmion et al., 2009; Rahayu et al., 2010; 

Moh et al., 2013)  

Analyse en 

Coordonnées 

Principales et/ou 

Double Analyse en 

Coordonnées 

Principales 

PCoA et/ou 

DPCoA 

Données de 

communautés 

Traits d’espèces correspondant 

aux variables 

environnementales 

(Pavoine et al., 2004, 2013; PEAKALL and 

SMOUSE, 2006; Mouillot et al., 2011a; Fukuyama 

et al., 2015) 
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S2:  Description of the STATICO method following Thioulouse et al. (2004) 

Consider a list of k pairs Þe�×,O×g: 1 ≤ Ö ≤ Pà of tables. In our case, each pair is 

associated with a depth stratum. For one depth stratum i, Xi (n × p) is a table of p 

environmental or fishing effort variables sampled n times, and Yi (n × q) corresponds to q 

species abundance sampled the same way (n is the year number in our case). Dp (p × p) and 

Dq (q × q) are the diagonal matrices of column weights (variables) and Dn (n × n) is the 

diagonal matrix of row weights (years). STATICO results from merging two multivariate 

analysis methods: Co-inertia analysis, and Partial Triadic Analysis. 

(1) Co-inertia analysis of a pair of tables: 

The co-inertia analysis of Xi and Yi is the eigen analysis of the matrix Zi: 

 Zi = Xi
TDnYiDqYi

TDnXiDp 

Following Dray et al. (2003), the analysis of Zi gives the common geometry of the two 

tables. It searches for axes that maximize the covariance between the coordinates of the rows 

(sampling years) of the two tables (environmental and fishing effort variables, and species 

abundance). 

(2) Partial Triadic Analysis (PTA) of a series of tables: 

Consider a series of tables ÞQ×: 1 ≤ Ö ≤ Pà  with p rows and q columns (identical); Dp(p 

× p) and Dq(q × q) are the diagonal matrices of row and column weights, respectively. The 

analysis of this series of tables by PTA consists in three steps. 

(2-a) Interstructure analysis: 

A matrix of scalar products is computed between all the tables Zi. It is the vector 

covariance matrix (Escoufier, 1973), of general term 

Cov(Zi ; Zj ) = Trace(Zi
TDnZjDp) for i=1,...,k and j=1,...,k. 

The vector variance of table Zi is: 

Vav(Zi) = Trace(Zi
TDnZiDp) for i=1,...,k 

And the matrix of vector correlations is defined by: 

Rv(Zi ; Zj ) = Covv(Zi ; Zj ) × [Vav(Zi) × Vav(Zj)]-0.5 for i=1,...,k and j=1,...,k 



Annexes 

166 
 

The eigen analysis of this matrix gives a first eigenvector α, whose components are used 

as weights to compute the compromise table: 

QR = s �SS QS 

(2-b) Compromise analysis: 

The principal component analysis (PCA) of QR gives factor maps that are used to 

interpret the similarities or dissimilarities between original tables, in reference with common 

structures revealed by the PCA. 

(2-c) trajectories: 

The rows (i.e., years) and columns (i.e., variables) of the initial tables are then projected 

onto the factor maps. 

STATICO consists in carrying PTA on the series of co-inertia matrices associated with 

the original pairs Þe�×,O×g: 1 ≤ Ö ≤ Pà of tables. In our case, species, environmental and 

fishing effort variables and sampling years can be projected (trajectories) as additional 

elements on the compromise principal axes in order to summarize the reproducibility of the 

structure across the depth strata. 

STATICO is quite simple to run because it requires only matrix and eigensystem 

computation. However, the variable scaling and the matrix of row and column weights have 

to be chosen with great care because they imply different ecological considerations (Dray et 

al. 2003). In our case, the separate analysis of each table was performed using a PCA because 

the species responses to the environmental and fishing effort variables are roughly linear (this 

was previously carefully verified graphically using a scatterplot). Then the PCA for the 

environmental and fishing effort variables was normalized because of the large scale 

variability. The PCA of the species abundances was performed on the log +1 transformed data 

to reduce the data variance as well as to simplify the graphical representation. Weighting 

matrices were considered uniform because the sampling method was homogeneous 

throughout the time and the taxonomic identification was performed carefully. 
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Tableau 7-3 : (Suppl. Mat. S2)- Fish assemblages, with species list, identified by mean of 

average linkage classification (UPGMA), with their sedimentary types and depth stratum 

(CS: Coastal, US: Upper shelf, MS: Mid-shelf and OS: Outer shelf) 

Depth strata Sedimentary types Taxonomic names Family 

CS 

Muddy 
Merluccius senegalensis Merlucciudae 

Pseudotolithus senegalensis Sciaenidae 

Rocky 

Capros aper Caproidae 

Merluccius polli Merlucciudae 

Scorpaena elongata 

Scorpaenidae Helicolenus dactylopterus 

Pontinus kuhlii 

Lepidotrigla cadmani Triglidae 

Sandy 

Pterothrissus belloci Albulidae 

Arnoglossus imperialis Bothidae 

Chlorophthalmus atlanticus Chlorophthalmidae 

Gobiidae Gobiidae 

Gymnura altavela Gymnuridae 

Branchiostegus semifasciatus Malacanthidae 

Psettodes belcheri Psettodidae 

Raja straeleni 
Rajidae 

Raja undulata 

Rhinobatos rhinobatos Rhinobatidae 

Scorpaena normani 
Scorpaenidae 

Scorpaena stephanica 

Serranus cabrilla Serranidae 

US 

Sandy 

Microchirus theophila Soleidae 

Dentex angolensis 
Sparidae 

Diplodus sargus 

Mustelus mustelus Triakidae 

Uranoscopus polli Uranoscopidae 

Sand-muddy 

Cynoglossus spp. Cynoglossidae 

Grammoplites gruveli Platycephalidae 

Umbrina canariensis Sciaenidae 

Microchirus boscanion Soleidae 
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To be continued 

Depth strata Sedimentary types Taxonomic names Family 

US 

Sand-muddy 
Dicologoglossa cuneata  

Trachinus draco Trachinidae 

Muddy 
Priacanthus arenatus Priacanthidae 

Zanobatus schoenleinii Rhinobatidae 

Rocky 
Selene dorsalis Carangidae 

Fistularia petimba Fistulariidae 

US 
Sandy 

Dasyatis marmorata Dasyatidae 

Pomadasys incisus 
Haemulidae 

Pomadasys jubelini 

Leptocharias smithii Leptochariidae 

Boops boops 
Sparidae 

Pagellus bellottii 

Chelidonichthys gabonensis Triglidae 

Sand-muddy Galeoides decadactylus Polynemidae 

MS Sandy 

Halobatrachus didactylus Batrachoididae 

Bothus podas Bothidae 

Chaetodon hoefleri Chaetodontidae 

Citharus linguatula 

Dactylopterus volitans 

Citharidae 

Dactylopteridae 

Fistularia tabacaria Fistulariidae 

Eucinostomus melanopterus Gereidae 

Plectorhinchus mediterraneus Haemulidae 

Stephanolepis hispidus Monacanthidae 

Brotula barbata Ophidiidae 

Rhinobatos spp. Rhinobatidae 

Scorpaena angolensis 
Scorpaenidae 

Scorpaena spp. 

Scyliorhinus canicula Scyliorhinidae 

Epinephelus alexandrinus 

Serranidae Epinephelus aeneus 

Serranus scriba 
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To be continued 

Depth strata Sedimentary types Taxonomic names Family 

MS 
Sandy 

Solea senegalensis Soleidae 

Lithognathus mormyrus Sparidae 

Uranoscopus spp. Uranoscopidae 

Sand-muddy Dentex maroccanus Sparidae 

OS 

Sandy 

Pseudupeneus prayensis Mullidae 

Raja miraletus Rajidae 

Dentex canariensis Sparidae 

Sand-muddy 

Chilomycterus orbicularis Diodontidae 

Sphoeroides spengleri Tetraodontidae 

Torpedo torpedo Torpedinidae 
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Annexe III Les modèles de distributions des assemblages des espèces démersales 

sur le plateau continental mauritanien de 1987 à 2010 

 

Appendix 1: Determination of a threshold for the truncated Hellinger distance 

While results about the asymptotic distribution of our estimators abound, nothing is 

known about the distribution of the goodness-of-fit index (see Formula (9))  

 ãä� �å·¸¹�6=, 7=�,  å·¸¹e6, 7g� (10) 

where �6=, 7=� is an estimate of e6, 7g. In order to determine from ãä�  the species which 

were correctly fitted, we performed a Monte Carlo study. It consisted in generating a sample of 

the statistics (10) for each one of the three estimators used, from a population of “Negative 

Binomial species” similar to the genuine population of the C4 habitat considered as a reference 

structure. This study is detailed hereunder.  

7.8 The reference distribution of e�, �g  

We plotted on Figure 7.1 the minimum �ì¹í estimates of the vector e6, 7g associated 

with the species collected in the C4 habitat. About 35.6% of the species were associated with 

very small values of the first parameter (6= ≤ �´�¦); discarding these species, we could fit a bi-

dimensional log-normal distribution of parameters e�T, ΣTg  to the remaining vectors of 

estimates, whose confidence ellipsoids are also represented on Figure 7.1. Neither ����6=� nor ����7=�  strictly obeyed a normal distribution, but this model was retained for the sake of 

simplicity, since the corresponding 95% confidence region widely covers the data (see Figure 

7.1). As for the discarded species, we postulated that ����7=� could be considered as obeying 

some Gaussian distribution,  Ve�L,WLg.  
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Figure 7-1 : Fit of the estimated parameters for the C4 data. The ellipsoids correspond to 

50% and 95% confidence regions for the reference distribution, @eAB, CBg. 

7.9 Generating a “population” consistent with the reference distribution 

To build a sample of ãä� �å·¸¹�6=, 7=�,  å·¸¹e6, 7g�  for counts having the same 

overall characteristics as the C4 data, we generated random counts of 300 “NB species”, whose 

random parameters obeyed the mixture distribution  

ℳ: = 0.356 Ye[�´�Ø, �´Z]g⊗ℒVe�L,WLg + 0.644 ℒVe�T,ΣTg 

where e�L,WLg = e−0.701062,2.68525g and e�T,ΣTg were estimated from the C4 data. 

In practice, the parameters eP, âg  of each species were first drawn according to  ℳ ; then a 

sample of Ô = 3000  (or Ô = 6000  when  P ≤ �´Z ) counts obeying ·¸¹eP, âg  were drawn. 

The simulated data were then processed the same way as the MEEZ ones.  
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Figure 7-2 : In black: 50% and 95% confidence ellipsoids for the reference 

distribution   @eAB, CBg ; in gray: same confidence ellipsoids for the distribution @�AB] , CB̂� obtained from the mixture distribution  D. Dots correspond to the parameters 

of the “NB species”, estimated by  ����. 

 

On Figure 7.2, we superimposed to the parameters of the species (estimated by  �ì¹í), 

confidence ellipsoids of the reference distribution ℒVe�T, ΣTg  and of the 

distribution   ℒV��T] , ΣT̂� , whose parameters were estimated from the independent draws 

of  ℳ . It is worth noting that in this case, there was no significant difference between the 

empirical distribution of �6=, 7=� and the reference distribution ℒVe�T,ΣTg (P-values: Cramer-

Von Mises =0.544087; Pearson _Ø = 0.523489).  

7.10 Results 

About 30% (93) of the “species” were observed less than 6 times, and discarded. The 

goodness-of-fit density estimates for the remaining ones are plotted on Figure 7.3. The three 

estimators perform equally well. In the case of genuine TNB distributions, while the goodness-

of-fit by `�¢¹ is very different. Among the 207 remaining species, only 3% (6) were better 

fitted by ULSD, while the best estimator for å·¸¹ was �ì¹í (185 species: 89% of the total), 
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followed by MLE (10 species) and pseudo-MLE (6 species). Thus almost all “aggregative 

species” were discarded due to their rarity.  

 

Figure 7-3 : Simulations: density estimates of the four goodness-of-fit criteria. 

The quantile of order 0.95 of the goodness-of-fit associated with �ì¹í was 0.531096; 

consequently, we considered that ãä� = 0.53 is an approriate threshold value that would not be 

exceeded by genuine negative binomial species. This threshold was used in Section 5.6. 

Appendix 2: The Willams-Rao’s condition and the estimation of I 

Notice that the equality � = 6 Ô is implicit in equation (4), but that it not a constraint in 

the root finding of the pseudo-MLE system (6). Consequently, this relationship must be 

considered as a sign of consistency of the estimation of e6, 7, �g . If in addition, the first 

condition of (5) is fulfilled, we should also have: 
Î%/³ a ≈ Î'()³ a ≈ 1. We investigated the validity 

of this relationship by performing 50 Monte Carlo experiments with “negative binomial 

species” random draws, in each one of four typical cases:  

• the “mean” one: e6, 7g = e1.193,73.15g is the mean of the bivariate Log-normal 

distribution fitting the C4 habitat non-aggregative species (see Section 5.2 and 

Appendix 1)  
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• the “common” one: e6, 7g = e0.7767,14.43g  is the spatial median (Serfling, 

2004) of the parameters of the simulated “NB species”; in this case, we chose Ô =10b as the sample size of each one of the 50 simulations  

• an “aggregative” case: e6, 7g = e0.0001,14.43g, with Ô = 10c  

• a “bell-shaped” case: e6, 7g = e10,14.43g, with Ô = 106.  

In these four cases, the best fit was obtained with �ì¹í, and we observed that �1L and �3±4 could be considered as normally distributed (according to the Cramer-von Mises test), and 

that the mean of �3±4  was always close to 6 Ô  (T test), while the relationship 
Î%/³ a ≈ 1  was 

verified only in the aggregative case (see Figure 7.6). The equality �1L = 6 Ô was unacceptable 

in the “common” case (see Figure 7.5), as well as in the bell-shaped one (Figure 7.4) and in the 

“mean” case (not shown). 
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Figure 7-4 : The Willams-Rao’s condition in the bell-shaped case 

 

Figure 7-5 : The Willams-Rao’s condition in the “common” case 
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Figure 7-6 : The Willams-Rao’s condition in the aggregative case - the blue density is EFGH� I ; the yellow one is 
EJK� I 

From another side, dealing with real data, we often have to face an additional estimation task: 

because of the dubious nature of the collected zeros (if there are), the true value of Ô is unknown 

and we only know the number Ôw of strictly positive counts. Then, it is classical to estimate Ô 

by:  

 Ô�³=,7=�: = Ôw
�1 − 1/�1 + 7=�³=� (11) 

where �6=, 7=� is an estimation of the TNBD parameters, obtained either from pseudo-MLE or �ì¹í. The bell-shaped case is problem-free, because the probability of zero is extremely weak.  

Let us now examine the most interesting case: the “common” one. On Figure 7.7, we plotted 

on the left panel KDE estimates of the 50 values of the expression (11) obtained with �6=, 7= , �d� = e63±4, 73±4, �3±4g and divided by Ô: they were very close to 1. On the right panel, 

we plotted the values of (11) obtained with �6=, 7=� = �6�äK- , 7�äK-�. Thus, this figure shows 

that all estimates of Ô are excellent in the “common” case; as a consequence, the results above 

concerning the Willams-Rao’s condition (see Figure 7.5) stay valid in this case.  
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Figure 7-7 : Estimating I: the “common” case 

Quite similar results were obtained in the “mean” case, as the reader can see on Figure 7.8.  

 

Figure 7-8 : Estimating I: the “mean” case 

Things are very different in the aggregative situation, as the reader can see on Figure 7.9: the 

estimator (11) based on e63±4 , 73±4 , �3±4g strongly underestimates or overestimates Ô. More 

precisely, in about 40% of the samples, Ô was highly overestimated, which is natural, since 6= → 0 lim Ô�³=,7=� = a�³=  eÍ ��w7=� . As for the estimator (11) associated with �6=, 7=� =
�6�äK- , 7�äK-� , it always underestimated Ô . Consequently, when 6  is very small, the 

consistency of the estimations of the parameters of `·¸¹e6, 7, �g is questionable and the log-
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series model is probably more sound - even if the fit is not quite as good as with 

`·¸¹e6, 7, �g. This is undoubtedly the meaning of Figure 7.6.  

 

Figure 7-9 : Estimating I in the aggregative case; the 5% upper values were dropped 
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Annexe IV Diversité des assemblages des espèces démersales de la ZEEM 

Tableau 7-4 : Ranking of most abundant groundfish species with frequency of occurrence more than 5% in the Mauritanian Exclusive 

Economic zone, through main areas and under bathymetric strata. Frequency of occurrence (FO), Abundance (Abund.), Percentage of 

dominance (%D) 

  Diversity parameters Areas Bathymetric strata 

Codes Taxonomic name FO Abund. %D %Cumul. North Center South CS US MS OS 

PABE10 Pagellus bellottii 65.06 389100 18.78 18.78 X X X X X X X 
PSPR50 Pseudupeneus prayensis 41.71 72906 3.52 47.03 X X X X X X X 
POIN50 Pomadasys incisus 38.00 165009 7.97 34.79 X X X X X X X 
RAMI30 Raja miraletus 35.17 14510 0.70 86.76 X X X X X X X 
DECA50 Dentex canariensis 34.24 31178 1.51 71.08 X X X X X X X 
SPSP00 Sphoeroides spengleri 28.68 24533 1.18 82.49 X X X X X X X 
CILI10 Citharus linguatula 28.04 25670 1.24 77.70 X X X X X X X 
HADI20 Halobatrachus didactylus 26.09 16430 0.79 85.30 X X X X X X X 
PLME10 Plectorhinchus mediterraneus 26.09 68500 3.31 50.34 X X X X X X X 
RHRH60 Rhinobatos rhinobatos 25.12 4738 0.23 94.35 X X X X X X X 
SCST00 Scorpaena stephanica 23.86 12129 0.59 87.97 X X X X X X X 
SOCU50 Dicologlossa cuneata 23.68 8843 0.43 89.81 X X X X X X X 
TOTO00 Torpedo torpedo 21.50 3108 0.15 96.35 X X X X X X X 
DEMA80 Dentex maroccanus 21.32 47834 2.31 60.71 X X X X X X X 
LESP90 Lepidotrigla sp 21.08 24925 1.20 80.11 X X X X X X X 
ZASC50 Zanobatus schoenleinii 20.39 4128 0.20 95.16 X X X X X X X 
GADE70 Galeoides decadactylus 19.32 166537 8.04 26.82 X X X X X X X 
ARIM70 Arnoglossus imperialis 19.05 9756 0.47 89.39 X X X X X X X 
DAMA80 Dasyatis marmorata 18.44 3174 0.15 96.05 X X X X X X X 
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Codes Taxonomic name FO Abund. %D %Cumul. North Center South CS US MS OS 

GOSP60 Gobius sp 17.93 99547 4.81 39.60 X X X X X X X 
BOPO50 Bothus podas 17.61 6170 0.30 91.86 X X X X X X X 
EPAE30 Epinephelus aeneus 17.61 1499 0.07 98.00 X X X X X X X 
BRBA40 Brotula barbata 17.52 5611 0.27 92.40 X X X X X X X 
CHGA50 Chelidonichthys gabonensis 17.05 15675 0.76 86.06 X X X X X X X 
UMCA90 Umbrina canariensis 16.08 24801 1.20 81.31 X X X X X X X 
MUMU50 Mustelus mustelus 15.89 31781 1.53 68.05 X X X X X X X 
CHSP50 Chilomycterus spinosus mauretanicus 13.95 2433 0.12 96.60 X X X X X X X 
POKU50 Pontinus kuhlii 13.95 55305 2.67 56.09 X X X X X X X 
BOBO30 Boops boops 13.62 21641 1.04 83.54 X X X X X X X 
MESE30 Merluccius senegalensis 13.62 47942 2.31 58.40 X X X X X X X 
SECA80 Serranus cabrilla 13.16 4200 0.20 94.76 X X X X X X X 
PTBE95 Pterothrissus belloci 12.79 63732 3.08 53.42 X X X X X X X 
MIBO50 Microchirus boscanion 12.23 6389 0.31 91.56 X X X X X X X 
URPO00 Uranoscopus polli 12.05 1504 0.07 97.93 X X X X X X X 
SEDO60 Selene dorsalis 11.63 31699 1.53 69.58 X X X X X X X 
ARHE70 Arius heudelotii 11.40 29216 1.41 72.49 X X X X X X X 
SOSE40 Solea senegalensis 11.26 2017 0.10 97.36 X X X X X X X 
FITA90 Fistularia tabacaria 10.94 1520 0.07 97.78 X X X X X X X 
TRDR10 Trachinus draco 10.89 5686 0.27 92.13 X X X X X X X 
SOGR20 Solitas gruveli 10.57 4043 0.20 95.36 X X X X X X X 
URSP11 Uranoscopus sp 10.01 1747 0.08 97.71 X X X X X X X 
LESM40 Leptocharias smithii 9.87 2320 0.11 96.94 X X X X X X X 
POJU60 Pomadasys jubelini 9.82 20186 0.97 84.51 X X X X X X X 
PRAR70 Priacanthus arenatus 9.27 7896 0.38 90.19 X X X X X X X 
RAUN90 Raja undulata 9.13 3111 0.15 96.20 X X X X X X X 
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Codes Taxonomic name FO Abund. %D %Cumul. North Center South CS US MS OS 

PSSE60 Pseudotolithus senegalensis 8.90 33934 1.64 66.51 X X X X X X X 
SESC90 Serranus scriba 8.67 2658 0.13 96.48 X X X X X X X 
LIMO80 Lithognathus mormyrus 8.53 4264 0.21 94.56 X X X X X X X 
ARPA80 Arius parkii 8.39 28156 1.36 73.85 X X X X X X X 
FIPE80 Fistularia petimba 7.92 1320 0.06 98.13 X X X X X X X 
RAST40 Raja straeleni 7.92 1796 0.09 97.54 X X X X X X X 
DAVO00 Dactylopterus volitans 7.60 3486 0.17 95.90 X X X X X X X 
EUME00 Eucinostomus melanopterus 7.37 12828 0.62 87.38 X X X X X X X 
CAAP50 Capros aper 7.32 81156 3.92 43.51 X X X X X X X 
DISA30 Diplodus sargus sargus 7.09 7679 0.37 90.57 X X X X X X X 
MEPO40 Merluccius polli 7.09 27333 1.32 75.17 X X X  X X X 
SCNO80 Scorpaena normani 6.86 6687 0.32 91.25 X X X X X X X 
CHHO70 Chaetodon hoefleri 6.81 2365 0.11 96.83 X X X X X X X 
DEAN90 Dentex angolensis 6.81 4171 0.20 94.96 X X X X X X X 
SCSP71 Scorpaena sp 6.53 3877 0.19 95.55 X X X X X X X 
MITH40 Microchirus theophila 6.49 1181 0.06 98.19 X X X X X X X 
PSBE20 Psettodes belcheri 6.44 514 0.02 99.29 X X X X X X X 
ANSP90 Antennarius sp 6.39 601 0.03 99.05 X X X X X X X 
BRSE90 Branchiostegus semifasciatus 6.30 410 0.02 99.39 X X X X X X X 
GYAL10 Gymnura altavela 6.30 283 0.01 99.54 X X X X X X X 
CHAT00 Chlorophthalmus atlanticus 5.79 44703 2.16 62.87 X X X  X X X 
STHI20 Stephanolepis hispidus 5.65 2317 0.11 97.06 X X X X X X X 
LECA40 Lepidotrigla cadmani 5.61 3867 0.19 95.73 X X X X X X X 
SCCA60 Scyliorhinus canicula 5.61 611 0.03 99.02 X X X X X X X 
CEPA60 Cepola pauciradiata 5.28 1341 0.06 98.07 X X X X X X X 
ALHE45 Aluterus heudelotii 5.14 573 0.03 99.13 X X X X X  X 
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Tableau 7-5 : Coefficients from the generalized linear models fitted to the complementary 

diversity indices: (a) Species richness (S), (b) Berger-Parker Dominance (Dbp) according 

to the explanatory variables Sea Surface Temperature (SST), Chlorophyll a concentration 

(chl a), Fishing effort (NbrOper), year and bathymetry. SE: standart error. 

 
Estimate SE z value Pr(>|z|) Sig.  Estimate SE z value Pr(>|z|) Sig. 

Intercept 2.1E+00 1.0E-01 20.13 <2.00E-16 ***  3.0E-01 1.6E-01 1.86 0.0636 . 

SST 3.3E-02 2.6E-03 12.69 <2.00E-16 ***  2.1E-02 3.6E-03 5.65 1.94E-08 *** 

chl a 1.3E-03 9.5E-04 1.39 0.164435   1.8E-04 1.4E-03 0.13 0.8949  

NbrOper 2.0E-05 3.3E-05 0.60 0.547902   6.0E-07 4.7E-05 0.01 0.9898  

1998 -1.5E-01 1.0E-01 -1.49 0.135621   1.0E-01 1.7E-01 0.62 0.5331  

1999 -3.0E-01 9.2E-02 -3.27 0.00108 **  9.5E-02 1.5E-01 0.64 0.5255  

2000 -1.5E-01 9.0E-02 -1.68 0.093983 .  2.4E-03 1.5E-01 0.02 0.9871  

2001 -1.8E-01 9.5E-02 -1.92 0.055374 .  -6.0E-03 1.6E-01 -0.04 0.9697  

2002 -1.3E-01 1.2E-01 -1.10 0.272582   1.0E-01 1.9E-01 0.54 0.5926  

2003 -1.3E-01 9.5E-02 -1.39 0.163826   2.3E-01 1.5E-01 1.51 0.1302  

2004 -3.4E-02 9.0E-02 -0.38 0.703776   1.3E-01 1.5E-01 0.83 0.4048  

2005 -1.8E-01 9.4E-02 -1.86 0.06249 .  2.1E-01 1.5E-01 1.37 0.1712  

2006 -2.8E-01 1.1E-01 -2.49 0.012894 *  2.5E-01 1.7E-01 1.46 0.1447  

2008 -1.3E-01 9.3E-02 -1.41 0.158633   1.6E-01 1.5E-01 1.06 0.2905  

2009 4.1E-02 9.8E-02 0.42 0.677712   1.6E-01 1.6E-01 0.99 0.3241  

2010 -5.9E-02 8.7E-02 -0.68 0.495494   2.2E-01 1.5E-01 1.47 0.1414  

US -1.6E-01 9.9E-02 -1.61 0.107291   -1.7E-02 1.6E-01 -0.10 0.9194  

MS -4.3E-01 1.1E-01 -4.06 4.95E-05 ***  9.6E-02 1.6E-01 0.58 0.5598  

OS -3.8E-01 1.1E-01 -3.51 0.000442 ***  1.4E-01 1.7E-01 0.82 0.4111  

1998:US 2.5E-02 1.2E-01 0.20 0.839252   -1.1E-01 2.0E-01 -0.55 0.5807  

1999:US 3.0E-02 1.1E-01 0.27 0.788718   -6.4E-02 1.8E-01 -0.36 0.7228  

2000:US 7.1E-02 1.1E-01 0.63 0.530858   -7.5E-02 1.8E-01 -0.41 0.6833  

2001:US -1.1E-01 1.2E-01 -0.95 0.344286   -9.3E-02 1.9E-01 -0.49 0.6243  

2002:US 1.4E-01 1.4E-01 1.02 0.309119   -1.0E-01 2.2E-01 -0.46 0.6439  

2003:US 2.0E-01 1.2E-01 1.65 0.099651 .  -4.0E-02 1.9E-01 -0.21 0.835  

2004:US -1.1E-01 1.2E-01 -0.96 0.335627   -1.3E-01 1.9E-01 -0.70 0.4833  

2005:US 1.1E-02 1.2E-01 0.10 0.922888   -1.2E-01 1.9E-01 -0.62 0.5358  

2006:US 9.1E-02 1.4E-01 0.64 0.522739   -2.2E-01 2.1E-01 -1.05 0.2956  
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Estimate SE z value Pr(>|z|) Sig.  Estimate SE z value Pr(>|z|) Sig. 

2006:US 9.1E-02 1.4E-01 0.64 0.522739   -2.2E-01 2.1E-01 -1.05 0.2956  

2008:US 7.0E-02 1.2E-01 0.61 0.541349   -1.6E-01 1.9E-01 -0.86 0.3928  

2009:US -8.4E-02 1.3E-01 -0.65 0.5158   -7.7E-02 2.1E-01 -0.37 0.7105  

2010:US 3.9E-02 1.1E-01 0.36 0.721889   -9.9E-03 1.8E-01 -0.06 0.9558  

1998:MS 3.5E-01 1.3E-01 2.69 0.007205 **  -1.2E-01 2.0E-01 -0.62 0.5386  

1999:MS 2.4E-01 1.2E-01 1.94 0.052285 .  -1.2E-01 1.9E-01 -0.62 0.5347  

2000:MS 2.1E-01 1.2E-01 1.73 0.084599 .  -2.7E-01 1.9E-01 -1.42 0.1547  

2001:MS 2.7E-01 1.3E-01 1.99 0.047188 *  -1.2E-01 2.0E-01 -0.57 0.5718  

2002:MS 2.8E-01 1.5E-01 1.85 0.06407 .  -2.6E-01 2.3E-01 -1.13 0.2587  

2003:MS 3.0E-01 1.3E-01 2.30 0.021332 *  -2.0E-01 2.0E-01 -1.03 0.3031  

2004:MS 2.0E-01 1.3E-01 1.61 0.107514   -3.8E-01 1.9E-01 -1.97 0.0493 * 

2005:MS 2.8E-01 1.3E-01 2.09 0.036578 *  -1.8E-01 2.0E-01 -0.91 0.3636  

2006:MS 3.9E-01 1.7E-01 2.27 0.023503 *  1.8E-03 2.4E-01 0.01 0.994  

2008:MS 1.2E-01 1.3E-01 0.92 0.356095   -2.2E-01 2.0E-01 -1.08 0.2796  

2009:MS 2.6E-01 1.4E-01 1.91 0.056747 .  -1.4E-01 2.1E-01 -0.65 0.513  

2010:MS 1.2E-01 1.3E-01 0.91 0.364644   -2.1E-02 1.9E-01 -0.11 0.9154  

1998:OS 1.9E-01 1.3E-01 1.46 0.14369   -1.0E-01 2.0E-01 -0.49 0.6231  

1999:OS 1.4E-01 1.3E-01 1.12 0.261027   -1.1E-01 1.9E-01 -0.59 0.5571  

2000:OS 7.2E-02 1.2E-01 0.59 0.554763   -1.8E-01 1.9E-01 -0.94 0.35  

2001:OS 3.1E-01 1.3E-01 2.42 0.015441 *  -1.8E-01 2.0E-01 -0.91 0.3625  

2002:OS 5.0E-01 1.6E-01 3.16 0.001561 **  -1.3E-01 2.5E-01 -0.51 0.61  

2003:OS 3.8E-01 1.5E-01 2.61 0.009168 **  -3.7E-01 2.2E-01 -1.66 0.097 . 

2004:OS 8.8E-02 1.2E-01 0.71 0.479552   -2.7E-01 1.9E-01 -1.38 0.1668  

2005:OS 1.2E-01 1.3E-01 0.94 0.350018   -1.8E-01 2.0E-01 -0.91 0.3652  

2006:OS 4.3E-01 1.5E-01 2.88 0.004041 **  -1.5E-01 2.2E-01 -0.66 0.5093  

2008:OS 1.5E-01 1.2E-01 1.20 0.232063   -1.5E-01 1.9E-01 -0.77 0.443  

2009:OS 2.0E-01 1.4E-01 1.45 0.14759   -6.3E-02 2.1E-01 -0.30 0.7681  

2010:OS 1.8E-02 1.2E-01 0.15 0.883295   -2.5E-01 1.9E-01 -1.35 0.1779  



Annexes 

184 
 

Tableau 7-6 : Species collected during the study period on the continental shelf of MEEZ, by classes and families of groundfish 

Class Order Family Genus Codes Taxonomic name 
O

st
ei

ch
th

ye
s 

 
Albuliformes Albulidae 

Albula ALVU94 Albula vulpes (Linnaeus, 1758) 

Pterothrissus PTBE95 Pterothrissus belloci (Cadenat, 1937) 

Anguilliformes 
 

Anguillidae Anguilla ANSP50 Anguilla sp 

Congridae 
 

Ariosoma 
ARBA10 Ariosoma balearicum (Delaroche, 1809) 

ARSP19 Ariosoma sp 

conger 
COCO00 Conger conger (Linnaeus, 1758) 

COSP20 Conger sp 

Xenomystax XESP61 Xenomystax sp 

Muraenesocidae Cynoponticus CYFE50 Cynoponticus ferox Costa, 1846 

Muraenidae Muraena 
MUHE30 Muraena helena (Linnaeus, 1758) 

MUSP00 Muraena sp 

Nettastomatidae Nettastoma NEME92 Nettastoma melanurum (Rafinesque, 1810) 

Ophichthidae 
 

Echelus 
ECPA21 Echelus pachyrhynchus (Vaillant, 1888) 

ECSP40 Echelus sp 

Mystriophis MYRO28 Mystriophis rostellatus (Richardson, 1848) 

Ophisurus OPSE00 Ophisurus serpens (Linnaeus, 1758) 

Pisodonophis PISE20 Pisodonophis semicinctus (Richardson, 1848) 

Ateleopodiformes Ateleopodidae Guntherus GUAL10 Guentherus altivela (Osório, 1917) 

Aulopiformes 
 

Aulopidae Aulopus 
AUCA30 Aulopus cadenati (Poll, 1953) 

AUFI40 Aulopus filamentosus (Bloch, 1792) 

Chlorophthalmidae Chlorophthalmus 
CHAT00 Chlorophthalmus atlanticus (Poll, 1953) 

CHSP09 Chlorophthalmus sp 
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Class Order Family Genus Codes Taxonomic name 

O
st

ei
ch

th
ye

s 
 

Aulopiformes 
 

Synodontidae 
 

Saurida SABR60 Saurida brasiliensis (Norman, 1935) 

Synodus 
SYSA71 Synodus saurus (Linnaeus, 1758) 

SYSY70 Synodus synodus (Linnaeus, 1758) 

Trachinocephalus TRMY80 Trachinocephalus myops (Forster, 1801) 

Batrachoidiformes Batrachoididae 
Halobatrachus HADI20 Halobatrachus didactylus (Bloch & Schneider,) 

Halophryne HAQU30 Halophryne queenslandiae (De Vis, 1882) 

Beloniformes Belonidae Strongylura STSP80 Strongylura sp 

Beryciformes Homocentridae Sargocentron SAHA80 Sargocentron hastatum (Cuvier, 1829) 

Dactylopteriformes Dactylopteridae Dactylopterus DAVO00 Dactylopterus volitans (Linnaeus, 1758) 

Gadiformes 
 

Macrouridae 
 

Coelorinchus COFA60 Caelorinchus fasciatus (Günther, 1878) 

Malacocephalus 
MALA30 Malacocephalus laevis (Lowe, 1843) 

MAOC40 Malacocephalus occidentalis (Goode &Bean,) 

Merlucciudae 
 

Merluccius 
 

MEME20 Merluccius merluccius (Linnaeus, 1758) 

MEPO40 Merluccius polli (Cadenat, 1950) 

MESE30 Merluccius senegalensis (Cadenat, 1950) 

MESP50 Merluccius sp 

Moridae Laemonema LALA70 Laemonema laureysi (Poll, 1953) 

Lophiiformes 
 

Antennariidae 
 

Antennarius 
 

ANPA80 Antennarius pardalis (Valenciennes, 1837) 

ANSE60 Antennarius senegalensis (Cadenat, 1959) 

ANSP90 Antennarius sp 

Chaunacidae Chaunax CHPI00 Chaunax pictus (Lowe, 1846) 

Lophiidae 
 

Lophiodes LOKE30 Lophiodes kempi (Norman, 1935) 

Lophius 
LOBU10 Lophius budegassa (Spinola, 1807) 

LOPI00 Lophius piscatorius (Linnaeus, 1758) 
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Class Order Family Genus Codes Taxonomic name 

O
st

ei
ch

th
ye

s 
 

Lophiiformes 
 

Lophiidae Lophius 
LOSP21 Lophius sp 

LOVA20 Lophius vaillanti (Regan, 1903) 

Ogcocephalidae Dibranchus DIAT60 Dibranchus atlanticus (Peters, 1876) 

ophidiiformes 
 

Ophichthidae Ophichthus OPRU30 Ophichthus rufus (Rafinesque, 1810) 

Ophidiidae 
 

Brotula 
BRBA40 Brotula barbata (Bloch & Schneider, 1801) 

BRSP49 Brotula sp 

Monomitopus MOSP51 Monomitopus sp 

Ophidion OPBA48 Ophidion barbatum (Linnaeus, 1758) 

Perciformes 
 

Acanthuridae Acanthurus ACMO30 Acanthurus monroviae (Steindachner, 1876) 

Acropomatidae Synagrops SYBE39 Synagrops bellus (Goode & Bean, 1896) 

Apogonidae Apogon APSP95 Apogon sp 

Ariommatidae Ariomma ARBO40 Ariomma bondi Fowler, 1930 

Blenniidae 
 

Blennius 
 

BEOC29 Blennius ocellaris (Linnaeus, 1758) 

BLNO38 Blennius normani (Poll, 1949) 

BLSP40 Bodianus sp 

Callionymidae 
Callionymus CASP35 Synchiropus sp 

Synchiropus SYPH30 Synchiropus phaeton (Günther, 1861) 

Carangidae 
Decapterus DEPU29 Decapterus punctatus (Cuvier, 1829) 

Selene SEDO60 Selene dorsalis (Gill, 1863) 

Cepolidae Cepola 
CEPA60 Cepola pauciradiata (Cadenat, 1950) 

CESP59 Cepola sp 

Chaetodontidae 
Chaetodon CHHO70 Chaetodon hoefleri (Steindachner, 1881) 

Prognatode PRMA60 Prognathodes marcellae (Poll, 1950) 

Echeneidae Echeneis ECNA10 Echeneis naucrates (Linnaeus, 1758) 
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Class Order Family Genus Codes Taxonomic name 

O
st

ei
ch

th
ye

s 
 Perciformes 

 

Echeneidae Remora 
RERE45 Remora remora (Linnaeus, 1758) 

RESP40 Remora sp 

Emmelichthyidae Erythrocles ERMO70 Erythrocles monodi (Poll & Cadenat, 1954) 

Ephippidae Chaetodipterus CHGO40 Chaetodipterus lippei (Steindachner, 1895) 

Epigonidae Epigonus EPCO90 Epigonus constanciae (Giglioli, 1880) 

Gereidae Eucinostomus EUME00 Eucinostomus melanopterus (Bleeker, 1863) 

Gobiidae 
 

Gobbius GOSP60 Gobius sp 

Gorogobius GONI95 Gorogobius nigricinctus (Delais, 1951) 

Periophthalmus PEBA90 Periophthalmus barbarus (Linnaeus, 1766) 

Thorogobius THAN55 Thorogobius angolensis (Norman, 1935) 

Haemulidae 
 

Parapristipoma PAOC00 Parapristipoma octolineatum (Valenciennes, ) 

Plectorhinchus PLME10 Plectorhinchus mediterraneus (Guichenot, 1850) 

Pomadasys 
POIN50 Pomadasys incisus (Bowdich, 1825) 

POJU60 Pomadasys jubelini (Cuvier, 1830) 

Labridae 
 

Bodianus 
BOSP10 Bodianus speciosus (Bowdich, 1825) 

BOSP20 Bodianus sp 

Coris COJU30 Coris julis (Linnaeus, 1758) 

Labrus LASP40 Labrus sp 

Xyrichthys XYNO00 Xyrichtys novacula (Linnaeus, 1758) 

Lethrinidae Lethrinus LEAT60 Lethrinus atlanticus (Valenciennes, 1830) 

Malacanthidae Branchiostegus BRSE90 Branchiostegus semifasciatus (Norman, 1931) 

Mugilidae Mugil MUCU73 Mugil curema (Valenciennes, 1836) 

Mullidae Mullus 
MUBA40 Mullus barbatus (Linnaeus, 1758) 

MUSU30 Mullus surmuletus (Linnaeus, 1758) 
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Class Order Family Genus Codes Taxonomic name 

O
st

ei
ch
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ye

s 
 Perciformes 

 

Mullidae Pseudupeneus PSPR50 Pseudupeneus prayensis (Cuvier, 1829) 

Percophidae Bembrops 
BEGR41 Bembrops greyi (Poll, 1959) 

BEHE40 Bembrops heterurus (Miranda Ribeiro, 1903) 

Polynemidae 
Galeoides GADE70 Galeoides decadactylus (Bloch, 1795) 

Pentanemus PEQU80 Pentanemus quinquarius (Linnaeus, 1758) 

Pomacentridae 
 

Chromis 
 

CHCA10 Chromis cadenati (Whitley, 1951) 

CHCH15 Chromis chromis (Linnaeus, 1758) 

CHLI20 Chromis limbata (Valenciennes, 1833) 

Priacanthidae Priacanthus PRAR70 Priacanthus arenatus (Cuvier, 1829) 

Scaridae 
 

Nicholsina NIUS50 Nicholsina usta collettei (Schultz, 1968) 

Scarus 
SCHO55 Scarus hoefleri (Steindachner, 1881) 

SCSP59 Scarus sp 

Sparisoma SPRU60 Sparisoma rubripinne (Valenciennes, 1840) 

Sciaenidae 
 

Miracorvina MIAN20 Miracorvina angolensis (Norman, 1935) 

Pentheroscion PEMB34 Pentheroscion mbizi (Poll, 1950) 

Pseudotolithus 
 

PSSE50 Pseudotolithus senegallus (Cuvier, 1830) 

PSSE60 Pseudotolithus senegalensis (Valenciennes, 1833) 

PSSP85 Pseudotolithus sp 

PSTY70 Pseudotolithus typus (Bleeker, 1863) 

Sciaena SCUM30 Sciaena umbra (Linnaeus, 1758) 

Umbrina UMCA90 Umbrina canariensis (Valenciennes, 1843) 

Scombridae 
Euthynnus EUAL50 Euthynnus alletteratus (Rafinesque, 1810) 

Orcynopsis ORUN90 Orcynopsis unicolor (Geoffroy St.Hilaire, 1817) 

Serranidae Cephalopholus CENI01 Cephalopholis nigri (Gunther, 1859) 
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Class Order Family Genus Codes Taxonomic name 

O
st
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ch
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ye

s 
 Perciformes 

 

Serranidae 
 

Cephalopholus CETA00 Cephalopholis taeniops (Valenciennes, 1828) 

Epinephelus 
 

EPAE30 Epinephelus aeneus (Geoffroy St.Hilaire, 1817) 

EPCA60 Epinephelus caninus (Valenciennes, 1843) 

EPFA80 Epinephelus fasciatus (Forsskål, 1775) 

EPGO65 Epinephelus goreensis (Valenciennes, 1830) 

EPGU50 Epinephelus marginatus (Lowe, 1834) 

EPIT75 Epinephelus itajara (Lichtenstein, 1822) 

Mycteroperca MYRU85 Mycteroperca rubra (Bloch, 1793) 

Rypticus RYSA90 Rypticus saponaceus (Bloch & Schneider, 1801) 

Serranus 
 

SEAC00 Serranus accraensis (Norman, 1931) 

SEAF10 Serranus africanus (Cadenat, 1960) 

SECA80 Serranus cabrilla (Linnaeus, 1758) 

SESC90 Serranus scriba (Linnaeus, 1758) 

SESP11 Serranus sp 

Anthias ANAN20 Anthias anthias (Linnaeus, 1758) 

Sparidae 
 

Boops BOBO30 Boops boops (Linnaeus, 1758) 

Chrysoblephus CHGI40 Chrysoblephus gibbiceps (Valenciennes, 1830) 

Dentex 
 

DEAN90 Dentex angolensis (Poll & Maul, 1953) 

DECA50 Dentex canariensis (Steindachner, 1881) 

DECO93 Dentex congoensis (Poll, 1954) 

DEMA80 Dentex maroccanus (Valenciennes, 1830) 

Diplodus 
 

DICE40 Diplodus cervinus (Lowe, 1838) 

DISA30 Diplodus sargus sargus (Linnaeus, 1758) 

DISP71 Diplodus sp 
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Class Order Family Genus Codes Taxonomic name 
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Perciformes 
 

Sparidae 
 

Lithognathus LIMO80 Lithognathus mormyrus (Linnaeus, 1758) 

Pagellus PABE10 Pagellus bellottii (Steindachner, 1882) 

Sparus SPAU80 Sparus aurata (Linnaeus, 1758) 

Trachinidae 
 

Trachinus 
 

TRAR30 Trachinus armatus (Bleeker, 1861) 

TRDR10 Trachinus draco (Linnaeus, 1758) 

TRLI40 Trachinus lineolatus (Fischer, 1885) 

TRRA20 Trachinus radiatus (Cuvier, 1829) 

TRSP42 Trachinus sp 

Uranoscopidae 
 

Uranoscopus 
 

URAL15 Uranoscopus albesca (Regan, 1915) 

URCA90 Uranoscopus cadenati (Poll, 1959) 

URPO00 Uranoscopus polli (Cadenat, 1951) 

URSC10 Uranoscopus scaber (Linnaeus, 1758) 

URSP11 Uranoscopus sp 

Pleuronectiformes 
 

Bothidae 
 

Arnoglossus 
ARCA60 Arnoglossus capensis (Boulenger, 1898) 

ARIM70 Arnoglossus imperialis (Rafinesque, 1810) 

Bothus BOPO50 Bothus podas (Delaroche, 1809) 

Chascanopsetta CHLU90 Chascanopsetta lugubris (Alcock, 1894) 

Citharidae Citharus CILI10 Citharus linguatula (Linnaeus, 1758) 

Cynoglossidae 
 

Cynoglossus 
 

CYCA20 Cynoglossus canariensis (Steindachner, 1882) 

CYMO30 Cynoglossus monodi (Chabanaud, 1949) 

CYSE40 Cynoglossus senegalensis (Kaup, 1858) 

CYSP60 Cynoglossus sp 

Paralichthyidae Citharychthys CIST15 Citharichthys stampfli (Steindachner, 1894) 

Psettodidae Psettodes PSBE20 Psettodes belcheri (Bennett, 1831) 
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Class Order Family Genus Codes Taxonomic name 
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s 
 Pleuronectiformes 

 

Psettodidae Psettodes 
PSBE30 Psettodes bennettii (Steindachner, 1870) 

PSSP40 Psettodes sp 

Soleidae 
 

Bathysolea 
BAPO70 Bathysolea polli (Chabanaud, 1950) 

BASP00 Bathysolea sp 

Buglossidium BULU10 Buglossidium luteum (Risso, 1810) 

Dicologlossa DIHE30 Dicologlossa hexophthalma (Bennett, 1831) 

Microchirus 
 

MIBO50 Microchirus boscanion (Chabanaud, 1926) 

MIFR60 Microchirus frechkopi (Chabanaud, 1952) 

MIOC70 Microchirus ocellatus (Linnaeus, 1758) 

MISP00 Microchirus sp 

MITH40 Microchirus theophila (Risso, 1810) 

MIVA90 Microchirus variegatus (Donovan, 1808) 

MIWI80 Microchirus wittei (Chabanaud, 1950) 

Monochirus 
MOHI60 Monochirus hispidus (Rafinesque, 1814) 

MOSP99 Monochirus sp 

Pegusa 
PELA30 Pegusa lascaris (Risso, 1810) 

PETR20 Pegusa triophthalma (Bleeker, 1863) 

Solea 
 

SOCU50 Dicologlossa cuneata (Moreau, 1881) 

SOSE40 Solea senegalensis (Kaup, 1858) 

SOSP30 Solea sp 

SOVU39 Solea solea (Linnaeus, 1758) 

Synaptura 
SYCA50 Synaptura cadenati (Chabanaud, 1948) 

SYLU60 Synaptura lusitanica (Capello, 1868) 

Vanstraelenia VACH80 Vanstraelenia chirophthalmus (Regan, 1915) 
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Class Order Family Genus Codes Taxonomic name 

O
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 Scopaeniformes 

 

Peristediidae Peristedion PECA10 Peristedion cataphractum (Linnaeus, 1758) 

Platycephalidae Solitas SOGR20 Solitas gruveli (Pellegrin, 1905) 

Psychrolutidae Psychrolutes PSMA00 Psychrolutes macrocephalus (Gilchrist, 1904) 

Scorpaenidae 
 

Helicolenus HEDA30 Helicolenus dactylopterus (Delaroche, 1809) 

Neomerinthe NEFO38 Neomerinthe folgori (Postel & Roux, 1964) 

Pontinus 
POKU50 Pontinus kuhlii (Bowdich, 1825) 

POSP80 Pontinus sp 

Scorpaena 
 

SCAN40 Scorpaena angolensis (Norman, 1935) 

SCEL50 Scorpaena elongata (Cadenat, 1943) 

SCLA70 Scorpaena laevis (Troschel, 1866) 

SCLO60 Scorpaena loppei (Cadenat, 1943) 

SCNO80 Scorpaena normani (Cadenat, 1943) 

SCSF90 Scorpaena scrofa (Linnaeus, 1758) 

SCSP71 Scorpaena sp 

SCST00 Scorpaena stephanica (Cadenat, 1943) 

Triglidae 
 

Chelidonichthys 
 

CHGA50 Chelidonichthys gabonensis (Poll & Roux, 1955) 

CHLU10 Chelidonichthys lucerna (Linnaeus, 1758) 

CHOB30 Chelidonichthys obscurus (Bloch & Schneider,) 

CHSP35 Chelidonichthys sp 

Lepidotrigla 
 

LECA40 Lepidotrigla cadmani (Regan, 1915) 

LECA80 Lepidotrigla carolae (Richards, 1968) 

LESP90 Lepidotrigla sp 

Trigla 
TRLY20 Trigla lyra (Linnaeus, 1758) 

TRSP15 Trigla sp 
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Scopaeniformes Triglidae Trigloporus TRLA60 Trigloporus lastoviza (Bonnaterre, 1788) 

Siluriformes 
 

Ariidae 
 

Arius 
 

ARHE70 Arius heudelotii (Valenciennes, 1840) 

ARLA90 Arius latiscutatus (Günther, 1864) 

ARPA80 Arius parkii (Günther, 1864) 

ARSP91 Arius sp 

Sygnathiformes 
 

Fistulariidae Fistularia 
FIPE80 Fistularia petimba (Lacepède, 1803) 

FITA90 Fistularia tabacaria (Linnaeus, 1758) 

Syngnathidae Hippocampus HISP00 Hippocampus sp 

Tetraodontiformes 
 

Balistidae Balistes 
BACA00 Balistes capriscus (Gmelin, 1789) 

BAPU90 Balistes punctatus (Gmelin, 1789) 

Diodontidae 
 

Chiliomycterus 
 

CHRE70 Chilomycterus reticulatus (Linnaeus, 1758) 

CHSP50 Chilomycterus spinosus mauretanicus (Le Danois, 1954) 

CHSP72 Chilomycterus sp 

Diodon DIHY80 Diodon hystrix (Linnaeus, 1758) 

Monacanthidae 
 

Aluterus 
 

ALHE45 Aluterus heudelotii (Hollard, 1855) 

ALPU30 Aluterus punctata (Walbaum, 1792) 

ALSC50 Aluterus schoepfii (Walbaum, 1792) 

ALSP51 Aluterus sp 

Stephanolepis STHI20 Stephanolepis hispidus (Linnaeus, 1766) 

Tetraodontidae 
 

Ephippion EPGU60 Ephippion guttifer (Bennett, 1831) 

Sphoeroides 
 

SPPA10 Sphoeroides pachygaster (Müller & Troschel,) 

SPSP00 Sphoeroides spengleri (Bloch, 1785) 

SPSP20 Sphoeroides sp 

Zeiformes Caproidae Antigonia ANCA60 Antigonia capros (Lowe, 1843) 



Annexes 

194 
 

Class Order Family Genus Codes Taxonomic name 

Osteichthyes 
 

Zeiformes 
 

Caproidae Capros CAAP50 Capros aper (Linnaeus, 1758) 

Oreosomatidae Oreosoma ORSP09 Oreosoma sp 

Zenionidae Zenion ZEHO30 Zenion hololepis (Goode &Bean, 1896) 

C
ho

nd
ri

ch
th

ye
s 

 

Carcharhiniformes 
 

Hemigaleidae Paragaleus PAPE60 Paragaleus pectoralis (Garman, 1906) 

Leptochariidae Leptocharias LESM40 Leptocharias smithii (Müller & Henle, 1839) 

Scyliorhinidae 
 

Galeus 
GAME90 Galeus melastomus (Rafinesque, 1810) 

GAPO00 Galeus polli (Cadenat, 1959) 

Scyliorhinus 
 

SCCA60 Scyliorhinus canicula (Linnaeus, 1758) 

SCCE62 Scyliorhinus cervigoni (Maurin &Bonnet, 1970) 

SCST61 Scyliorhinus cervigoni (Maurin &Bonnet, 1970) 

Sphyrnidae Sphyrna 
SPLE00 Sphyrna lewini (Griffith & Smith, 1834) 

SPSP30 Sphyrna sp 

Triakidae Mustelus MUMU50 Mustelus mustelus (Linnaeus, 1758) 

Chimaeriformes Chimaeridae Hydroalgus HYMI89 Hydrolagus mirabilis (Collett, 1904) 

Hexanchiformes Hexanchidae Heptranchias HEPE10 Heptranchias perlo (Bonnaterre, 1788) 

Rajiformes 
 

Dasyatidae 
 

Dasyatis 
 

DACE70 Dasyatis centroura (Mitchill, 1815) 

DAMA60 Dasyatis margarita (Günther, 1870) 

DAMA80 Dasyatis marmorata (Steindachner, 1892) 

DAPA90 Dasyatis pastinaca (Linnaeus, 1758) 

DASP92 Dasyatis sp 

Taeniura TAGR00 Taeniura grabata (Geoffroy St.Hilaire, 1817) 

Gymnuridae Gymnura 
GYAL10 Gymnura altavela (Linnaeus, 1758) 

GYMI20 Gymnura micrura (Bloch & Schneider, 1801) 

Rajidae Raja RACI70 Leucoraja circularis (Couch, 1838) 
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Class Order Family Genus Codes Taxonomic name 
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Rajiformes 
 

Rajidae 
 

Raja 
 

RACL80 Raja clavata (Linnaeus, 1758) 

RAMI30 Raja miraletus (Linnaeus, 1758) 

RAMI40 Raja microocellata (Montagu, 1818) 

RASP50 Raja sp 

RAST40 Raja straeleni (Poll, 1951) 

RAUN90 Raja undulata (Lacepède, 1802) 

Rajella RALE60 Rajella leopardus (von Bonde & Swart, 1923) 

Rhinobatidae 
 

Rhinobatos 
 

RHCE70 Rhinobatos cemiculus (Geoffroy St.Hilaire, 1817) 

RHRH60 Rhinobatos rhinobatos (Linnaeus, 1758) 

RHSP80 Rhinobatos sp 

Zanobattus 
ZASC50 Zanobatus schoenleinii (Müller & Henle, 1841) 

ZASP51 Zanobatus sp 

Squaliformes 
 

Centrophoriidae 
Centrophorus CEUY80 Centrophorus uyato (Rafinesque, 1810)   

Deania DEPR30 Deania profundorum (Smith & Radcliffe, 1912) 

Dalatiidae Etmopterus ETPR49 Etmopterus princeps (Collett, 1904) 

Oxynotidae Oxynotus OXCE35 Oxynotus centrina (Linnaeus, 1758) 

Squalidae Squalus SQBL50 Squalus blainville (Risso, 1827) 

Torpediniformes Torpedinidae Torpedo 
TOMA10 Torpedo marmorata (Risso, 1810) 

TOTO00 Torpedo torpedo (Linnaeus, 1758) 
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 Résumé 

Un défi majeur pour les écologistes est la compréhension du fonctionnement et de la 

dynamique des écosystèmes face aux changements naturels et aux activités humaines, qui 

peuvent avoir d’importants impacts sur la biodiversité des assemblages d’espèces démersales. 

La zone économique exclusive Mauritanienne (ZEEM) constitue une zone de transition où 

cohabitent des espèces d’affinité tempérée et des espèces d’affinité tropicale. Pour répondre à 

ces préoccupations écologiques, nous devons comprendre le comportement des assemblages 

démersaux au cours du temps et dans l’espace du point de vue de : (1) leur composition, leur 

structuration face aux forçages naturels et anthropiques ; (2) des modèles de distribution de 

probabilité qui s’ajustent bien sur ces données d’abondances ; et (3) des principales 

composantes de la diversité et des effets des facteurs structurants sur les indices de diversité 

classiques. Premièrement, la méthode multivariée et multi-tableaux STATICO a été utilisée sur 

ces données d’abondance. Ensuite, les performances de plusieurs modèles statistiques de 

l’abondance d’espèces démersales ont été comparées, pour estimer au mieux leurs paramètres. 

Enfin, une étude de la variabilité spatio-temporelle de la diversité des espèces démersales 

(indices de diversité) et des effets de l’environnement et de la pression de la pêche a été 

entreprise.   

La première partie de la thèse souligne que les facteurs abiotiques contribuent 

principalement à la structuration de quatre principaux assemblages d’espèces démersales 

persistants au cours du temps. Les effets de la pêche sur la composition et l’abondance des 

assemblages d’espèces démersales étaient relativement faibles, bien que non négligeables 

durant certaines années et dans quelques zones géographiques. Les trajectoires temporelles 

entre les assemblages et les conditions environnementales ont été mises en évidence pour 

certaines années et des zones spécifiques. 

Dans la seconde partie, nous avons dû commencer par déterminer dans la ZEEM  un 

nombre adéquat d’habitats (4), pour pouvoir ensuite répartir les comptages en « réplicats » 

associés aux habitats. Dans chacun des quatre types d’habitats, deux groupes d’espèces ont été 

identifiés : un groupe minoritaire d’espèces très agrégatives obéissant au modèle de distribution 

en log-séries de Fisher et un autre, majoritaire, d’espèces peu ou pas du tout agrégatives 

obéissant au modèle de distribution binomiale négative tronquée. 

Dans la troisième partie de la thèse, les neuf indices de diversité analysés révèlent que cet 

ensemble peut être divisé en deux groupes distincts et complémentaires : (1) un groupe associé 
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à la richesse spécifique et (2) un autre groupe associé à l’équitabilité. Un seul composant de la 

diversité ne peut donc pas représenter la diversité des poissons démersaux de la zone étudiée. 

Les GLM des indices complémentaires ont montré essentiellement un effet temporel et 

l’interaction Année-Strates bathymétriques. Aucun effet de l’effort de pêche n’a été observé sur 

la richesse spécifique, ni de la concentration en chlorophylle a sur l’équitabilité. 

Ce travail pourrait fournir aux gestionnaires et aux scientifiques des connaissances 

complémentaires sur la dynamique spatio-temporelle des assemblages d’espèces démersales 

exploités dans des écosystèmes d’upwelling. 

Mots clés : campagnes démersales, plateau continental, assemblages d’espèces, indices 

d’abondance, effort de pêche, température de surface, concentration en chlorophylle a, types 

d’habitats, STATICO, modèles de distributions d’espèces, indices de diversité, GLM, ZEE 

Mauritanie 
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Abstract 

A major challenge for ecologists is to understand the functioning and dynamics of 

ecosystems faced to natural changes and human activities that can have significant impacts on 

biodiversity of groundfish species assemblages. The Mauritanian Exclusive Economic Zone 

(MEEZ) is a transitional area where temperate and tropical affinity species coexist. To address 

these ecological concerns, we need to understand the behavior of groundfish assemblages over 

time and space on: (1) Composition and structure facing to natural and anthropogenic forcings. 

(2) Parametric probability distribution models that adjust these abundances data; and (3) Main 

diversity components and the structural factors effects on classical diversity indices. First, the 

multivariate and multi-table STATICO method was used on these abundance data. Then, the 

performance of several statistical models of groundfish species assemblages abundance were 

compared, to better estimate their parameters. Finally, a study of spatio-temporal variability on 

groundfish species assemblages’ (diversity indices) and the environmental and the fishing 

pressure effects.  

The first part of this thesis underlines that the abiotic factors mainly contribute in the 

structuring of four major persistent groundfish species assemblages over time. The fishing 

effects on the composition and abundance of groundfish species assemblages were relatively 

low, although significant in some years and in some specific geographic areas. Temporal 

trajectories between groundfish species assemblages and environmental conditions have been 

highlighted for some years and in some specific areas.  

In the second part, we had to start by determinig in the MEEZ and adequate number of 

habitats (4), to distribute counts data in “replicates” associated with habitats. In each of four 

type habitats, two species groups were identified: a minority group of species very aggregative 

well fitted by Fisher’s log-series distribution and another majority of species little or not 

aggregative well fitted by the truncated negative binomial distribution.  

In the third part of the thesis, nine diversity indices analyzed reveal that this set can be 

split into two distinct and complementary groups: (1) a group associated with the species 

richness and (2) another group associated with evenness. One component of diversity may not 

represent the diversity of the groundfish in the study area. GLMs of complementary indices 

showed essentially a temporal effect and Bathymetric strata-Year interaction. No effect of 

fishing effort was observed on the species richness and neither was the concentration of 

chlorophyll a on the evenness.  



Résumé & Abstract 
 

251 
 

 This work could provide managers and scientists to further knowledge on the spatio-

temporal dynamics of groundfish species assemblages exploited in upwelling ecosystems.  

Key words: demersal surveys, continental shelf, species assemblages, abundance indices, 

fishing effort, sea surface temperature, chlorophyll a concentration, habitat types, STATICO, 

species distribution models, diversity indices, GLM, Mauritania EEZ 

 


