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Abstract -  Dynamics of harvested demersal fish communities: analysis of the species diversity in the Bay of Biscay (Atlantic 
Ocean) and in the Gulf of Lions (Mediterranean Sea). Species diversity variations between the demersal fish assemblages of the 
Bay of Biscay (Atlantic Ocean) and of the Gulf of Lions (Mediterranean Sea) are analysed on a decade scale. The aim of this study 
is to interpret the dynamics of these two communities characterised by different level of fishing intensity. Data come from trawl 
surveys carried out for the direct evaluation of the demersal stocks abundance from 1983 to 1997. Diversity indices used are the 
Hill’s indices N1 and N2, the species richness S, the evenness J ’, the K-dominance curves and the life strategy of the dominant 
species. Three demersal fish assemblages are defined in the community of the Bay of Biscay and in that of the Gulf of Lions: 
coastal, continental shelf, and continental slope. There are neither significant differences between the assemblages of the Bay of 
Biscay nor between those of the Gulf of Lions. There are no significant differences between years. The assemblages of the Gulf of 
Lions are characterised by higher values of N2 and S than the assemblages of the Bay of Biscay. The K-dominance curves show 
that there is a lower number of dominant species in the Bay of Biscay than in the Gulf of Lions. Finally, there are more long-lived 
species among the dominant one in the Gulf of Lions than in the Bay of Biscay. Then the community of the Bay of Biscay 
corresponds to a system adjusted to perturbations (unpredictable mortalities) while the Gulf of Lions corresponds to a system 
adjusted to a less perturbed environment. There is no interpretation of the relationship between the level of fishing intensity and the 
chosen indices at the scale of this study. It is concluded that dynamics patterns of the communities can be interpreted from the 
species diversity indices when associated with K-dominance curves and life strategy characteristics. 
© 2001 Ifremer/CNRS/Inra/IRD/Cemagref/Editions scientifiques et médicales Elsevier SAS
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Résumé -  Les variations de la diversité spécifique entre les assemblages de poissons démersaux du golfe de Gascogne (océan 
Atlantique) et du golfe du Lion (mer Méditerranée) sont analysées à l ’échelle d ’une décennie. L ’objectif est d ’interpréter la 
dynamique de ces peuplements dont les niveaux d ’exploitation par la pêche diffèrent. Les données utilisées sont issues des 
campagnes de chalutages réalisées de 1983 à 1997 pour l ’évaluation des stocks de poissons démersaux. Les indicateurs de diversité 
analysés sont les indices N I  et N2 de Hill, la richesse spécifique S, la régularité J ’, les courbes K-dominance et les stratégies 
démographiques des principales espèces. Chacun des deux peuplements est constitué de trois assemblages d ’espèces (assemblage 
côtier, du plateau et de la pente continentale). Il n ’existe de différence significative ni entre les assemblages du golfe de Gascogne, 
ni entre ceux du golfe du Lion. Il n ’y a pas non plus de différence significative entre les années. L ’ensemble du golfe du Lion est 
caractérisé par des valeurs N2 et des indices S  plus élevés que dans le golfe de Gascogne. Selon les courbes K-dominance, le 
peuplement du golfe de Gascogne est caractérisé par un plus petit nombre d ’espèces dominantes que dans le golfe du Lion. Enfin, 
les espèces dominantes du golfe du Lion sont caractérisées par une longévité et/ou une taille maximale plus grande que celles du 
golfe de Gascogne. Le golfe de Gascogne correspondrait à un système adapté à l ’existence de perturbations (mortalités 
imprévisibles), tandis que le golfe du Lion correspondrait à un système adapté à un environnement moins perturbé. Un impact de 
l ’exploitation n ’a pu être interprété à partir des indices choisis, utilisés à cette échelle. Toutefois, lorsque les indices de diversité 
sont mis en relation avec la stratégie démographique des espèces, des éléments de dynamique des peuplements sont mis en 
évidence. © 2001 Ifremer/CNRS/Inra/IRD/Cemagref/Editions scientifiques et médicales Elsevier SAS
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1. INTRODUCTION l ’exploitation des écosystèmes marins par la pêche, il
est nécessaire de connaître la diversité des espèces et

Devant l ’obligation de préserver la biodiversité les processus qui assurent son maintien. Ainsi, des
(convention de la diversité biologique, 1992) et face à méthodes de mesure de la biodiversité permettant
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d’établir un diagnostic de l ’état des peuplements 
exploités sont recherchées.

Dans cette perspective récente particulière, les prin­
cipaux indicateurs de la diversité spécifique utilisés 
conjointement sont notamment la richesse spécifique, 
les indices de diversité spécifique de Shannon et de 
Hill, les indices de dominance. L’évolution temporelle 
de la diversité mesurée par ces indicateurs est analy­
sée, parfois depuis la première moitié du siècle 
(Greenstreet et Haii, 1996 ; Rice et Gislason, 1996 ; 
Rogers et Ellis, 2000), ou au cours de la seconde 
moitié (Xianshi et Qisheng, 1996 ; Lekve et al., 1999 ; 
Bianchi et al., 2000), voire depuis 2000 ans (Wolff, 
2000a, b). D’autres analyses mettent en évidence des 
variations spatiales de la diversité (McClanahan, 
1994 ; Jennings et Polunin, 1997 ; Ungaro et al., 
1998). Dans chacune de ces analyses, des change­
ments de la diversité, en relation avec l ’exploitation, 
sont mis en évidence à partir de l ’un ou l ’autre des 
indices, mais jamais de l ’ensemble de ceux utilisés. De 
plus, les changements observés sont parfois contradic­
toires selon les études (augmentation ou diminution de 
la diversité). Outre l ’effet de l ’exploitation, il n’y a pas 
d’interprétation écologique de ces résultats dans ces 
travaux.

D’autres auteurs analysent la diversité dans la pers­
pective d ’identifier les facteurs qui déterminent ses 
variations. A l ’échelle spatiale des grands bassins, tels 
que les océans et mers, c’est l ’effet de la latitude (Horn 
et Allen, 1978 ; Macpherson et Duarte, 1994) ou de 
l ’histoire biogéographique sur la diversité (Garibaldi 
et Caddy, 1998) qui est évoqué (Gaston, 2000). À une 
échelle spatiale plus fine, l ’échelle d ’un peuplement, 
l ’effet de la profondeur sur la diversité est mis en 
évidence (Sanchez-Gil et al., 1981 ; McClatchie et al., 
1997). Dans ce cas, les perturbations physiques de 
l ’environnement et la productivité seraient les facteurs 
explicatifs liés à la bathymétrie. La composition et la 
distribution des sédiments influent aussi la diversité 
spécifique des peuplements de poissons démersaux 
(Rodriguez-Capetillo et al., 1987). Toutefois, les per­
turbations et la productivité sont des variables diffici­
les à mesurer (Boucher, 1997). Ainsi, il existe peu 
d’analyses de la diversité intégrant à la fois une 
interprétation écologique et l ’impact de l ’exploitation 
par la pêche.

Frontier et Pichod-Viale (1991) donnent une inter­
prétation écologique de la dynamique des peuplements 
à partir de la structure de diversité spécifique selon une 
succession écologique. Un peuplement au stade pion­
nier, soumis à des perturbations, est constitué d ’un 
nombre relativement faible d ’espèces à multiplication 
rapide. Si les perturbations cessent, le peuplement se 
diversifie par apparition d ’espèces à croissance plus 
lente, c’est le stade mature. Ainsi, selon ces auteurs, la 
stratégie démographique des espèces dominantes est 
un élément qui permet une première interprétation de 
la dynamique à partir de la structure de diversité sans 
avoir à mesurer des facteurs tels que la productivité et 
les perturbations.

Deux types d ’effets de l ’exploitation par la pêche 
sont mis en évidence sur les stratégies démographi­
ques des espèces. D’une part, une diminution de l ’âge 
et une augmentation de la taille à première maturité 
des populations exploitées est observée à court terme 
(Rochet, 1998). D’autre part, une décroissance de 
l ’abondance des espèces ayant une croissance lente et 
un âge à première maturité tardif est mise en évidence 
en mer du Nord (Jennings et al., 1999). L’analyse des 
stratégies démographiques, utilisée en complément des 
indices de diversité spécifique, dans le cadre de l ’in­
terprétation donnée par Frontier et Pichod-Viale 
(1991), pourrait donc contribuer à l ’interprétation des 
observations et à établir un diagnostic sur la dynami­
que des peuplements exploités.

Des éléments de la dynamique des peuplements de 
poissons démersaux du golfe du Lion et du golfe de 
Gascogne sont analysés par Blanchard et Boucher 
(2001) à partir des variations annuelles de la biomasse, 
pour une décennie. L’exploitation, mesurée par les 
débarquements commerciaux par unité de surface, plus 
forte dans le golfe du Lion que dans le golfe de 
Gascogne, modifie pour partie la dynamique des peu­
plements, en diminuant le rôle des interactions bioti­
ques entre les espèces. Toutefois, la diversité n ’est pas 
analysée.

Ici, l ’objectif est d’interpréter la dynamique des 
peuplements exploités par la pêche à partir de la 
théorie de Frontier et Pichod-Viale (1991) à l ’aide des 
indicateurs de diversité spécifique cités, complétés des 
stratégies démographiques des espèces.

Dans cette optique, l ’existence de tendances tempo­
relles ou spatiales, de variations de la diversité des 
poissons démersaux à l ’échelle d’une décennie dans le 
golfe du Lion et dans le golfe de Gascogne est 
recherchée. La possibilité de mettre ces tendances en 
relation avec l ’exploitation est discutée. Les variations 
de la diversité sont établies à partir des données de 
campagnes de chalutage scientifique menées de 1983 à 
1997, pour les différents assemblages d ’espèces du 
golfe du Lion et du golfe de Gascogne. Les indices de 
diversité spécifique utilisés sont les indices de Hill, de 
richesse spécifique, de dominance et les courbes 
K-dominance. Les stratégies démographiques des es­
pèces dominantes dans chaque assemblage sont éta­
blies à partir de la longévité et de la longueur maxi­
male à l ’âge adulte (Adams, 1980).

2. MATÉRIEL ET MÉTHODES 

2.1. Données

Trois séries de données indépendantes issues de 
campagnes scientifiques de chalutage de fond menées 
par l ’Ifremer pour l ’évaluation des stocks halieutiques 
sont utilisées. La première série (EVHOE) est issue de 
7 campagnes menées dans le golfe de Gascogne, en 
octobre/novembre, de 1987 à 1990, en 1992, 1994 et 
1995. De 101 à 142 traits de chalut sont réalisés 
pendant chaque campagne. Les deux autres séries sont
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issues de campagnes menées dans le golfe du Lion en 
mai/juin 1983, de 1985 à 1987, et en 1992 pour la 
seconde série (CHALIST) et de 1994 à 1997 pour la 
troisième série (MEDITS). De 57 à 110 traits de chalut 
sont réalisés pendant chaque campagne. Seules les 
espèces démersales communes aux échantillonnages 
de la deuxième et troisième série sont retenues dans 
nos analyses. L’échantillonnage ciblant les espèces 
démersales, les espèces pélagiques trouvées dans les 
échantillons ne sont prises en compte pour aucune des 
campagnes dans nos analyses.

Les stations sont réparties aléatoirement dans des 
strates définies selon la profondeur, de 10 à 600 m. Le 
nombre de stations est le même dans chaque strate. Le 
protocole d ’échantillonnage des campagnes EVHOE 
est décrit par Amara et al. (1998). Les protocoles 
d ’échantillonnage des campagnes CHALIST et ME­
DITS sont décrits respectivement par Gaertner et al. 
(1998) et Bertrand et al. (1997).

2.2. Répartition géographique des assemblages

Le peuplement de poissons démersaux du golfe de 
Gascogne, ainsi que celui du golfe du Lion, est 
constitué de plusieurs assemblages d ’espèces (Poulard 
et Boucher, 1997 ; Gaertner et al., 1998). Ces assem­
blages sont définis par analyse factorielle et classifi­
cation hiérarchique. Le nombre d ’assemblages définis 
au sein d ’un peuplement dépend du choix de niveau de 
coupure du dendrogramme obtenu. Une coupure en 
trois assemblages est retenue par Gaertner et al. 
(1998) : un assemblage côtier de 0 à 80 m, un 
assemblage du plateau continental de 80 à 150 m et un 
assemblage de la pente continentale au-delà de 150 m. 
Ce niveau de coupure, cohérent avec les résultats de 
Poulard et Boucher (1997) pour le golfe de Gascogne, 
est retenu ici. En effet, ce gradient bathymétrique 
pourrait induire un gradient de facteurs susceptibles de 
faire varier la diversité spécifique entre les assembla­
ges. Ainsi, les variations annuelles de la diversité, sur 
la période de 1983 à 1997, sont analysées pour chacun 
de ces 6 assemblages d ’espèces.

2.3. Indices de diversité

En mer du Nord, les indices de diversité NI de HUI, 
fonction exponentielle de l ’indice H ’ de Shannon, et 
N2, réciproque de l ’indice de Simpson, ont été choisis 
(Greenstreet et Haii, 1996) pour leur complémentarité. 
En effet, l ’indice N2 est sensible à la présence des 
espèces les plus abondantes puisque chaque proportion 
est élevée au carré, tandis que NI l ’est moins car dans 
ce cas chaque proportion est pondérée par son loga­
rithme (HUI, 1973). NI et N2 dépendent de la richesse 
spécifique (S), soit le nombre d’espèces, et de la 
régularité (J  ) de répartition des individus en espèces. 
Lorsque toutes les proportions sont identiques, J  ’ = 1.

M  = expl -  2 / r  Ín p i
\  i= i

N2 = ■ 1

J '  =

i= 1

Ín M  
Ín S

(D

(2)

(3)
avec p v proportion de l ’espèce i en abondance et S  le 
nombre d’espèces dans l ’échantillon.

L’indice de diversité NI et la richesse spécifique (S) 
sont sensibles à l ’effort d’échantillonnage, mais non 
l ’indice N2 (HUI, 1973 ; Lande, 1996). L’effort n’est 
pas le même dans les 6 assemblages géographiques 
définis. La méthode de raréfaction, classiquement 
utilisée, permet de modéliser les relations entre la 
richesse spécifique (S), l ’indice NI et l ’effort d ’échan­
tillonnage (/). Ainsi, les valeurs de S  et NI sont 
calculées pour un effort identique entre campagnes de 
chalutage et assemblages (Lande, 1996 ; Warwick et 
Clarke, 1995 ; cf. annexes 1 et 2).

Les différences entre les années et entre les assem­
blages sont testées par analyse de variance à deux 
critères de l ’indice NI, N2, S  e  I ./ ' (Scherrer, 1983). 
Lorsque des différences sont significatives, le test de 
rangs multiples basé sur la plus petite différence 
significative permet de classer les valeurs (Scherrer, 
1983).

2.4. Courbes K-dominance
En complément de ces mesures univariées, la repré­

sentation graphique des distributions de fréquence 
cumulée par ordre décroissant des espèces est présen­
tée (Lambshead et al., 1983). Les distributions en 
abondance et en biomasse peuvent être présentées sur 
un même graphique (Warwick, 1986 ; Warwick et al., 
1987 ; Warwick et Clarke, 1991). Lorsque la courbe de 
biomasse est plus élevée que la courbe d ’abondance, 
l ’assemblage est dominé par des espèces dont les 
individus sont peu nombreux mais de forte masse 
corporelle observée. À l ’inverse, lorsque la courbe de 
biomasse est moins élevée que la courbe d ’abondance, 
l ’assemblage est dominé par des espèces dont les 
individus sont nombreux mais de faible masse corpo­
relle.

Ces distributions sont calculées par campagne, pour 
l ’ensemble des traits de chalut agrégés par assemblage. 
Chaque assemblage est caractérisé par ses distribu­
tions moyennes. La représentation graphique des dis­
tributions par campagne permet d’établir une éven­
tuelle évolution temporelle.

2.5. Traits démographiques des espèces 
dominantes

Pour caractériser les stratégies démographiques des 
espèces, la longévité et la longueur maximale sont
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deux traits démographiques classiquement utilisés. 
Ces paramètres sont utilisés pour établir le type de 
stratégie démographique des espèces dominantes dans 
chaque assemblage. Ils doivent aider à l ’interprétation 
de la dynamique (Frontier et Pichod-Viale, 1991) : un 
assemblage dont les espèces dominantes ont une petite 
taille, une croissance rapide et une longévité courte 
(stratégie r), serait plus perturbé qu’un assemblage où 
dominent des espèces de taille plus grande, de crois­
sance lente et de forte longévité (stratégie K).

La composition spécifique relative est déterminée 
dans chaque assemblage, à partir de la moyenne 
interannuelle des abondances et des biomasses par 
espèce. Les stratégies démographiques sont suscepti­
bles d’être modifiées à court terme par un effet de la 
pêche (Rochet, 1998). Toutefois, il ne s ’agit pas ici de 
mesurer des changements de stratégies liés à la plas­
ticité pour des mêmes espèces entre deux régions, mais 
de mettre en évidence une différence de type d ’espèces 
dominantes selon leur stratégie sur un gradient r-K. La 
précision et l ’actualité des données de longévité et de 
taille maximale de l ’espèce (longueur standard ou 
totale) données par Quéro (1984) et Whitehead et al. 
(1986) pour l ’Atlantique Nord-Est et la Méditerranée 
sont donc adaptées pour ce travail.

3. RÉSULTATS

3.1. Indices de diversité spécifique

Les paramètres des modèles de raréfaction ajustés 
aux données sont indiqués en annexe 1 et 2. L’indice 
NI de diversité de Hill et la richesse spécifique (S), 
sont simulés à partir de ces modèles pour un même 
effort d’échantillonnage, soit 100 traits de chalut.

Aucune tendance dans le temps n ’est visible graphi­
quement pour N1,N2, S  et J ’ {figure 1). Trois analyses 
de variance à deux critères, assemblages et années, 
sont réalisées pour chaque indice NI, N2, S  et J ’ 
{tableau I) : une analyse avec les 6 assemblages, une 
analyse dans le golfe du Lion et une dans le golfe de 
Gascogne. Les analyses de l ’indice NI et de l ’indice J ’

n’indiquent de différences, ni entre années, ni entre 
zones. L’analyse de variance de l ’indice N2 pour les 6 
assemblages indique des différences significatives en­
tre zones, tandis que les analyses pour chacun des 
golfes n’indiquent pas de différences. Il existe donc 
des différences selon l ’indice N2 entre les assemblages 
du golfe du Lion et ceux du golfe de Gascogne. Les 
analyses de variance de l ’indice S  pour les 6 assem­
blages, pour le golfe de Gascogne et le golfe du Lion 
indiquent des différences entre zones. Le test de rangs 
multiples de l ’indice S  indique que le nombre d ’espèce 
est plus grand dans le golfe du Lion.

L’indice N2 permet de mettre en évidence une 
différence de diversité entre le golfe du Lion et le golfe 
de Gascogne, contrairement à l ’indice NI. N2 étant 
plus sensible que NI aux espèces les plus abondantes, 
une différence entre ces deux systèmes biogéographi­
ques serait donc liée à la présence de quelques espèces 
dominant fortement dans le système où N2 est plus 
faible, dans le golfe de Gascogne. L’indice S  permet 
de mettre en évidence que le nombre d ’espèces est 
plus grand dans le golfe du Lion.

3.2. Courbes K-dominance

Les distributions moyennes en biomasse et abon­
dance permettent de savoir si les individus des espèces 
dominantes sont de petite taille observée et en forte 
abondance ou de forte taille observée et de faible 
abondance {figure 2). Dans le golfe de Gascogne, la 
distribution en abondance des espèces est plus élevée 
que la distribution en biomasse dans les trois assem­
blages, indiquant une forte dominance d ’espèces dont 
les individus sont nombreux et de faible masse corpo­
relle. Dans le golfe du Lion, la distribution en abon­
dance et la distribution en biomasse des assemblages 
de la côte et du plateau sont quasiment confondues. 
L’assemblage de la pente continentale du golfe du 
Lion est caractérisé par des distributions similaires à 
celle du golfe de Gascogne. Le gradient de profondeur 
n’induit pas de tendance cohérente des distributions 
K-dominance pour les deux golfes. Selon cette mé­
thode, le peuplement du golfe de Gascogne est carac-

Tableau I. Analyse de variance à deux critères de N I, N2 (indices de diversité de Hill), S  (richesse spécifique) et J ’ (régularité de Piélou), entre 
années et assemblages d’espèces (zones), générale (golfe du Lion et golfe de Gascogne) et par région.
Table I. Two-ways analysis of variance of N I, N2, S  and J ’, between years and species assemblages (zones), global (Gulf of Lions and Bay of 
Biscay) and within each area.

Critère V

N I N2 S J ’

F P F P F P F P

Globale Année 11 1,15 0,36 2,01 0,07 2,4 0,04 0,48 0,9
Zone 5 2,6 0,05 12,32 0* 12,6 0* 1,5 0,21

golfe du Lion Année 8 1,5 0,26 2,48 0,08 1,76 0,19 0,97 0,5
Zone 2 4,8 0,03 0,71 0,51 8,7 0,005* 2,6 0,12

golfe de Gascogne Année 6 0,59 0,73 0,77 0,61 2,31 0,11 0,49 0,8
Zone 2 0,35 0,71 2,82 0,11 17,9 0* 0,49 0,63

* différence significative (P < 0.01). * significant difference (P < 0.01).



F. Blanchard/ Aquat. Living Resour. 14 (2001) 29-40 33

golfe de Gascogne25 -j

15

5

0
1987 1989 1991 1993 1995

12 1 10

0 -I 1------- 1------- 1------- 1
1987 1989 1991 1993 1995

golfe du Lion

20  -

1983 1985 1987 1989 1991 1993 1995 1997

12
10

8

6
4

2
0
1983 1985 1987 1989 1991 1993 1995 1997

Figure 1. Temporal variations of the species diversity N1 
and N2 indices, the species richness S  index, the evenness J ’ 
index in the demersal fish assemblages of the Bay of Biscay: 
A, coastal assemblage; □, continental shelf assemblage; O, 
continental slope assemblage; and of the Gulf of Lions: ▲, 
coastal assemblage; ■, shelf assemblage; 0 ,  slope assem­
blage.

Figure 1. Variations temporelles des indices NI, N2  de 
diversité spécifique de Hill, de l ’indice S  de richesse spéci­
fique et de l ’indice de régularité J ’ de Piélou dans les 
assemblages de poissons démersaux du golfe de Gascogne : 
A , assemblage de la côte ; □, assemblage du plateau ; O , 
assemblage de la pente ; et du golfe du Lion : ▲, assemblage 
de la côte ; ■, assemblage du plateau ; 0 ,  assemblage de la 
pente.
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Figure 2. Average K-dominance curves in abun­
dance (solid line) and biomass (dotted line) in the 
demersal fish assemblages of the Bay of Biscay (A) 
and of the Gulf of Lions (B).

Figure 2. Courbes K-dominance moyennes en 
abondance (trait plein) et en biomasse (trait poin­
tillé) pour les assemblages de poissons démersaux 
du golfe de Gascogne (A) et du golfe du Lion (B).
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térisé par des espèces dominantes dont les individus 
sont plus nombreux en proportion que dans le golfe du 
Lion et de plus petite taille.

L’ordonnée à l ’origine des distributions annuelles 
en abondance de chaque assemblage varie au cours de 
la décennie analysée sans montrer de tendance (figure 
3). L’assemblage de la pente du golfe du Lion est 
caractérisé par des variations plus fortes que les autres 
assemblages. Les 4 distributions de l ’assemblage de la 
pente continentale du golfe du Lion dont les ordonnées

à l ’origine sont les plus élevées, correspondent aux 
campagnes MEDITS tandis que les 2 distributions 
dont les ordonnées à l ’origine sont les plus basses, 
correspondent aux campagnes CHALIST. Bien que 
dans les assemblages de la côte et du plateau du golfe 
du Lion, il n ’y ait pas de variations explicables par les 
différences de protocole entre les deux types de 
campagnes, il n ’est pas exclu que les différences de 
distributions observées à la pente soient dues aux 
différences de protocole.
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Figure 3. Courbes K-dominance annuelles en abondance pour les assemblages de poissons démersaux du golfe de Gascogne (A) et du golfe du Lion (B). 

Figure 3. Yearly K-dominance curves in abundance in the demersal fish assemblages of the Bay of Biscay (A) and of the Gulf of Lions (B).

Les courbes K-dominance annuelles ne montrent 
pas de tendance dans le temps. Le golfe de Gascogne 
est caractérisé par des courbes K-dominance indiquant 
un système dominé par quelques espèces dont les 
individus sont de petite taille. Il s ’agit soit d ’espèces 
représentées par les juvéniles ou des espèces de 
stratégie démographique de type r. Le golfe du Lion 
est caractérisé par des courbes K-dominance indiquant 
un système dominé par des espèces dont les individus 
sont de plus grande taille. Il s ’agit soit d ’espèces 
représentées par les adultes ou des espèces de stratégie 
démographique de type K.

3.3. Composition relative en espèces et stratégies 
démographiques

La composition en espèces, en abondances et bio­
masses relatives (moyennes pour la période étudiée) 
permet d ’identifier les espèces dominantes dont la 
stratégie démographique doit être analysée. Pour plus 
de lisibilité des graphiques, seuls 90% de la biomasse 
et de l ’abondance des assemblages sont représentés.

Dans le golfe de Gascogne {figure 4a), 5 espèces 
constituent plus de 50% de la biomasse et de l ’abon­
dance. Les assemblages sont donc dominés par un petit 
nombre d’espèces : le tacaud commun (Trisopterus 
luscus), le petit tacaud (Trisopterus minutus), le san­
glier (Capros aper), la grande argentine (Argentina 
silus) et le merlu européen (Merluccius merluccius).

Dans le golfe du Lion (figure 4b), 11 espèces 
constituent plus de 50% de la biomasse et de l ’abon­
dance. Le petit tacaud (Trisopterus minutus capela­
nus), la rascasse du nord (Helicolenus dactylopterus), 
le gadicule argenté (Gadiculus argenteus), le grondin 
gris (Eutrigla gurnardus), la petite roussette (Scylio­
rhinus canicula), le congre (Conger conger), le merlu 
européen (Merluccius merluccius), la baudroie rousse

et la baudroie commune (Lophius budegassa et L. 
piscatorius), le chien espagnol (Galeusmelastomus) et 
le grenadier (Trachyrhynchus trachyrhynchus).

Les traits démographiques de ces espèces sont 
donnés : la taille maximale et la longévité que l ’espèce 
peut atteindre (tableau III). Les espèces dominantes du 
golfe de Gascogne sont caractérisées par une taille 
maximale plus petite et une longévité plus faible que 
les espèces dominantes du golfe du Lion. Pour illustrer 
ce propos, la taille moyenne des espèces dominantes 
est calculée dans les 2 golfes, soit la somme des tailles 
individuelles figurant au tableau III, divisée par le 
nombre d’espèces concernées (5 pour le golfe de 
Gascogne et 11 pour le golfe du Lion). Cette taille 
moyenne est environ de 50 cm pour les espèces 
dominantes du golfe de Gascogne et environ de 100 
cm pour les espèces dominantes du golfe du Lion.

4. DISCUSSION

Les grandes caractéristiques des variations de la 
diversité apparaissent. La variabilité interannuelle est 
forte quel que soit l ’assemblage et les indices n ’indi­
quent pas de tendance croissante ou décroissante dans 
le temps. Il n ’y a pas de gradient de diversité selon la 
bathymétrie correspondant aux assemblages choisis. 
La diversité spécifique est plus élevée dans le golfe du 
Lion selon l ’indice N2 et l ’indice S  que dans le golfe 
de Gascogne. A l ’exception de l ’assemblage de la 
pente continentale, fortement dominé par une espèce 
de petite taille (Gadiculus argenteus), les assemblages 
du golfe du Lion sont caractérisés par des espèces 
dominantes dont les individus sont de plus forte taille 
observée que ceux des espèces dominantes du golfe de 
Gascogne. Enfin, parmi les espèces dominantes, la 
proportion d’espèces de forte longévité, de croissance



F. Blanchard / Aquat. Living Resour. 14 (2001) 29-40 35

G olfe d e  G astogne 

Biomasses re la tives A bondances relatives

OWKJCDN 
ÿ  WCELAH s 

J î  CAU.LYK 

S  SPON CAN V
c  MERLMNG-

CA ü .  LYN ALTUS

MEHL MER 
MERLMNG

Golfe du I .ion

B io m u sses  re la tiv e s A bundances relatives

ANNULAT

i'Ra n  sca  -,
ASPIOBS 

pACtACA- 
ÍTTH MAC 

iinor nix) 
SQLEVUL 

LORHSUtl

LEPTCAV

ALTRIX

MULL BAR 
CITHMAC

SERA HEP I

ARNOLAT

MOLV 
MOL 

LOPHPIS 
ZEUS FAB 

RAJA NAE-v^ 
ASPI CUC

AUTRES 

LB1! Will .

TRIS AUTRES

ASPI CUC 

Cm tM AC 
CEPO M AC ALrr

UiPIHOS 
UIPII PIS - 
PACE ACA -
(TWlilDN
LEPTCAV 
MIRI MLR

RAJA CLA '

ASPI CLC 
ARNOLAT 

CEPOM AC-s\ AUTI

ALT RES

CONOCQN
a u t r is

ARCE SIL C'A TO A PF: 
ARCE SPD 

UWH SUD­

ARLE SPH CAPRAPE

ARŒSB-

LOPtl PIS 
A Ri E  S PH 

MOLV 
MOL

CENT CEA 
RAIA CIA

TttIGLYR

TRACTÄA

Figure 4. Biomasses et abondances relatives des espèces des trois assemblages de poissons démersaux du golfe de Gascogne et du golfe du Lion. 
La signification des codes est donnée dans le tableau II.

Figure 4. Relative biomass and abundance of species in the three demersal fish assemblages of the Bay of Biscay and of the Gulf of Lions. Species 
codes, scientific and common names are given in table II.

plus lente et d’âge à maturité plus tardif, est plus 
grande dans le golfe du Lion que dans le golfe de 
Gascogne. Même si des modifications par l ’exploita­
tion ont pu intervenir et réduire les longévités, des 
espèces comme Lophius piscatorius, L. budegassa, 
Galeus melastomus et Conger conger, dominantes 
dans le golfe du Lion, restent des espèces de stratégie 
démographique de type K comparées à des espèces 
telles que Trisopterus minutus et T. luscus, dominantes 
dans le golfe de Gascogne.

Ainsi, selon les principes énoncés par Frontier et 
Pichod-Viale (1991), le golfe de Gascogne, où les 
espèces dominantes sont de faible taille et de longévité 
courte, correspondrait à un système adapté à l ’exis­
tence de perturbations. Le golfe du Lion, plus diver­
sifié, où dominent des espèces de forte longévité et de 
taille plus grande, correspondrait à un système moins 
perturbé. Les perturbations sont définies ici par la 
mortalité due à l ’environnement hydroclimatique 
(tempêtes, anomalies de températures, de vents) et aux 
activités anthropiques (pollution, surexploitation). Le 
peuplement du golfe de Gascogne est donc un système 
adapté à des mortalités plus fortes et/ou plus fréquen­
tes que le peuplement du golfe du Lion. Une analyse 
de la variabilité des biomasses, à partir de ces mêmes 
données, a permis de mettre en évidence une diffé­
rence du rôle des interactions biotiques entre les 
espèces dans la dynamique de ces peuplements (Blan­
chard et Boucher, 2001). Ici, c’est le rôle du régime de

perturbations dans la dynamique des peuplements qui 
est mis en évidence.

La pression de pêche exercée sur les stocks de 
poissons démersaux est généralement maximale pour 
les gros individus. Ainsi, la proportion d ’espèces 
dominantes de stratégie r, petite taille et faible longé­
vité, devrait théoriquement augmenter avec l ’intensité 
l ’exploitation (Jennings et Kaiser, 1998). La pression 
de pêche est plus forte dans le golfe du Lion que dans 
le golfe de Gascogne, comme le montrent les débar­
quements commerciaux en poissons démersaux, rap­
portés à la surface de la région exploitée (Blanchard et 
Boucher, 2001). Ainsi, à cause de l ’exploitation, la 
proportion d ’espèces de stratégie r devrait théorique­
ment augmenter plus fortement dans le golfe du Lion 
que dans le golfe de Gascogne. Toutefois, selon nos 
résultats, la proportion de telles espèces est plus forte 
dans le golfe de Gascogne que dans le golfe du Lion. 
De plus, à l ’échelle de temps de cette étude, une 
décennie, il n ’y a pas d ’augmentation de la proportion 
d ’individus de petites tailles. La structure de diversité 
observée ici serait donc indépendante de l ’effet de 
l ’exploitation. Dans le golfe du Lion, le nombre 
d ’espèces de poissons démersaux est stable entre 1957 
et 1994 (Aldebert, 1997). Seul le nombre d’espèces de 
sélaciens, espèces de stratégie de type K, diminue. 
Cette tendance décroissante intervient principalement 
entre les années 60 et les années 80, soit avant la 
période étudiée dans notre analyse. De même, une
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Tableau II. Liste des espèces et codes utilisés {figure 4) pour le golfe du Lion (L) et le golfe de Gascogne (G). 
Table II. Species codes and names used {figure 4), for the Gulf of Lions (L) and the Bay of Biscay (G).

Code Nom scientifique Nom vernaculaire Zone

ARGE SPH Argentina sphyraena Petite argentine GL
ARGE SIL Argentina silus Grande argentine G
ARNO LAT Arnoglossus laterna Fausse limande L
AS PI CUC Aspitrigla cuculus Grondin rouge G L
AS PI OBS Aspitrigla obscura Grondin sombre L
BOOP BOO Boops boops Bogue L
CALL LYR Callionymus lyra Dragonet lyre G
CAPR APE Capros aper Sanglier GL
CENT GRA Centrophorus granulosus Squale-chagrin commun L
CEPO MAC Cepola macrophtalma Cépole commune L
CHIM MON Chimaera monstrosa Chimère commune G L
CITH MAC Citharus macrolepidotus Feuille L
COEL COE Coelorhynchus coelorhynchus Grenadier raton L
CONG CON Conger conger Congre G L
DICE LAB Dicentrarchus labrax Bar commun G
EUTR GUR Eutrigla gurnardus Grondin gris L
GADI ARG Gadiculus argenteus Merlan argenté G L
GALE MEL Galeus melastomus Chien espagnol L
HELI DAC Helicolenus dactylopterus Rascasse du Nord G L
LE PI BOS Lepidorhombus boscii Cardine quatre taches L
LE PI WHI Lepidorhombus whi Ui agonis Cardine G
LEPT CAV Lepidotrigla cavillone Cavillone G
LOPH BUD Lophius budegassa Baudroie rousse L
LOPH PIS Lophius piscatorius Baudroie commune G L
MERL MER Merluccius merluccius Merlu européen G L
MERL MNG Merlangius merlangus Merlan G
MOLV MOL Molva molva Grande lingue G
MULL BAR Mullus barbatus Rouget de vase L
PAGE ACA Pagellus acarne Pageot acarné L
PHYC BLE Phycis blennoides Mostelle de vase L
PLEU PLA Pleuronectes platessa Plie G
POLL POL Pollachius pollachius Lieu jaune G
RAJA CLA Raja clavata Raie bouclée G L
RAJA NAE Raja naevus Raie fleurie G
SCYL CAN Scyliorhinus canicula Petite roussette G L
SERA HEP Serranus hepatus Tambour L
SOLE VUL Solea vulgaris Sole commune L
SPON CAN Spondyliosoma cantharus Dorade grise G
SQUAACA Squalus acanthias Aiguillât commun G
TRAC TRA Trachyrhynchus trachyrhynchus Grenadier L
TRIG LYR Trigla lyra Grondin lyre L
TRIS CAP Trisopterus minutus capelanus Capelan L
TRIS LUS Trisopterus luscus Tacaud commun G
TRIS MIN Trisopterus minutus minutus Petit tacaud G
URAN SCA Uranoscopus scaber Rascasse blanche L
ZEUS FAB Zeus faber Saint-Pierre G

disparition de sélaciens est observée dans le golfe de 
Gascogne, au large du bassin d ’Arcachon, au cours des 
3 derniers siècles (Quéro et Cendrero, 1996). Ainsi, 
l ’image de la diversité des peuplements, observée 
entre 1993 et 1997 intègre déjà probablement un 
impact de l ’exploitation.

Une explication des caractéristiques de diversité 
peut alors être cherchée dans la biogéographie de ces 
régions (Boucher, 1997). La région Méditerranéen­
ne-Atlantique appartient à la province tempérée nord- 
est atlantique. La sous-province chaude méditerra­
néenne a son équivalent en atlantique, c ’est la sous- 
province chaude lusitanienne, des Canaries et Açores 
jusqu’au nord de la péninsule ibérique (St Jean de

Luz). Le golfe de Gascogne appartient à la sous- 
province tempérée moyenne, mais c’est une région qui 
est une zone de transition entre la sous-province 
lusitanienne et la sous-province tempérée moyenne 
(boréale) qui n’apparaît réellement qu’au nord du 
golfe de Gascogne (Glémaree, 1988). Tortonese (cité 
par Briggs, 1974) compare la faune ichtyologique de la 
côte Atlantique (Portugal) à celle de Méditerranée. Il 
dénombre 362 espèces à la côte en Méditerranée pour 
248 au Portugal. Seules 30 espèces trouvées au Por­
tugal ne sont pas répertoriées en Méditerranée. Parmi 
ces 30, 17 sont distribuées vers le nord, dans des eaux 
plus froides, 9 sont des espèces tempérées à affinité 
chaude qui atteignent la limite nord de leur distribution
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Tableau III. Traits démographiques des espèces dominantes (représentant plus de 50% de la biomasse et de l ’abondance totale) du golfe de 
Gascogne et du golfe du Lion*.
Table III. Life history traits of the dominant species (more than 50% of the total biomass and abundance) in the Bay of Biscay and in the Gulf of 
Lions*.

Nom commun Nom scientifique Tmax (cm) Longévité (an) Région

Merlan argenté Gadiculus argenteus 15 ( SL) nd L
Sanglier Capros aper 16 (SL) nd G
Petit tacaud Trisopterus minutus 26 (SL) 4 à 6 G, L
Rascasse du Nord Helicolenus dactylopterus 44 (TL) 5 L
Tacaud commun Trisopterus luscus 45 (SL) 4 à 5 G
Grenadier Trachyrhynchus trachyrhynchus 50 (TL) nd L
Grondin gris Eutrigla gurnardus 50 (TL) 7 L
Grande argentine Argentina silus 60 (TL) 20 G
Chien espagnol Galeus melastomus 61 à 90 (TL) nd L
Petite roussette Scyliorhinus canicula 100 (TL) nd L
Baudroie rousse Lophius budegassa 100 (SL) 25 L
Merlu européen Merluccius merluccius 120 (SL) 20 G, L
Baudroie commune Lophius piscatorius 200 (SL) 25 L
Congre Conger conger 300 (TL) 15 L

* D ’après Quéro, 1984 ; Whitehead et al., 1986. Tmax, longueur maximum atteinte par l ’espèce. SL, longueur standard ; TL, longueur totale ; nd,
non déterminée ; Région : région où l ’espèce est observée (G, golfe de Gascogne ; L, golfe du Lion).
* From Quéro, 1984; Whitehead et al., 1986. Tmax, maximum length SL, standard length; TL, total length; nd, not determined; Région: area where 
the species is observed (G, Bay of Biscay; L, Gulf of Lions).

au Portugal et 3 peuvent être qualifiées d ’espèces 
tempérées au sens large ou tempérées chaudes. Si la 
plupart des espèces tropicales atteignent leur limite 
nord à Gibraltar, on peut encore trouver quelques 
espèces tempérées chaudes dans le golfe de Gascogne, 
ce qui confirme le caractère transitoire de ce secteur. 
Ainsi, la Méditerranée est plus riche en espèces que la 
côte Atlantique. Cette tendance de la richesse spécifi­
que est retrouvée au niveau du golfe de Gascogne et du 
golfe du Lion.

Une analyse comparée entre régions est souvent 
confrontée à la difficulté posée par l ’utilisation de 
protocoles d ’échantillonnage différents (Bianchi et al., 
2000). Les problèmes d’estimation de la diversité, liés 
à un effort d ’échantillonnage différent selon les années 
et les zones, ont été résolus par l ’utilisation de modèles 
(cf. annexe 1 et 2). Les données analysées sont issues 
de deux types de campagnes pour le golfe du Lion, de 
1983 à 1992 (CHALIST) et de 1994 à 1997 (ME- 
DITS), la principale différence étant un changement de 
maillage du chalut. L’existence d ’une tendance tem­
porelle pourrait ainsi être masquée par le changement 
de protocole. Toutefois, il n ’y a pas non plus de 
tendance temporelle observable dans le golfe de Gas­
cogne échantillonné de 1987 à 1995 sans changement 
de protocole. Il est donc plus probable que l ’absence 
de tendance, à l ’échelle annuelle sur la période consi­
dérée (de 1983 à 1997), soit due à une indépendance 
de ces indices vis-à-vis de l ’exploitation à l ’échelle 
temporelle de l ’étude, plutôt qu’au changement de 
protocole. D’autre part, les protocoles d ’échantillon­
nage du golfe de Gascogne et du golfe du Lion sont 
différents par la saison d’échantillonnage et par le 
maillage du chalut utilisé. En 1988, une campagne de 
chalutage de fond a été menée au printemps dans le 
golfe de Gascogne, en plus de la campagne d ’automne,

selon le même protocole. Le nombre d ’espèces échan­
tillonnées au printemps n ’est pas significativement 
différent du nombre d ’espèces échantillonnées pendant 
la campagne d ’automne. Ainsi, même si un recrute­
ment de certaines espèces a pu intervenir entre les 
deux saisons, le nombre d ’espèces présentes ne change 
pas, ce qui signifie que sont toujours présent, soit les 
adultes, soit les juvéniles, soit les adultes et les 
juvéniles en même temps. Ainsi, il est peu probable 
que la différence de saison entre les campagnes de 
printemps, menées dans le golfe du Lion, et les 
campagnes d ’automne, menées dans le golfe de Gas­
cogne, soit à l ’origine de la différence du nombre 
d ’espèces trouvé entre ces deux zones géographiques. 
De plus, la différence du nombre d’espèces observées 
correspond bien à une différence observée par d ’autres 
auteurs à l ’échelle biogéographique. Enfin, la repré­
sentation graphique des distributions des fréquences 
relatives de classes de poids individuel (distribution 
moyenne sur les années concernées) par type de 
chalutage permet de les comparer visuellement (figure 
5). Le type de chalutage mené dans le golfe de 
Gascogne (EVHOE) permet un meilleur échantillon­
nage des petites classes de poids que les campagnes 
CHALIST mais moins bon que les campagnes ME- 
DITS menées dans le golfe du Lion. Ainsi, la domi­
nance par des espèces de faible poids individuel, 
observée dans le golfe de Gascogne n’est pas lié au 
protocole d’échantillonnage.

Selon les arguments apportés, les différences de 
diversité observées ne semblent liées, ni aux protoco­
les d ’échantillonnage, ni à l ’exploitation par la pêche. 
Ainsi, le golfe de Gascogne et le golfe du Lion sont 
deux systèmes écologiques dont les structures de 
diversité diffèrent. Par conséquent, les dynamiques 
diffèrent aussi. L’utilisation des indices de diversité
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treet et Haii, 1996 ; Bianchi et al., 2000), soit à des 
facteurs écologiques (McClatchie et al., 1997) ou 
encore biogéographiques (Garibaldi et Caddy, 1998). 
Ici les trois aspects sont pris en compte. L’impact de 
l ’exploitation n ’a pas pu être mis en évidence. La 
biogéographie permet d ’interpréter les différences de 
diversité spécifique et l ’utilisation des courbes 
K-dominance en abondance et en biomasse, ainsi que 
l ’analyse des stratégies démographiques, permet d ’in­
tégrer un facteur écologique : le régime de perturba­
tions.

Allen et al. (1999) concluaient que l ’utilisation du 
seul indice de diversité taxonomique ne constituait 
qu’un indicateur ambigu de l ’intégrité biologique des 
lacs. Cette conclusion peut être étendue aux indices de 
diversité spécifique pris indépendamment les uns des 
autres pour les assemblages de poissons marins. En 
revanche, c ’est l ’utilisation conjointe des indices de 
diversité spécifiques de Hill et des courbes 
K-dominances, associée aux traits démographiques 
des principales espèces qui a permis ici de décrire des 
éléments de la dynamique des peuplements selon 
l ’interprétation de Frontier et Pichod-Viale (1991).

Remerciements. Merci à Marie-Joëlle Rochet et à 
Jean Boucher pour leurs conseils et commentaires.

ANNEXES
Annexe 1. Les modèles de raréfaction sont de la forme :

S¡ = alog10 ( ft) + b (4)

ƒƒ' = Hm ( 1 -  exp ( -  c( f¡-  d ) ) )  (5)

avec a, b, c, d, constantes, f, le nombre de traits de chalut et Hm, la valeur maximale calculée. La relation (4) est ajustée par régression linéaire et
la relation (5), modèle asymptotique, est ajustée avec l ’algorithme de Marcardt. Le critère d ’ajustement utilisé classiquement est le coefficient de
détermination R2. N I  et S  sont estimés à partir de ces modèles pour chaque année et assemblage.
Paramètres du modèle (4) ajusté par année dans les assemblages côtiers, du plateau et de la pente continentale du golfe de Gascogne et du golfe du 
Lion.
Parameter values of the model (4) fitted within years and within coastal, continental shelf and continental slope assemblages of the Bay of Biscay 
and of the Gulf of Lions.

Zone côtière Plateau continental Pente continentale

Année a b R2 a b R2 a b R2

golfe du Lion 1983 32,1 13,5 0,95 23,5 25 0,97 19,8 27,2 0,97
1985 30,1 5,7 0,98 23,1 27,3 0,96 - - -

1986 26,6 11,4 0,97 24,7 14,2 0,96 23,3 22,9 0,93
1987 23,4 16,3 0,92 21,8 8,9 0,93 - -

1992 23,5 14,9 0,97 27 10,5 0,95 - -

1994 25,5 20,6 0,94 32,8 17,8 0,97 11,2 26,1 0,86
1995 23,6 22,1 0,97 29,3 21,6 0,98 14,2 20,5 0,87
1996 28 16,6 0,97 29,4 19,5 0,98 17 26,3 0,89
1997 30,9 10,1 0,96 37,4 6,9 0,97 14,1 28,4 0,94

golfe de Gascogne 1987 43,9 6,3 0,91 30,6 6,8 0,97 16,4 13,1 0,95
1988 33,3 12,2 0,98 32,4 1,6 0,93 20,1 9,1 0,92
1989 24 10,5 0,95 29,3 -2,2 0,92 23,8 5,4 0,98
1990 35,6 2,2 0,96 21,9 11,6 0,93 23,8 5,4 0,99
1992 36,5 10,1 0,95 30,8 3,6 0,96 24,2 11,5 0,95
1994 35,6 12,1 0,98 31,2 5,7 0,98 24,7 13,6 0,93
1995 39,5 4,2 0,91 36,6 0,7 0,9 28,2 10,5 0,96

4 0
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Figure 5. Fréquences relatives toutes espèces confondues (poissons 
démersaux) par classe de poids individuel dans les échantillonnages 
réalisés dans le golfe de Gascogne, campagnes EVHOE (1987 à 1995) 
et dans le golfe du Lion, campagnes CHALIST (1983 à 1992) et 
campagnes MEDITS (1994 à 1997).

Figure 5. Percent abundance distribution of the demersal fish com­
munities by log 10 weight classes (g), in the surveys EVHOE (thin 
solid line) carried out in the Bay of Biscay, and CHALIST (dashed 
line) and MEDITS (bold solid line) carried out in the Gulf of Lions.

(NI,  N2, S  et J ’) permettent de mettre en évidence une 
différence entre les deux peuplements. Dans les ana­
lyses réalisées par d’autres auteurs, les différences sont 
attribuées soit à un impact de l ’exploitation (Greens-
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Annexe 2. Paramètres du modèle (5) ajusté par année dans les assemblages côtiers, du plateau et de la pente continentale du golfe de Gascogne et 
du golfe du Lion. * modèle non utilisé pour la simulation de la diversité par faiblesse de l ’ajustement. Hm, cet d sont les paramètres du modèle définis 
en annexe 1.
Annex 2. Parameter values of the model (5) fitted within years and within coastal, continental shelf and continental slope assemblages of the Bay 
of Biscay and of the Gulf of Lions. * model with weak goodness of fit, non used for the simulations of diversity. Hm, c and d  are the parameters 
of the model defined in annexe 1.

golfe du Lion

golfe de Gascogne

Année

Côte Plateau Pente

Hm c d 7? Hm c d 7? Hm c d 7?

1983 2,5 0,23 -3 0,92 2,9 0,47 -1,71 0,93 2,3 0,7 -2,1 0,99
1985 3,2 0,36 -0,4 0,97 3 0,19 -7,2 0,98 - - - -
1986 2,8 0,13 -6,1 0,98 2,4 0,39 -1,1 0,8 2,2 0,6 -2,1 0,52
1987 2,6 0,46 -0,7 0,97 2,5 0,44 -0,4 0,96 - - - -
1992 2,9 0,18 -5,7 0,96 2,5 0,08 -15,3 0,97 - - - -
1994 2,9 0,15 -9 0,96 2,4 0,08 -12,9 0,9 0,67 0,7 -1,3 0,91
1995 2,8 0,27 -5,1 0,95 3,4 0,002 -365 0* 2,4 0,02 -15,2 0,78
1996 2,5 0,25 -4,6 0,96 3 0,1 -9,4 0,99 2,7 1,2 -0,2 0,99
1997 3,2 0,13 -7,4 0,99 2,7 0,2 -1,2 0,94 2,7 0,8 -1,3 0,98

1987 1,14 0,29 -1,7 0,92 1,9 0,08 -10,6 0,94 2,9 0,24 -3,4 0,97
1988 1,03 0,17 -2,2 0,94 1,8 0,05 -10,9 0,94 2,5 0,02 -31,1 0,96
1989 1,6 0,02 -79,3 0,85 1,5 0,04 -14,3 0,84 1,2 0,07 -14,1 0,66
1990 2,3 0,16 -2,2 0,98 1,9 0,04 -34,7 0,8 1,7 0,02 -50,7 0,35
1992 2,5 0,12 -9 0,7 2,6 0,06 -22,2 0,99 1,3 0,04 -16,3 0,94
1994 1,5 0,06 -10 0,91 2,6 0,1 -12,5 0,97 0,7 0,03 -64,3 0,01*
1995 1,9 0,04 -26,8 0,92 0,29 0,08 -17,5 0,96 1,9 0,12 -9,7 0,91
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