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DOMAINE PÉLAGIQUE 

2. 

CARACTÉRISTIQUES PHYSIQUES ET BIOLOGIQUES 

J. BOUCHER (*) 

RÉSUMÉ. -Les principales caractéristiques hydrologiques ct biologiques des caux 
du golfe de Gascogne sont résumées. Les eaux entre 100 et 800 m appartiennent à 
l'Eau Centrale Nord Atlantique ; entre 800 ct 1 500 m, l'Eau Méditerranéenne 
s'étend vers le N depuis Gibraltar ; de 1 500 à 3 000 rn, l'Eau Profonde Atlantique 
Nord-Est a pour origine le flux de la mer de Norvège. Au-delà de 4 000 rn, l'Eau 
Antarctique apparaît et peut représenter jusqu'à 20 %. L'eau superficielle se place 
sur le diagramme T-S de l'ECNA. On peut y distinguer trois régions distinctes, 
Nord, Centre et Sud. La circulation générale dans le Golfe est distincte du courant 
général nord-atlantique, et les courants sont très lents. Des tourbillons de moyenne 
échelle (50 à 100 km de diamètre) affectent toute la tranche d'eau. Les peuplements 
pélagiques comprennent quelque 300 espèces, provenant de provinces btogéographi
ques différentes. Les groupes zoologiques sont brièvement présentés. La biomasse 
phytoplanctonique est importante à proximité des talus continentaux N. et S., avec 
des valeurs moyennes de 24 mg.m-2 de chlorophylle en automne, 9, 7 en juillet ct un 
maximum de 52,8 mg.m- 2 au printemps. La production primaire printanière a été 
estimée à 0,87 & C.m-2.jour-1. Les biomasses zooplanctoniques (poids sec) varient 
de 0,5 à 1 g.m-- pour la partie océanique contre 3 à 5 g.m-2 sur le talus continental, 
avec des maximas dans les zones frontales en septembre de 10 g.m- 2• La 
comparaison des valeurs de production primaire et de biomasse zooplanctonique 
montre un excédent de production primaire de 0,5% de la production. C'est donc 
surtout par l'intermédiaire des fèces du plancton que l'écosystème abyssal est 
alimenté. 

ABSTRACT.- The main ·hydrologîcal and biological characreristics of the warer 
masses of che Bay of Biscay are summarized. The warers berween 100 and 800 m depth 
belong co the North Atlantic Central Water; from 800 co 1 500 m; Mediterranean 
water ex tends northward from Gibraltar; from 1 500 to 3 000 m, the North East 
Atlantic Deep water originales from the Norwegian Sea. Below 4 000 m, Antarctic 
water appears and can contribuee up to 20 %. The superftcial water takes place on the 
NACW T-S diagram. Three different regions can be recognized: North, Center and 
South. General circulation in the Bay is disconnected from rhe main North Atlantic 
current, and the velocities are very law. Mesoscale eddies (50 co 100 km in diameter) 
occur within the whole water column. The pelagie communities comprise sorne 300 
species, coming· from different biogeographie provinces. The phytoplankton biomass 
is important near the continental edges north and souch with average chforophyll 
values of 24mg.m-2 in autumn, 9.7 in july and 52.8 mg.m-2 in spring. The.spring 
primary production has been evaluated to 0.87 g Cm-2.d-1• Zooplankton biomasses 
(dry. weight) vary from 0.5 co 1 g.m-2 in the oceanic area 10 3 10 5 g.m-2 on the 
continental shelf, with maximums up to 10 g.m-2 in september in frontal areas. 
Comparison between primary production and zooplankton biomass data indicate an 
excess of primary production of 0.5 %. Therefore, the abyssal ecosystem should be 
main/y fueled through plankton feces. 

(*) IFREMER, Centre de Brest, BP 337, 29273 Brest Cedex France 
Contribution IFREMER 10. 

25 
Peuplements profonds du golfe de Gascogne 
L. !.aubier ct Cl. Monniot, cd. IFREMER 1985. 630 p. 
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Golfe de Gascogne, masses d'eau, èirculation, tourbillon, phytoplancton, zooplanc
ton, production. 
Biscay bay, water mass circulation, eddy, phytoplankton, zooplankton, production. 

INTRODUCTION 

Géographiquement le golfe de Gascogne se présente comme une entité 
bien individualisée. Il se rattache de manière générale à l'Atlantique N.-E. 
Toutefois sa position et la morphologie de ses côtes vis-à-vis de la circulation 
générale l'en mettent quelque peu à l'écart. Le Golfe est surtout un point de 
convergence d'influences néritiques et océaniques multiples. La diversité 
des conditions physiques et écologiques que l'on y rencontre localement 
dans le domaine pélagique, conduit à le différencier en sous-systèmes ayant 
leurs caractéristiques et leurs dynamiques propres. Au plan physique, les 
régions se différencient par des structures hydrologiques déterminées, par le 
relief des fonds, par les interactions air-mer et la marée. Au plan 
faunistique, c'est une zone de mélange de la faune tempérée classique avec 
des groupes d'affinité boréale, subtropicale et tropicale. 

Traiter des caractéristiques du domaine pélagique dans ce volume 
consacré au benthos abyssal se justifie par le souci d'établir une description 
des conditions de l'environnement aussi exhaustive que possible. Les 
interactions entre ces deux domaines pélagique et benthique existent, bien 
que leur connaissance soit encore balbutiante. Elles sont au moins de deux 
ordres. Une part des organismes benthiques bathyaux et abyssaux ont une 
phase planctonique de développement, certaines véligères de Gastéropodes. 
par exemple (BOUCHET, 1976; BOUCHET et WAREN, 1979; BOUCHET et 
FONTÈS, 1981). Ceci introduit de nouveaux facteurs explicatifs de la nature 
des peuplements abyssaux et de leur répartition. Enfin et surtout, le milieu 
abyssal dépend, pour l'apport d'énergie, des flux de matière organique qui 
sédimentent à partir des couches supérieures pour lesquelles le plancton est 
le principal producteur. On s'attachera à faire le point des connaissances sur 
le domaine pélagique, à inventorier son hétérogénéité et ses fluctuations 
spatiales et temporelles, afin de faciliter l'étude de ces interactions. 

1. CARACTÉRISTIQUES HYDROLOGIQUES 

1.1. ORIGINE DES EAUX DU GOLFE DE GASCOGNE 

D'un point de vue hydrologique, les eaux du golfe de Gascogne se 
rattachent à l'Atlantique N. Pour la tranche superficielle de 100 à 800 rn 
environ, l'Eau Centrale Nord Atlantique {ECNA) a des caractéristiques 
physiques bien individualisées (HELLAND-HANSEN et NANSEN, 1926 ; 
ISELIN, 1936: SVERDRUP et al., 1942) qui se traduisent par un diagramme 
T-S linéaire de T = 8° Cet S = 35,10%o aT= 19° et S = 36,700/oo. Cette eau 
prend naissance dans la région des Sargasses-Bermudes. Mélange efdevenir 

26 
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de cette eau au cours du transport dans l'Atlantique N. posent encore des 
problèmes (WORTHINGTON, 1976). Suivant ISELIN (1936) puis SVERDRUP et 
al., (1942), la coïncidence des vanations de température et salinité suivant la 
verticale et suivant une coupe N. S. dans l'Atlantique N. traduirait 
l'altération progressive de ces eaux et des plongées suivant les isopycnes. 

Au niveau intermédiaire de 800 à 1 500 rn, l'eau méditerranéenne qui 
sort de Gibraltar marque son influence de façon très nette. De 1500 à 
3 000 rn, l'Eau Profonde Atlantique N.-E. (EPANE) est formée princi{'ale
ment du flux de la mer de Norvège qui pénètre vers le S. par le détrott du 
Danemark et le seuil Islande-Ecosse, ainsi que de l'eau de mer du Labrador 
qui pénètre dans le bassin E. à travers la dorsale média-atlantique (fig. 1). 
L'eau de fond au-delà de 4 000 rn comporte une composante d'eau 
antarctique, jusqu'à 20 %. 

1.2. CARACTÉRISTIQUE DES EAUX DU GOLFE DE GASCOGNE 

Aux niveaux intermédiaire et profond, l'influence de l'eau méditerra
néenne et de l'eau du Labrador se traduit par des anomalies notables sur les 
diagrammes T-S. 

Le flux d'eau méditerranéenne et les perturbations associées ont fait 
l'objet de nombreuses études (MADELAIN, 196.7 et 1972 ; COSTE, 1969). 
Son influence s'atténue du S. vers le N. Deux maximums de salinité 
observés à des profondeurs différentes dans le Golfe sont dus à différentes 
conditions de mélanges avec l'ECNA à la sortie de Gibraltar (HOWE et al., 
1974; ZENK, 1975a et b). Dans le Golfe, ce mélange se situe à un niveau 
moyen de 600 à 800 rn, son influence se· fait sentir jusqu'à 1 500 m. La 
circulation générale de cette veine d'eau méditerranéenne porte au N., bien 
qu'une circulation anticyclonique à l'W. et cyclonique au S.E. soit observée 
(LE FLOCH, 1969). 

L'eau du Labrador présente également deux couches dans le Golfe, 
l'une vers 600 rn assez diluée, l'autre plus importante à 1 500 m. 

L'eau superficielle du golfe se place sur le diagramme T-S de I~ECNA. 
C'est une masse d'eau assez homogène par rapport au reste de l'océan 
(T = 10,50 à 12,00 oc et S = 35,45 à 35,75%c). Cette eau présente une 
variation géographique marquée dans le Golfe. On doit ainsi distinguer 
(BARY, 1963) une eau centrale sud (ECS) dans la partie sud du Golfe à 
température (11,50 à 12,00 oC) et salinité (35,65 à 35,75%o) plus fortes que 
l'eau centrale N. (ECN) (T = 10,50 à 11,00 oc; S = 35,45 à 35,65%o). 
TREGUER et al., (1979) séparent également ces deux régions par les 
concentrations en sels nutritifs plus élevées pour l'ECN (nitrates 9 à 10 
I-J.atg.1- 1 ; phosphates 0,55 à 0,65 1-J.atg.l- 1 et silicates 4 à 5 1-J.atg.l-1). Le 
centre du Golfe est occupé par une masse d'eau dite du Golfe (G) limitée à 
l'E. par le talus continental. Caractéristiques physiques· et chimiques 
suggèrent que cette eau de transition entre l'ECN et l'ECS résulte 
pnncipalement de leur mélange suivant les processus de « capsiz-ing » et 
« cascading » (COOPER, 1949 ; COOPER, 1952) à proximité du talus ainsi 
que des mélanges verticaux actifs. Les structures dynamiques correspondan
tes sont décrites au paragraphe suivant. Rappelons ici que, pour les régions 
néritiques, les caractéristiques de la mer Celtique (COOPER, 1967a et b) et 
des plateaux continentaux bretons et vendéens (VINCENT et KURC, 1969 ; 
VINCENT, 1973) sont bien établies. 

27 
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EPANE ' EAU PROFONDE ATlANTIQUE NORD- EST 
EPANO: EAU PROFONDE ATLANTIQUE NORD- OUEST 
EL· EAU OU LABRADOR a 
EM' EAU MEDITERRANEENNE 

SALINITE 

34.8 34.9 

1 EAU MER OU LABRADOR 
2 EAU LABRADOR ET ATLANTIQUE SUD 
3. EAU PROFONDE ATLANTIQUE NORD 
4. EAU MEDITERRANEENNE 

( ., .. ) 
35.0 35.1 

u .. 
3 ·"-' 

...J 

...J 

2 

""' ... 
z 
""' 1-
0 
Il. 

1.5 ~ 
::l 
l
e:( 

a: 
UJ 
a. 
::::; 

0.5"" 
1-

5. FLUX ISLANDE- ECOSSE 
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7, FLUX OU DETROIT DU DANEMARK 

Fig. 1.- Schéma de l'origine géographique des principales masses d'eau (A) et leurs 
caractéristiques physiques d'après WORTHINGTON (1976) pour l'Atlantique nord-

est(B). 

28 
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1.3. STRUCTURES DYNAMIQUES A L'ÉCHELLE DU GOLFE 

Les structures dynamiques du Golfe, principalement liées au talus 
continentaL sont révélées par leur signature thermique sur les images 
satellites prises dans l'infrarouge. Les périodes d'apparition et d'activité 
sont saisonnières, aussi pour une date donnée des structures moins actives 
sont plus difficilement décelables. Une image du mois d'août 1981 (TIROS 
N, fig. 2) permet de résumer la plupart de ces différentes structures. 

CNE:=<O.····cos .. ···SEO 
LOGICIEL GIPS'ï' 

Fig. 2.- Image satellite infra-rouge des structures thermiques dans le golfe de 
Gascogne et le Proche-Atlantique. Les températures froides (blanc-bleu) et chaudes 
(rouge et au-delà) permettent de dissocier la zone des fronts d'Iroise (A et B), la région 
du plateau continental (C), les eaux chaudes du Golfe (D), la résurgence de Galice 

(E). Satellite TJROS N du 26.08.81. 

29 
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Il faut distinguer: une tache. d'eau froide, couleurs très claires, à l'W. 
de la Bretagne (A) séparée des eaux plus. chaudes voisines par des zo"nes 
frontales d'Iroise (B) et d'Ouessant, la résurgence du. talus continental 
breton (C), les eaux chaudes du Golfe (D), l'upwelling côtier de Galice{E.) 

Les fronts de l'Iroise font actuellement l'objet d'une étude détaillée par 
les laboratoires anglais de l'IMER (Plymouth) et par le Laboratoire 
d'Océanographie Physique de l'UBO. La formation de la zone frontale sur le 
plateau continental de cette mer à marée dépend de processus unidimen
sionnels tels que les échanges à l'interface air-mer et le frottement des 
courants de marée sur le fond (MARIETIE et LE CANN, 1983). La 
résurgence du talus continental breton (zone C, limite des couleurs bleue à 
vert) est un phénomène périodique, donc difficilement décelable au cours 
de campagnes océanographiques classiques, mais souligné par ses consé
quences biologiques (LE CORRE et TREGUER, 1976 : LE FEYRE, 1980). 
MAZÉ (1980) interprète son apparition comme résultant d'ondes internes 
engendrées par l'onde de marée. 

A la limite sud du Golfe, l'upwe!Iing de Galice est un phénomène 
classique non analysé plus avant ici, dont les travaux de MANRIQUEZ et al., 
(1976), FRAGA (1976), FRANCO et al., (1978) établissent les caractéristiques 
physiques. · 

1.4. CIRCULATION ET TOURBILLON 

La circulation générale dans le golfe de Gascogne est déconnectée du 
c.ourant général nord-atlantique. E.lle ne prés~nte pas de modèle caractéris
tique et fes vitesses moyennes seraient tres faibles de l'ordre du cm.s- 1• Ces 
traits généraux sont confortés par une compilation des données hydrologi
ques recueillies ces trente dernières années pour l'Atlantique N.- E. 
(MAILLARD, 1983). L'absence de gradients de densité notables pour le 
Golfe, correspond à des courants potentiels de très faible vitesse. Ces 
résultats, ainsi que les calculs géostrophiques de SAUNDERS (1982), 
indiquent l'existence pour les 850 premiers mètres, d'un flux d'W. se 
divisant vers 45°N. au niveau de la dorsale média-atlantique en deux 
branches portant l'une au N. et l'autre au S., qui évitent ainsi le Golfe. Plus 
profondément jusqu'à 1 200 rn le courant très lent, inférieur à 0,5 cm.s- 1 

dérive au. N. tandis que de 1 200 à 3 500 rn il s'écoule au S. Une analyse plus 
détaillée de la circulation profonde et des travaux dans la région du plateau 
de Mériadzek. est réalisée par VANGRIESHEIM [3]. Dans la tranche très 
superficielle, à cause de ces courants très faibles, la circulation dépend 
essentiellement des courants induits par le vent. 

Enfin, on observe, dans le Golfe et le Proche-Atlantique, des tourbil
lons cycloniques et anticycloniques signalés à plusieurs reprises pour 
différentes régions de la plaine abyssale (HOWE et TAIT, 1967: BRUNDAGE 
et DAHME, 1969; Rossov, 1972). L'expérience de bouées dérivantes, 
conduite de 1976 à 1977 (MADELAIN et KERUT, 1978), met en évidence 
cette activité tourbillonnaire à moyenne échelle entre 45 et 4rN, 13 et 
l7°W. Des images infrarouges du satellite TIROS N AYHRR révèlent de 
nombreux tourbillons similaires pour l'ensemble du Golfe (DICKSON et 
HUGHES, 1981). Ces structures dynamiques ont un diamètre de 50 à 100 km 
et affectent toute la tranche d'eau de la surface à 4 000 rn de fond. Leur 
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origine n'est pas éclaircie mais des travaux récents (le groupe « Tourbil
lon», 1983) établissent leurs natures et caractéristiques. Remarquons que 
ces tourbillons ne modifient pas les caractéristiques des masses d'eaux 
définies précédemment bien qu'ils influent sur leur distribution et aient 
probablement un rôle également dans les mélanges. 

De manière globale, les structures décrites .ont une influence certaine 
sur les processus biologiques de production. Influence directe par isolement 
et concentration des peuplements planctoniques (tourbillons, convergen
ces), indirecte par la modification des structures verticales (dômes ; 
upwelling) dont les conséquences sont un enrichissement de la couche 
superficielle en nutriments et l'activation de la production. Ces caractéristi
ques font l'objet du paragraphe 2.2 (infra). 

2. CARACTÉRISTIQUES BIOLOGIQUES DU DOMAINE PÉLAGIQUE 

2.1. GÉNÉRALITÉS FAUNISTIQUES - COMPOSITION 

Les premiers travaux sur le golfe de Gascogne résultent des campagnes 
océanographiques «historiques». du Prince ALBERT de MONACO (1885-
1915) du H.M.S. « RESEARCH» (1900), du THOR (1905-1910),du «DANA 
II, (1928-1930). Ces observations, bien que ponctuelles, établissent déjà un 
inventaire faunistique qui met en relief la richesse et la diversité de la faune 
pélagique. A parttr de 1950, les recherches ont été menées par groupe 
zoologique de manière plu.s quantitative. Elles définissent l'abondance des 
individus, leurs variations saisonnières et associent comparaisons biogéogra
phiques et détermination des préférendums de conditions d'environnement 
particulièrement hydrologique. Une analyse bibliographique très complète 
(180 références) des connaissances acquises jusqu'en 1975 sur la faune du 
Golfe a été réalisée par THIRIOT (1976). Ce travail identifie environ 
300 espèces et résume les résultats écologiques acquis pour chacune d'entre 
elles. Cet auteur conclut ainsi que le golfe de Gascogne n'apparaît pas 
comme une entité, mais plutôt comme une zone de transition et de mélange 
de faunes d'origines diverses. Limite de l'extension des eaux chaudes de la 
région méditerr-anée-atlantique et des eaux boréales, des espèces d'origine 
tropicale et subtropicale ainsi que des espèces boréales se surajoutent, dans 
le Golfe, à la faune tempérée. 

L'analyse des principaux groupes zoologiques caractéristiques par leur 
abondance et leurs préférendums écologiques, illustre ces conclusions. Les 
siphonophores, très abondants en hiver et au printemps dans la partie 
océanique et méridionale du Golfe s'étendent à la côt.e avec la pénétration 
des eaux chaudes en été. Les espèces dominantes sont Chelophyes, 
appendiculata, Muggiaea kochi et M. atlantica. Lensia conoidea et Eudoxoi
des spiralis (BIGELOW et SEARS, 1937; PATRITI, 1965a et b, 1966; 
BEAUDOIN, 1971). 

Les méduses, représentées par une vingtaine d'espèces, sont néritiques 
et printanières. Elles appartiennent aux faunes arctiques et tropicales qui se 
mélangent dans le Golfe (KRAMP, 1959). Une analyse plus détaillée de ce 
groupe à partir des spécimens récoltés au cours des campagnes BIOGAS 
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figure dans ce volume (J. GoY) (46]. Ptéropodes et hétéropodes sont pour la 
plupart des formes d'eaux chaudes qui att.eignent dans le Golfe la limite 
septentrionale de leur extension géographique (TESCH, 1946, 1949· et 1950). 

Parmi les différents groupes planctoniques du Golfe, une grande 
attention a été accordée aux chétognathes en raison de la valeur d'indica
teurs de masse d'eaux qui leur est attribuée. Ainsi Sagitta seiosa est associé 
aux eaux continentales peu salées, S. serratodentata et S. tasmanica sont 
caractéristiques des eaux atlantiques plus chaudes et plus salées tandis que 
S. elegans est associé aux eaux de mélange (BAINBRIDGE, 1963 ; REYSSAC, 
1963 ; BEAUDOIN, 1971). 

Les Thaliacés sont particulièrement abondants dans le Golfe. Pour les 
Salpes les espèces dominantes, Thalia democratica et Salpa fusiformis 
présentent de grandes fluctuations ; pour les Dolioles, Dolioleua gegenbauri 
domine dans la partie nord du Golfe au printemps-et Doliolum nationa/is 
dans le reste du Golfe. Les déplacements saisonniers de ces groupes sont liés 
aux flux atlantiques. 

L'inventaire faunistique des Copépodes, établi depuis très longtemps, 
repose sur les travaux de FARRAN (1926), SARS (1925) et RosE (1933). Pour 
ce groupe également deux e~pèces voisines Ca/anus helgolandicus et C. 
finmarchicus d'origine distincte méridionale pour la première, septentrio
na!e pour la secon~e, coexistent dans le Golfe. Ce groupe des Cop~podes 
presente, de mamere plus ample que les autres, une superposltlon de 
fluctuations d'abondances liées aux cycles saisonniers et aux variations 
spatiales. LAKKIS (1967) distingue trois régions géographiques caractéristi
ques, le S.-W. de la Manche, la mer Celtique et la région du cap Finisterre. 
Le talus continental français apparaît comme une zone frontière entre les 
espèces océaniques et néritiques. Pour cette région étudiée au sens large, le 
cycle annuel est marqué par une période d'extrême abondance (mai-juin) 
suivie d'une deuxième poussée automnale en octobre. Ces périodes. 
d'abondance sont liées aux développements des espèces néritiques, tandis 
que les espèces cosmopolites apparaissent plus tardivement en juillet 
(BEAUDOIN, 1975). Les espèces dominantes sont Ca/anus helgolandicus, 
Paracalanus parvus, Candacia armara, Centra pages typicus, Temora longi
cornis, Euchaeta hebes, Metridia lucéns, Pleuromamma robusta, Acartia 
clausi et Oithona plumifera. 

Les Euphausiacés sont représentées par 14 espèces (Ruuo, 1936 ; 
CASANOVA, 1971). Le mélange des formes d'origine diverse est également 
pour ce. groupe une caractéristique de la région. Les principales espèces sont 
Meganyctiphanes norvegica, Nyctiphanes couchii, Euphausia krohnii et 
Nematoscelis megalops. 

Enfin, une place particulière doit être accordée à l'ichthyoplancton du 
Golfe qui fournit une part très importante des ressources vivantes exploitées 
par la France. A partir des travaux de l'ISTPM. l'abondance des œufs et 
larves dans le Golfe, leur période d'apparition, les distributions spatiales 
sont décrites de manière précise. Une première année d'étude, en 1964, 
conduit au recensement de 32 espèces de Téléostéens, dont les frayères sont 
localisées pour la majorité au plateau continental français (ARBAULT et 
BOUTIN, 1968). Le suivi des variations saisonnières et le développement de 
ces recherches permet de préciser les zortes de frayères, les périodes de 
pontes et les nourrisseries (ARBAULT et LACROIX, 1971). A partir de <::es 
travaux, l'étude suivie des zones tests choisies à l'entrée de la Manche, sur le 
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plateau continental breton, Vendée. et Arcachon ( ARBAULT et LACROIX, 
1973) est conduite pour la prédiction des fluctuations de stocks de poissons 
(recrutement, estimation des stocks de reproducteurs), l'analyse de la 
distribution des frayères et les relations avec le milieu (ARBAULT et 
LACROIX, 1977a et b ). 

Cette analyse des principaux traits de )a faune pélagique du golfe de 
Gasco~ne n'est pas exhaustive. Elle est volontairement limitée aux grandes 
caracteristiques biogéographiques, ainsi qu'aux groupes dominants par leur 
abondance et leur rôle dans l'écosystème. Cependant elle permet de 
montrer d'ores et déjà l'importance des fluctuations spatiales des peuple
ments liées à l'hydrologie, ainsi que l'existence d'importantes variations 
saisonnières. Dans ce domaine, un programme d'enregistrements continus 
de zooplancton dans l'Atlantique N.-E., est mené par les laboratoires 
anglais de Plymouth (IMER). Une masse considérable de données et de 
résultats a été ainsi amassée depuis cinquante ans, à partir desquels des atlas 
zoologiques et des synthèses par groupes sont publiés annuellement 
(GLOVER et BARNES, 1959, 1960 et 1961 ; GLOVER et al., 1962, 1963 et 
1964: GLOVER et ROBINSON, 1965, 1966, 1967, 1968, 1969, 1970, 1972 ; 
ROBINSON, 1973, 1974). Ces résultats précisent. les notions de communautés 
zooplanctoniques, délimitent les frontières géographiques et les répartitions 
spatiales. Ils permettent de mieux comprendre la nature des fluctuations à 
long terme des peuplements et établissent l'influence des facteurs climati
ques et hydrologiques sur les variations interannuelles d'abondance, indé
pendamment de la densité (COtEBROOK, 1978). 

2.2. ASPECTS QUANTITATIFS, BIOMASSE ET PRODUCTION PLANC
TONIQUE 

- Phytoplancton 
La répartition des biomasses phytoplanctoniques montre une structure 

cohérente, influencée par les structures hydrologiques. Elle fait apparaître 
de manière évidente (TRAVERS, 1969; GRALL, 1976) que les zones riches 
en phytoplancton, susceptibles d'une production primaire élevée. sont 
localisées à proximité de la rupture de pente des plateqg_x continentaux. 
Une coupe réalisée en début de printemps (avril-mai) de là pointe de 
Penmarch au cap Finisterre durant la campagne PHYGAS 32 (TREGUER et 
al., 1979) caractérise bien l'existence de deux zones riches, la première à 
proximité du talus continental breton avec des valeurs superficielles de · 
3,0 mg.m-3 de chlorophylle a et des maximums plus profonds de 4,0 mg,m- 3 

à 50 rn, la seconde au voisinage des côtes de Galice (2,0 mg.m-3). Ces 
biomasses phytoplanctoniques fluctuent ::tvec la saison. Suivant TREGUER er 
al. (1979) et GRALL (1976), la moyenne automnale est de 24 mg.m-2 (de 
11,9 à 47 ,97) pour la couche superficielle 0-50 rn ; en juillet, phase 
oligotrophe, les valeurs sont plus faibles, 9,73 mg .. m-2 en moyenne. La 
période printanière montre un maximum marqué de 52,80 mg.m-2 (de 11 à 
150 mg) qui correspond à la phase de. poussée planctonique. Ces valeurs 
sont plus faibles dans la zone sud du golfe de Gascogne (respectivement 19,2 
automne, 9,7 été et 41,9 mg.m-2 au printemps). 

Pour la groduction primaire du golfe de Gascogne peu de mesures sont 
disponibles. A partir de mesures de sels nutritifs et de calculs d'utilisation, 
TREGUER et al. (1979) estiment la production primaire printanière à 56 g 
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C.m-2• Ceci correspond, compte tenu de la durée assez longue (2 mois) de 
la. phase d'utilisation des sels nutritifs à une productivité moyenne de 0,4 à 
1;9 g c.m-2.Jour-1• Ces estimations concordent avec les mesures de GRALL 
(1976) de 0,87 g c.m-2.Jour-1• La floraison automnale en octobre présenté 
des valeurs de productivité voisines de celles du printemps. Mais elles 
correspondent à des essaims de surface et la production décroît avec la 
profondeur pour atteindre des taux très faibles à 10 m. Les productions 
intégrées sont alors de l'ordre de 0,5 g c.m-2.Jour- 1. 

- Zooplancton 
La répartition spatiale des biomasses zooplanctoniques traduit les 

mêmes caractéristiques mises· en évidence pour le phytoplancton. Bien qu'il 
n'y ait pas de coïncidence spatio-temporelle stricte entre les maximums de 
phyto- et de zooplancton, celui-ci présente les mêmes périodes d'abondan
ces au cours du cycle saispnnier et les. zones riches sont « inféodées » 
é~alement aux structures hydrologiques particulières de convergence et de 
divergence : zones frontales d'Ouessant, talus continental breton et upwel
lin~ des côtes de Galice. En avril-mai, pour l'ensemble de la partie 
oceani~ue du Golfe, les bio.m~ses (poids sec) s'échelonnent entre 0,5 e~ 
1 g.m--. Sur le talus contmental, par contre, des valeurs de 3,70 a 
4,70 g.m-2 sont mesurées pour la couche 0-200 m (LE FEYRE, 1976, 
campagne PHYGAS 32) ; les valeurs sont plus faibles au S. de l'Irlande et aux 
abords de l'Espagne (2 à 4 g.m-2). En octobre ces biomasses généralement 
plus faibles présentent la même variation spatia·le (2,3 à 2,7 g.m-2 sur le 
talus breton). 

Au N.-W. du Golfe, dans la région d'Ouessant, les maximums 
planctoniques sont associés à la zone frontale d'Iroise. Cette structure 
hydrologique s'installe en été. Des biomasses zooplanctoniques de 2,0 à 
4,0 g.m-2 sont mesurées en juillet 1979. Les valeurs sont plus fortes en 
septembre, resRectivement pour les années 1979 et 1981 de 2 à 6,0 g.m-2 et 
de 1 à lOg.m-2 (GRALL et al., 1980; LE TAREAU et al., 1983). 

Les valeurs de biomasse commentées ici, particulièrement pour la 
partie océanique du Golfe englobant le talus continental, résultent de 
mesures nocturnes. En effet, pour l'ensemble du Golfe, une migration 
nycthémérale active des grandes formes vivant entre 200 et 500 m (Euphau
siacés, Pleurom.amma spp.) entraîne la nuit une augmentation de la 
.biomasse de la tranche 200-0 qui peut représenter jusqu'à 50% d'enrichisse
ment. 

La répartition spatiale des biomasses zooplanctoniques dans le Golfe 
est schématisée sur une carte (fig. 3) à partir des séries les plus complètes, 
de mesures citées. Une telle carte réunit des mesures provenant de 
différentes saisons et au cours d'une même campagne un intervalle de 2 à 3 
semaines sépare les observations. Aussi on ne peut lui accorder. qu'une 
valeur d'illustration. Elle fait ressortir l'opposition entre le plateau conti
nental français à forte biomasse et les régions océaniques et le centre du 
Golfe qui sont plus pauvres. · 

Très peu de mesures établies sur de longues séries temporelles sont 
disponibles ; il est ainsi difficile de chiffrer les parts respectives dues aux 
variabilités saisonnières et interannuelles. On dispose essentiellement de 
quatre années de mesures du biovolume pour des observations trimestrielles 
d'une centaine de stations réparties sur le plateau continental français au 
sens large de la Cornouaille à l'Espagne (ARBAULT et LACROIX-BOUTIN, 
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, .. ,. 

Fig. 3.- Carre de distribution des biomasses zooplancroniques (poids sec en g.m-2) 

dans le golfe de Gascogne d'après ·les mesures de LE FEYRE (1976) et LET ARREAU er 
al. (1983). 

1973). Pour être comparées aux valeurs précédentes, elles sont transformées 
en poids sec (tabl. 1) en utilisant l'équivalent de CuSHING et al., (1958) (il 
existe un ordre de grandeur de dtfférence entre les différents termes 
d'équivalence çiisponibles dans la littérature). La période hivernale est la 
plus pauvre (43,20 mg.10 m-3 à 184 mg.lO m-3) tandis que le printemps et 
l'été· montrent un enrichissement d'un facteur 6 (220,8 mg. lü m-3 à 
1393,6 mg.lO m-3). Ces chiffres indiquent également pour l'automne 
l'existence d'un second maximum plus faible que les valeurs printanières. La 
variation interannuelle est d'amplitude plus restreinte, d'un facteur 2 à 3. 
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Tableau 1 

Variations saisonnières et imerannuelles de la moyenne saisonnière de biomasse de 
zooplancton (poids sec en mg./10 m-3, valeurs moyennes pour le plateau continental 

français) d'après ARBAULT et LACROIX-80UTIN (1973). 

Hiver Printemps Eté Automne 

1964 75,20 432,0 361,6 214,4 

1965 76,80 220,8 1 393,6 892,8 

1966 43,20 337,60 

1967 184,0 144,0 110,4 54,4 

A titre d'indication une comparaison avec d'autres systèmes productifs 
de l'Atlantique N.-E. est réalisée. On compare pour chacun de ces systèmes 
les valeurs moyennes observées au cours de la saison de développement du 
zooplancton (tabl. 2). Les biomasses mesurées dans le golfe de Gascogne 
sont du même ordre de grandeur que celles relevées dans l'upwelling du 
Portugal et. des côtes N.-W. d1Afrique, seuls les maximums absolus observés 
sont un peu plus faibles. Une telle comparaison devrait en toute rigueur 
prendre en compte des valeurs moyennes intégrant l'ensemble de la zone 

Tableau 2 

Comparaisons des biomasses planctoniques observées pour différents écosystèmes à 
haute production, de l'Atlantique nord-est. 

Biomasse Biomasse 
Période phytoplancton zooplancton 

de mesure poids s~c po.ids sec 
my mo mglmJ 

Manche Large mai 2-5 3 à 10 
côte 20 à 50 (5) 30 à 60 (7) 

Fronts Iroise juillet 0.5 à 2,0 20 (6) 
Golfe de Gascogne 

septembre 15 à 25 (6) 

Talus Continental avril-mai 3-4 ( 4) 20 à 40 (8) 

Upwelling portugais septembre 1 (9) 30,86 (3) 

Upwelling marocain janvier-mars 4 à 5 (1) 60 (2) 

1) JACQUES et al., 1976. 
2) BOUCHER et THIRIOT, 1973. 
3) RAZOULS, 1983. 
4) TREGUER et al., 1979. !

6) GRALL et ai., 1980. 
7) RAZOULS, 1980. 
8) LEFEVRE. 1976. 
9) COSTE, 1983. 

5) MOAL, 1980. 
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d'extension de chacun de ces systèmes et les variations interannuelles, mais 
là encore la répétition des mesures suivant de .longues séries temporelles fait 
défaut. 

- Utilisation et devenir de la production planctonique 
Le Golfe se présente ainsi comme une région à biomasse et production 

planctonique élevées. Celles-ci SUJ?portent des stocks importants de produc
teurs ternaires comme en témoigne la richesse des ressources vivantes 
exploitées. En 1971 par exemple,· 83 000 tonnes de poissons, crustacés et 
coquillages ont été pechés dans le Golfe et le Proche-Atlantique, dont plus 
de la moitié sont des espèces pélagiques (statistiques de pêche de l'ISTPM). 
Une première question est d'estimer si le réseau trophique pélagique tourne 
sur lui-même et quel est l'excédent de production reiargué pour les 
domaines plus profonds. · 

A partir des caractéristiques de biomasses et de productions énumérées 
précédemment, on peut estimer de manière très globale le taux d'utilisation 
des ressources pour les premiers niveaux de la chaîne alimentaire. En 
utilisant une ration journalière moyenne de 100 % du poids des individus 
(poids sec, GAUDY, 1974, poids de carbone, PAFFENHOFFER, 1971) sur le 
plateau continental breton au .pri~temps pour de~ biom~s~es moyennes de 
3. g.m-2, ce sont 1,8 g de c.m-- qUI sont consommes quotidiennement par le 
zooplancton. Cette valeur correspond exactement à fa production primaire 
de 1.9 g. C. m-2.t1 estimée par TREGUER et ai. (1979). Sur la base de ces 
estimations il apparaît que l'excédent de production; qui pourrait sédimcn
ter, serait très faible cc qui correspond aux valeurs mesurées de flux de 
carbone. sur le fond, représentant 0,5% de la production primaire de surface 
(KHRIPOUNOFF et al. (5]). 

Une seconde source de matière organique peut être duc aux fèces, les 
crustacés planctoniques n'assimilant que de 40 à 60% de la nourriture 
ingérée. Dans ce sens on ne dispose pas de connaissances assez précises sur 
le rôle des coprophages et leurs taux d'utilisation de ces fèces dans la 
tranche superficielle, pour estimer les quantités d'excrétas utilisés et la part 
qui sédimente. Cependant, il faut noter que les taux cités sont des 
estimations très globales et qu'ils peuvent présenter de grandes variations 
(de 40 à 400 % pour la ration) suivant le stade de développement, la saison 

· et la richesse en nourriture disponible du nülieu. Quelques éléments 
qualitatifs permettent en outre de prévoir que cette contribution peut être 
un peu plus forte que les estimations précédemment fournies qut doivent 
être considérées comme minimales. Notamment il existe des multiplications 
rapides d'organismes, pour lesquels on ne connaît pas ou peu de prédateurs 
dans le domaine pélagique. C'est le cas des eaux rouges à Gyrodinium 
aureolens (PINGREE et al., 1975) qui atteignent des biomasses de 100 f.Lg de 
chlorophylle a par litre, des développements . de Noctiluca scinrillans 
(LEFEVRE et GRALL, 1970) et, de manière générale pour le golfe de 
Gascogne, des blooms de Thaliacés. Pour ces derniers organismes qui sont 
des microfiltreurs, les fèces produites sont de grandes dimensions (0,5 f.Lm à 
1 cm) et sédimentent rapidement ce qui permet de supposer qu'elles sont 
peu utilisées par le zooplancton. Dans les périodes de développement des 
Thaliacés, la filtration est si rapide que les particules ingérées sont 
uniquement brisées et que la matière organique n'est pratiquement pas 
digérée. On estime que des Thaliacés de 5 à 10 cm comme Sa/pa fusiformis 
avec une abondance maximale de 50 individus m-3 filtreront 160 l.h- 1 
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(NIVAL, 1980), ce qui correspond à environ 8% par jour de relargage de la 
production primaire dans la couche photique. 

Ainsi, à partir des connaissances sur le plancton, des mesures de flux 
sédimenté à 200 m, .. aux diverses saisons et aux localisations correspondant à 
des foyers productifs de zooplancton, permettraient d'une part de mieux 
connaître le fonctionnement de ce système et d'autre part de préciser les 
taux d'apport énergétique pour le.s couches sous-jacentes. 
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L'ACTIVITÉ A:J.'\fYLASIQUE 

INDICE DE LA NUTRITION DU ZOOPLANCTON; 

MISE EN ÉVIDENCE D'UN RYTHME QUOTIDIEN EN ZONE D'UPWELLING(1l 

Jean BOUCHER et Jean.Françoi's SAl'VIAIN 

Centre Océanologique de Bretagne, Brest. !-"RANCE. 

Summary : Specifie amylase activity was measured during the CINECA III croise in the moroccan upwelling area. In 
this region the population is homogeneous and in a steady state during the study. The hypothesis of enzymatic activity 
rate as a nutrition index is enlarged by a relation with diet, fast and feeding stock. 

A mathematical expression is given of the relationship between zooplankton digestive activity and phytoplankton 
biomass. Analysis of this equation shows a daily physiological rhythm of the amylase activity. 

Résumé : L'activité spécifique de l'amylase du zooplancton est mesurée au cours de la campagne CINECA III en zone 
marocaine d'upwellin_g. La population est homogène, en état d'équilibre physiologique, pour toute cette zone durant la 
période étudiéè. La liaison entre les variations du taux d'activité enzymatique et le régime alimentaire, le jeûne, et la 
quantité de nourriture disponible, démontre la valeur d'indice de nutrition. de ce taux d'activité. Une relation 
mathématique entre l'activité digestive du zooplancton et la biomasse phytoplanctonique est établie. L'analyse de cette 
relation permet de démontrer l'existence d'un rythme physiologique quotidien de l'activité spécifique amylasique. 

INTRODUCTION 

Quelques dosages enzymatiques ont déjà été utilisés comme indices biologiques dans le domaine, 
marin, notamment pour la détermination de ·la biomasse (Aieem, 1955) ou de la respiration (Packard, 
1969) du phytoplancton, et de quelques animaux (Curl et Sand berg, 1961 ). De tels indices constituent une 
mesure instantanée "in situ" de paramètres écologiques. Ils permettent de résoudre deux difficultés de 
l'étude de la production et de l'écologie pélagique : la faible valeur absolue des taux physiologiques et le 
temps de latence entre les variations des facteurs du milieu et leur répercussion sur l'abondance des 
po pula ti ons. 

Nous proposons d'utiliser l'activité amylasique comme indice de la nutrition du zooplancton. La 
présence d'amylase parmi les enzymes digestives du zooplancton, connue depuis Bond (1934) est mise en 
évidence chez divers organismes. Les relations entre l'activité de l'enzyme et le régime alimentaire, le 
comportement trophique et la quantit~ de nourriture disponible pour ces organismes, sont analysées. Ces 
divers points ont en commun de pouvoir être mesurés in situ, par .opposition à une expérimentation in 
vitro qui modifie conditions d'environnement et réponse des organismes. 

Cette étude a été réàlisée dans la zone marocaine de remontée· d'eau profonde, en juillet 1972, au 
cours de la campagne CINECA III du N.O. "Jean Charcot". 

MATERIEL ET METHODES 

Le zooplancton est prélevé par pêches verticales et horizontales au filet triple WP 2. Ces prélèvements 
sont fractionnés par tranche de profondeurs susceptibles de correspondre à la distribution des planctontes. 
Soixante quinze pêches verticales, trente et une h_orizontales ont été récoltées en quarante stations. Celles-ci 
quadrillent la zone d'upwelling et le large de manière à définir les influences océaniques. 

Chaque prélèvement ·est divisé en sous-échantillons, par fractionnement (Fulsom et al., 19 54) ou par 
pêches simultanées au filet triple WP 2. Deux des sous-échantillons sont conservés pour la numération des · 
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individus et la mesure du poids sec. Les dosages de l'activité enzymatique de l'amylase, du carbone et de 
l'azote total sont effectués à bord du navire. 

Le zooplancton prélevé est filtré sur une soie de 200 microns de vide de maille, rincé à l'eau distillée, 
récupéré et broyé dans un Patter en milieu tamponné (tampon phosphate 0.025 M; ph 6,8) à une 
température inférieure à 5 oC. Le volume du broyat est mesuré ; les analyses sont effectuées sur des 
aliquotes du broyat homogénéisé. 

Le carbone et l'azote sont dosés suivant une méthode dérivée de celle de Pregl et Dumas, à l'aide d'un 
microanalyseur Hewlett-Packard 187 B ; 100 microlitres du broyat sont désséchés 24 heures à l'étuve à 
60 "C puis analysés. Chaque dosage est répété trois fois. L'analyseur est étalonné quotidiennement par 
dosage de poids déterminés (Boucht::t et al., 1974) d'un standard (2-4 Dinitro cyclohexanone). 

L'activité. amylasique est dosée selon la méthode iodométrique de Street et Close (1956). Les 
conditions optimales du dosage ont été déterminées au laboratoire sur du zooplancton prélevé à différentes 
époques de l'année en rade de Brest (Samain et Boucher, 1974). Ces conditions (ph 6,8, température 
3 5 oC) ne sont pas influencées par la composition spécifique de la population ; par contre .tes propriétés 
cinétiques de l'enzyme y sont sensibles. L'étude des variations du taux d'activité enzymatique doit donc 
tenir compte de la composition spécifique de l'échantillon étudié. Le ph optimal d'activité (6,8) confinne 
le fait que nous sommes en présence d'amylase a: d'origine animale. A ce ph, il n'a pas été possible de 
mettre en évidence une activité amylasique chez des algues planctoniques (Monochrysis et Tetraselmis) 
cultivées au laboratoire. 

Le dosage a été effectué manuellement au cours de la campagne. Sa sensibilité permet de doser, 
suivant leur taille et leur activité enzymatique, de 5 à 10 Calanus, de 20 à 30 Centropages. 1/3 
d'Euphausiacé soit une quantité d'azote d~ 20 à 200 microgrammes environ- L'unité enzymatique est par 
convention la quantité d'enzyme nécessaire à l'hydrolyse d'un milligramme de substrat (amidon) par 
minute dans les conditions du dosage. En fait, les résultats sont exprimés en différence d'absorption par 
minute par millilitre, valeurs à multiplier par 3.10-3 pour passer en unité enzymatique_ Nous appellerons 
activité spécifique amylasique, le rapport du nombre d'unités enzymatiques à la quantité d'azote total de 
l'échantillon exprimée en milligramme. 

l 
Les dosages sur le prélèvement total sontcomplétés par des mesures au niveau spécifique. Di;( espèces 

ont été isolées ; trois d'entre elles, représentées par un grand nombr~ d'individus, ont donné lieu. à une 
expérimentation. Les individus d'une même catégorie sont répartis en lots de 10 à 50 suivant leur taille. Ils 
sont conservés à jeûn dans de l'eau de mer filtrée, pendant une période de 48 à 96 heures, à une 
température voisine de celle de la masse d'eau où ils ont été capturés-

La quantité de nourriture à la disposition du zooplancton peut être définie comme la quantité de 
particules organiques en suspension, d'une dimension correspondant aux pièces buccales des zooplanc
tontes. En l'absence de cette mesure, nous avons utilisé la biomasse phytoplanctonique exprimée en chloro
phylle a (ces valeurs nous ont été communiquées par J. Neveux responsable des mesures durant la cam
pagne). Le choix de l'expression en microgramme par litre ou en milligramme par mètre carré sera discuté 
ultérieurement. Cette approximation de la quantité de nourriture peut\ être considérée comme satisfaisante 
en zone d'upwelling où la très forte biomasse et la production primaire élevée masquent les autres sources 
de nourriture. 

Le dénombrement des individus de chaque genre a été réalisé au laboratoire après fractionnement de 
l'échantillon (méthode des dilutions). Pour chaque prélèvement, les résultats sont exprimés en nombre total 
d'individus et en pourcentage appartenant à chaque catégorie. 

RESULTATS 
Biologie de la population zooplanctonique 

Le zooplancton échantillonné est constitué de Chaetognathes, Salpes, Dolioles, Siphonophores, 
Appendiculaires, Euphausiacés et pour 95 % de Copépodes. Pour cette dernière catégorie les genres les plus 
abondants sont Acartia, Temora, Centropages et Pleuromamma qui représentent 60 à 90% des Copépodes 
capturés. L'observation des échantillons montre que la plupart des individus d'un même genre appartien
nent à la même espèce ; on ne doit donc pas s'attendre à des variations importantes de la composition 
spécifique. 
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La composition générique de~ populations est identique à chaque station (tableau 1 ). La distribution 
géographique des organismes est semblable pour toute la zone étudiée. Cette homogénéité est confirmée 
par l'étude du rapport carbone-azote (C/N). 

Omori (1969) a mis en évidence que le rapport C/N varie pour différentes espèces de 3,5 à Il ,6 et 
que des variations de 1 à 10 de ce rapport peuvent être attribuées, pour la population, à la composition 
spécifique, au sex ratio, à l'âge des organismes et aux conditions écologiques. 

Nous avons mesuré un rapport C/N moyen de 4,23 avec des variations de 10% suivant les stations. Le 
coefficient de corrélation entre le carbone et l'azote est de 0,98 ; la droite de régression passe par l'origine 
(fig. 1 ). Ce rapport peut être considéré comme constant pour tous les prélèvements . 
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Figure 1 - Droite de régression des mesures de carbone total 
du zooplancton en fonction de l'azote : C = 4,61 N ; coef
ficient de corrélation 0,99. 

On doit, par ailleurs, remarquer le regrme alimentaire commun de ces espèces. Exceptés les 
Chaetognathes et les Siphonophores, le seul carnivore sensu stricto est le Copépode Euchireila qui a été 
pêché uniquement en profondeur dans les stations du large, éloignées de la zone d'upwelling. Pour les 
autres zooplanctontes, le régime omnivore est généralement reconnu ; certains présentent des tendances 
herbivores ou carnivores suivant la quantité et la qualité de la nourriture rencon~rée (Boucher, 1970). 

Les variations de la composition générique, de la distribution, du rapport C/N et du régime 
alimentaire du zooplancton sont de trop faible amplitude pour influer sur la réponse de l'activité 
enzymatique. Ceci permet de considérer la population comme un "individu moyen", somme des organismes 
qui la composent, et de comparer les mesures effectuées sur le zooplancton total pour chacune des stations 
avec les autres paramètres écologiques. 

Relations entre activité amylasique et comportement alimentaire 

Dix espèces différentes ont pu être isolées à partir des prélèvements ; une activité amylasique est 
décelée pour chacune d'entre elles. Les valeurs absolues de l'activité spécifique de l'amylase ( 1) et les 
amplitudes les plus grandes ont été mesurées pour les espèces à tendance herbivore, les plus faibles pour les 
espèces carnivores (fig. 2). 

Cependant, la comparaison des valeurs d'activité spécifique entre les espèces doit être interprétée avec 
prudence. En effet, le nombr~ de mesures est inégal pour chaque catégorie, les espèces les plus 
fréquemment et les plus abondamment capturées ont permis un nombre supérieur de mesures ; les captures 
ne sont pas réparties régulièrement sur la journée ; il n'a pas toujours été possible de pêcher simultanément 
des espèces herbivores et des espèces carnivores. 

L'activité spécifïque des individus conservés à bord pour expérimentation, décroit en fonction de la 
durée du jeûne (fig. 3). La courbe est semblable pour les cinq expériences : forte activité enzymatique lors 
de la capture, qui persiste durant 12 heures parfois, puis décroissance rapide jusqu'à un niveau stationnaire 
probablement équivalent au métabolisme basal. · 

(!) La quantité d'amylase synthétisée est proportionnelle au nombre d'individus (cette relation sera vérifiée dans 
l'étude statistique). Ce sont donc lelf variatiops de l'activité spécifique amylasique qui peuvent présenter un intérêt 
écologique. 
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Pour une même espèce les valeurs initiales de l'activité spécifique de l'amylase varient. Ceci peut être 
expliqué par les différences de localisation et d'heure des captures. Les individus prélevés dans des zones à 
forte biomasse phytoplanctonique ont une activité plus élevée que ceux prélevés dans une zone pauvre. 

Nous avons montré l'influence du régime alimentaire, du jeûne et des conditions du milieu sur les 
variations de l'activité spécifique amylasique. Les deux premiers points constituent un argument biologique 

A/1 

10 

7 

> 3 ... 
(,) 
<( 

2 

/--.\ 
1/ \ 

\ 
\ 
\ 
\ 
\ 
\ 
\ 
\ 
\ 
\ 

--
-

"'-..._ 

Pleuromamma 

Cal anus 

Cantropaqes 

0 ~---"'T"----~r----,_----~------~---~----~ 
0 24 48 72 96 120 , heures 

HEURES DE JEÛNE 

... .... 
> 
.... 

loq A 

4,0 

~ a,o 

. . 
. ' 

I,Q......_ __ T"'" ____ "'T" ____ __, ____ __. 
2,0 3,0 4,0 loq N 

AZOTE TOTAL ZOOPLANCTONIQUE 

Figure 3 - Décroissance du taux d'activité amylasique par 
individu en fonction du nombre de jours de jeûne. 

Figure 4 - Droite de régression log A= f log N. Prélèvem.ents 
de jour o et la nuit •. (Coefficient de corrélation 0,87). 
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de la. relation entre la nutrition et cette activité enzymatique. Nous pouvons vérifier, sur l'ensemble des 
prélèvements, que la biomasse phytoplanctonique, représentative de la nourriture disponible, est le facteur 
écologique lié aux variations du taux d'activité spécifique de cet enzyme. 

Etude des corrélations entre activité amylasique et facteurs écologiques 

L'étude statistique des prélèvements montre la liaison entre l'activité amylasique A et la biomasse 
zooplanctonique N exprimée en quantité d'azote. Le coefficient de corrélation est de 0,66 significatif au 
seuil 2,5 %. Cette corrélation est améliorée après une transformation logarithmique des données (fig. 4). Le 
coefficient de corrélation est alors de 0,87 significatif au seuil 1 %. La pente de la droite de régression 
log A= f(log N) est égale à 1,1. Ce coefficient n'èst pas significativement différent de 1 (test T sur 
coefficient de régression non significatif). La transformation logarithmique des données. permet une 
normalisation de la distribution des mesures, condition nécessaire à l'application des tests statistiques. Elle 
permet également une linéarisation des relations multiplicatives avant corrélation. Nous pouvons proposer 
les modèles suivants : 

1) A= kN 
2) A= kN.R 

R = variable résiduelle inconnue. 

Rien ne permet d'éliminer avec certitude l'une des déux causes d'amélioration et de choisir entre les 
deux modèles proposés. Toutefois nous avons montré précédemment l'influence des facteurs externes sur 
l'activité spécifique. Ceci nous conduit à expliciter A/N en fonction du résidu R que l'on identifie aux 
paramètres suivants : 

'-Pz : valeur maximale de la quantité de chlorophylle a en microgrammes par litre pour la tranche d'eau 
échantillonnée pour le zooplancton. 

'.{)3 : quantité de chlorophylle a en milligramme par mètre carré pour cette même tranche d'eaù. 

P : quantité de protéines en milligramme par mètre carré des particules de taille inférieure à 
50 microns. 

N : azote total du zooplancton en milligramme par mètre carré. 

Les prélèvements ont été scindés en trois groupes: de nuit (n), de jour U), global (g). Les limites 
horaires du jour et de la nuit ont été choisies à partir des résultats de mesure d'activité amylasique sur les 
tïlets horizontaux périodiques et des heures du lever et du coucher du soleil pour la campagne. La nuit 
ainsi délimitée commence à 21 heures pour se terminer à 7 heures 30. 

Les résultats des corrélations entre ces paramètres et l'activité enzymatique spécifique sont énumérés 
dans le tableau 2. 

Tableau 2. 

1 
log (J) 2 log (J) 3 log P log 01 log prof. 

log ~ global 0.193 0.195 - 0.002 0.163 - 0.173 

log~ 
N jour - 0.011 0.000 - 0.263 0.173 - 0.114 

log 6. 
N nuit 0.356 0.333 0.247 0.162 - 0.104 

L'examen des résultats présentés dans le. tableau 2 met. en évidence que : 

• la biomase phytoplanctonique seule est liée à l'activité spécifique amylasique. Les coefficients de 
corrélation pour ce paramètre sont les plus grands en valeur absolue, ils approchent la significativité au 
seuil de 10 %. 

• cette relation n'est mise en évidence que pour les mesures effectuées la nuit. 

La faible valeur des coefficients de corrélations peut être attribuée à l'expression de la biomasse 
phytoplanctonique. '-Pz représente la valeur de concentration maximale de chlorophylle a généralement 
localisée en surface ; '.{)3 représente la valeur moyenne sur la profondeur de pêche zooplanctonique. Nous 
devons de même tenir compte de la profondeur dans les prélèvements zooplanctoniques. On distingue les 
prélèvements de surface (0-1 00 m) de deux de profondeur(> 100 rn). 
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, Les résultats des corrélations montrent une augmentation des coefficients qui deviennent significatifs 
(tableau 3). De plus l'amélioration des corrélations nocturnes pa'r rapport aux corrélations diurnes est 
significative au seuil 10% (testées suivant les variables auxiliaires de Fisher). 

Tableau 3. 

log 1p2 log 1p
3 

[JM [Prof, 0.18 0.13 

log 6 
Surf. - 0.09 - 0.05 

N rrof.' 0.38 0.44 
Nuit 

Surf. 0.42 0.28 

Ce phénomène montre les limites de l'utilisation de la quantité de chlorophylle a comme mesure de la 
quantité de nourriture ; son expression doit tenir compte de la distribution verticale comparée du 
zooplancton et de la nourriture. Ces problèmes seront discutés ultérieurement. 

La relation entre activité enzymatique digestive et quantité de nourriture~ ne peut être mise en 
évidence que pour les prélèvements de nuit (tableaux 2 et 3). La biomasse phytoplanctonique n'ayant pas 
de rythme nycthéméral, ont peut en conclure que l'activité digestive ne se manifeste que la nuit. Ce 
raisonnement est confirmé par les mesures périodiques en points fixes de l'activité spécifique de l'amylase . 
sur des pêches horizontales (fig. 5) .. La courbe de variations d'activité en fonction de l'heure fait apparaître 
ce même rythme journalier avec un maximum nocturne suiv~ d'un minimum diurne. 

L'étude statistique nous a permis de. mettre en évidence une corrélation significative entre les 
logarithmes de l'activité spécifique et de la biomasse phytoplanctonique. 
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Figure 5 -Variations périodiques de l'activité spécifique de Figure 6 -Droite de régression de l'activité spécifique en 
l'amylase en fonction, de l'heure mesurées sur des prélè- fonction .de la biomasse chlorophyllienne après transfor-
vements horizontaux en point fixe. mation logarithmique. 

La 

A 
-=f..<{)CJ. 
N 

droite de 
A 

régression log N =(.)(log\{) +log À (fig. 6) traduit 

(Cl( = pente, ~ = résidu, de la droite de régression log A/N = f(log \{))). 

une relation de la forme : 

L'ensemble de ces résultats montre que la quantité d'amylase synthétisée est proportionnelle à la 
quantité de nourriture présente. C'est un nouvel argument de la valeur de l'activité spécifique amylasique 
en tant qu'indice de la nutrition. 
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DISCUSSION 

L'existence d'un rythme physiologique journalier de la nutrition, chez les Crustacés, n'a été que très 
rarement mise en évidence. Les rythmes digestifs connus concernent le crabe Thalamita (Van Weel, 1960) 
et la crevette Penaeus kerathuros (Van Wormhoudt et al., 1972). 

Cette étude constitue la première vérification d'une activité .digestive périodique chez les Copépodes. 
Un tel rythme n'avait jamais été mis en évidence in situ. 

Ce rythme enzymatique quotidien conduit à rechercher un comportement nutritif périodique des 
zooplanctontes. Une telle hypothèse a été formulée de nombreuses fois depuis Esterly (1919). Mac Alister 
(1966) démontre mathématiquement que le grazing nocturne aurait un meilleur rendement que le grazing 
continu. Il est logique de penser qu'un rythme digestif doit se traduire par un rythme de l'alimen-tation et 
qu'il existe des rapports entre Je comportement alimentaire et les migrations nycthémérales. Les organismes 
pourraient migrer, pour se nourrir, vers les zones à quantité, ou qualité, optimale de nourriture. En ce qui 
concerne les consommateurs de phytoplancton, cette migration doit se faire vers la surface. 

Ceci pose le problème de la distribution verticale des animaux et de ses variations dans le temps. Les 
prélèvements verticaux qui intègrent la distribution spatiale ne conviennent pas pour une telle étude ; les 
quelques prélèvements horizontaux effectués n'ont pas permis de mettre en évidence une migration 
nycthémérale. 

L'amélioration des corrélations entre l'activité digestive et le phytoplancton après fractionnement des 
mesures en catégories de profondeurs, peut être discutée. Cette amélioration montre que le phytoplancton 
n'exerce pas la même influence sur les animaux de surface et ceux de profondeur. C'est la quantité 
maximale de chlorophylle a qui intervient pour les. animaux des couches superficielles ; la. quantité totale 
disponible sur la tranche d'eau donne une meilleure corrélation pour les animaux de profondeur. Ceci 
pourrait s'expliquer par une tendance des animaux de surface à se concentrer au niveau le plus riche en 
nourriture; Ceci traduit peut-être également la prépondérance en surface des animaux à régime alimentaire 
plus franchement herbivore. 

Ces résultats montrent la limite de la méthodologie choisie et permettent de définir une stratégie pour 
une prochaine étude. L'échantillonnage. du zooplancton doit rendre compte des variations dues aux 
phénomènes mis en évidence : rythme journalier de la nutrition et son i:1fluence sur la distribution spatiale. 
De même la nourriture disponible doit être traduite par une mesure tenant compte de sa qualité, de sa 
quantité et de sa distribution. Une telle méthodologie nous permettrait peut-être de distinguer dans le 
zooplancton les animaux à tendance herbivore de .ceux à tendance carnivore. 

Dans la zone d 'upwelling présentée ici les seules causes de variations per·ceptibles, sont liées aux 
conditions trophiques. Cette caractéristique nous a permis de montrer la relation entre quantité de 
nourriture et activité spécifique. Avec une méthodologie mieux adaptée, en s'affranchissant des conditions 
d'homogénéité et d'équilibre des populations, il devient possible de comparer des régions géographiques ou 
des périodes de cycles distincts. 

Les arguments présentés trégime alimentaire, jeûne, influence de la nourriture) ne constituent qu'un 
ensemble de conditions nécessaires pour démontrer la valeur d'indice de nutrition de l'activité spécifique de 
l'amylase. Une justification plus directe est recherchée au laboratoire par l'étude de la corrélation avec la 
quantité. de nourriture ingérée. Cependant de nombreux auteurs admettent que la quantité de nourriture 
ingérée est une fonction de la nourriture disponible. L'activité spécifique de l'amylase devient une mesure 
potentielle de la nourriture ingérée ; après étalonnage, elle serait une estimation de la mortalité du 
phytoplancton par grazing. L'équation proposée est momentanément celle qui traduit le mieux le phéno
mène observé. Nous ne discuterons pas dans cet article l'adéquation de l'expression mathématique à la 
relation entre l'activité spécifique 'de l'amylase et la concentration d·e chlorophylle. 

CONCLUSIONS 

1) L'activité spécifique amylasique est étudiée comme indice de mesure de la nutrition zooplanc· 
tonique. 7 5 prélèvements verticaux, 31 horizontaux, 5 expérimentations à b·ord et 10 espèces différentes 
sont analysées. 

2) L'étude systématique des populations montre la présence prépondérante des Copépodes (95% ), 
l'homogénéité spécifique et le régime alimentaire général omnivore de ces populations. 
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3) L'expérimentation sur des espèces isolées 'montre que l'activité spécifique amyiasique varie avec le 
type du régime alimentaire des espèces testées et décroît avec la durée du jeûne. 

4) Un rythme journalier de l'activité digestive est observé in situ, 

5) L'étude statistique des corrélations met en évidence que cet indice est lié à la quantité de 
chlorophylle a par une relation de la forme : 

A 
-=ÀI{)"' 
N 

6) Les relations entre 'l'activité spécifique amylasique, la quantité de nourriture et le comportement 
alimentaire confirment sa valeur d'indice de nutrition. 
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ÉTUDE DE LA NUTRITION DU ZOOPLANCTON EN ZONE 
D'UPWELLING PARLA MESURE DES ACTIVITÉS 

ENZYMATIQUES DIGESTIVES1 

J. BOUCHER et J.F. SAMAIN 

Centre Océanologique de Bretagne, Brest, France 

Resumé: La nutrition du zooplancton d'un écosystème d'upwelling est 
étudiée dans les conditions du milieu par la mesure des activités de l'amylase 
et des protéases. L'hypothèse de la signification d'indice de nutrition de 
l'activité spécifique de l'amylase est confirmée par une corrélation avec 
l'indice de broutage de Lorenzen. L'absence de corrélation entre ces deux 
activités enzymatiques permet de définir le régime alimentaire des principaux 
composants de la population. Les variations de l'activité trophique de 
Ca/anus, Temora, Acartia et Podon son décrites et discutées en fonction des 
conditions écologiques et trophiques. 

Abstract: The feeding of the zooplankton has been studied in the natural 
environment of an upwelling ecosystem by measurements of amylase and 
protease activities. The hypothesis of enzymatic specifie activity as a 
nutritional index is extended by a correlation with Lorenzen's grazing ïndex. 
There is no correlation between amylase and protease activity so the diet 
of the populations is described by the ratio of these two · enzymatic activities. 
Variations of relative feeding rate for Ca/anus, Temora, Acartia, Podon, and 
for the total sample are discussed in relation to the ecological and trophic 
characteristics of the environment. 

INTRODUCTION 

L'étude de la nutrition du zooplancton dans les conditions du milieu 
par les méthodes de la physiologie, est particulièrement délicate. En 
effet, la petite taille et la fragilité des organismes jointes à la difficulté 
de reproduire "in vitro" les conditions naturelles, rendent difficiles 
l'extrapolation au domaine marin des mesures effectuées en laboratoire . 
Nous avons mis au point une méthode d'estimation de la nutrition des 
animaux in vivo en nous basant sur le principe des mécanismes de 
régulations cellulaires, en particulier au niveau des synthèses enzy
matiques. La valeur d'indice de nutrition, des activités de l'amylase et 
des protéases, est déjà établie pour divers organismes, Vertébrés et 

1 Contribution no. 313 du Département Scientifique. 
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Invertébrés. La relation entre ces deux paramètres est complexe. En 
effet les activités· enzymatiques, régulées par de nombreux facteurs, 
apparaissent comme une fonction de la biologie des organismes (âge, 
conditions de développement, état physiologique) aussi bien que des 
conditions de nutrition: comportement alimentaire, régime, taux 
d'ingestion.. Cependant l'influence des variations de ces conditions 
trophiques sur l'activité des. enzymes digestiYes a été niise en évidence. 
Ben Abdeljlil & Desnuelle (1963) et Reboud et al., (1966) mettent en 
évidence chez le rat, l'adaptation des enzymes pancréatiques à la 
composition du régime; Lebas, Corring & Courtot (1971) ont montré, 
chez le lapin, que la synthèse de l'amylase est stimulée par l'alimentation; 
Barrington (1962) a rassemblé dans un ouvrage de synthèse les con
naissances similaires sur les enzymes digestives des Invertébrés. 

Nous avons vérifié la valeur d'indice de la nutrition de l'amylase 
pour les Copépodes (Boucher & Samain, 1974). Deux types de travaux 
sont entrepris parallèlement: une vérification expérimentale des 
facteurs internes et externes influençant les sécrétions enzymatiques 
digestives,. et d'autre part une application aux problèmes écologiques. 
Ce sont les résultats obtenus dans ce deuxième domaine qui font l'objet 
de l'étude présentée ici. 

Les activités de. l'amylase et des protéases du zooplapcton ont été 
mesurées au cours des campagnes Cineca III et Cineca V du N.O. 
Jean Charcot. dans les zones de remontée,d'eau profonde du Maroc et 
de Mauritanie. Ces mesures permetten:t: de mettre en évidence la cor
rélation de ce nouvel indice amylasique avec le pourcentage de 
dégradation des pigments chlorophylliens, d'expliquer et de quantifier 
l'influence des variations de la composition faunistique. Le régime 
alimentaire des principaux composants des populations est défini; les 
variations de ce régime alimentaire et de l'activité trophique des 
populations ou des individus sont discutées en fonction des conditions 
écologiques. 

MATERIEL ET METHODES 
PRÉLÈVEMENTS 

Le filet W.P.2. et le filet à larve type F.A.O., respectivement de 200 
et 500 .um de vide de maille, ont été utilisés pout prélever les échantil
lons. Nous les désignerons par les initiales W.P. et F.L. Les traits de 
pêches sont horizontaux, à des profondeurs échelonnées entre la surface 
et le f01id. Les stations ont été choisies suivant leurs .caractéristiques 
physicochimiques et biologiques pour décrire les divers stades d'évolu
tion des processus d'enrichissement par remontée d'eau profonde 
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(Fig. 1). Une expérience pour suivre l'évolution dans le temps d'une 
même masse d'eau marquée par une bouée dérivante, a été réalisée par 
des prélèvements périodiques. En station les prélèvements ont été 
répétés périodiquement toutes les quatre heures pendant 48 à 70 heures 
pour s'affranchir de la variabilité due aux rythmes à c~urtes périodes 
du type circadien. 

1 •co 

1 
r 

17"00 

Fig. 1. Disposition des stations et points de prélèvements suivant le trajet de la bouée 
laboratoire au cours de la campagne Cineca V. 

MÉTHODES DE DOSAGE 
---- -

Le pêches sont fractionnées en trois aliquotes respectivement utilisées 
pour l'inventaire faunistique, le tri d'organismes, les mesures bio
chimiques. Les activités enzymatiques sont dosées sur le broyat d'une 
aliquote de la pêche et sur des individus triés par catégories spécifiques. 
L'activité des protéases est mesurée par le dosage des acides aminés 
libérés à partir de la caséine. L'amylase est dosée par une méthode 
iodométrique. Les protéines sont dosées par la méthode de Lowry. 
L'ensemble des techÎ1iques utilisées a fait l'objet d'une mise au point 
adaptée aux propriétés physico-chimiques des enzymes ainsi qu' à la 
nature du matériel biologique (Samain & Boucher, 1974). Les activités 
enzymatiques de l'échantillon sont rapportées à son poids de protéines 
solubles. Les valeurs d'activités peuvent ainsi être comparées entre 
elles indépendamment des variations de biomasse. Nous désignerons 
cette valeur par le terme activité spécifique de l'amylase ou des 
protéases. 
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RESULTATS 

COMPOSITION FAUNISTIQUE 

Les .échantillons prélevés au filet W.P.2 sont essentiellement con
stitués, pour la région mauritanienne, de Copépodes, de Cladocères 
et de Chaethognathes. Les Copépodes représentent 80. à 95% du 
nombre d'individus. Les genres rencontrés sont: Ca/anus sp.t; Clauso
r:alaml3, Euchaeta, Temora, Centropages, Pleuromamma, Candacia, 
Acartia, Oithona, Oncaea, Corycaeus et Euterpina. lis sont présents 
dans toutes les pêches et les grosses biomasses sont dues aux abondances 
de Ca/anus, d' Acartia ou d' Oncaea. Ces genres sont généralement rep
résentés par une seule espècez par exemple: Calanoïdes carinatus (Kreyer ), 
Te mora stylifera (Dana), Acartia clausi Gfesbrecht. Les Cladocères appar
tiennent à l'espèce Podon intermedius Lillejborg. A ce niveau systé
matique détermination, la composition qualitative des prélèvements est 
homogène pour toutes les stations. Par contre des variations de 
biomasse et de rapports entre les différents composants des populations 
ont été observé. Les pourcentages moyens.d'abondance des principaux 
genres sont résumés dans le Tableau. I. On enregistre des variations de 
l'ordre de 1 à 5 suivant les stations. Toutefois la variabilité de l'échantil
lonnage dans une même station est d'un ordre de grandeur voisin. 
L'influence sur ces variations de l'hétérogénéité des distbbutions 
verticales des organismes, et des conditions écologiques, ainsi que 
des comparaisons. avec d'autres zones d'upwelling font l'objet d'une 
autre étude (Boucher, en prep.). Les pêches au filet à. larve F.L. comp
lètent cette description de la faune par la capture d'individus de tailles plus 
importantes. Ce sont quelques larves de Crustacés et de Poissons et 
un grand nombre de Siphonophores. -

CORRÉLATION AVEC L'INDICE DE GRAZING 

Lorenzen (1967) considère que la principale source de phaeopigments 
est due au broutage des Copépodes sur le phytoplancton. Le rapport 
de la quantité de pigments dégradés à la somme des pigments chloro
phylliens dégradés e~ non. dégradés constitue donc un indice de grazing. 
Cette théorie est étayée par des observations sur la distribution relative 
du phyto- et du zooplancton et par une corrélation positive avec la 
biomasse zooplanctonique. Il était nécessaire de comparer cet indice 
avec l'activité enzymatique comme estimation de la nutrition. Au coùrs 

1 Ce genre a été récemment révisé et nous engloberons sous le terme Ca/anus les anciennes 
et nouvelles dénominations. 

2 Le résultat des mesures sur les individus triés au niveau spécifique sur le bateau, sont 
désignés par le nom du genre sur les illustmtions et le texte. 
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de la campagne Cineca-Charcot III l'activité spécifique amylasique 
du zooplancton et les pourcentages de phaeophytine dans les pigments 
phytoplanctoniques ont été mesurés simultanément.l Cette comparaison 
montre que l'activité spécifique de l'amylase croît avec le pourcentage 
de pigments chlorophylliens dégradés (Fig. 2). La corrélation est 
significative au seuil 5 %, coefficient de corrélation r = 0,50 . 

.• 
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Fig. 2. Corrélation de l'activité spécifique amylasique (en ordonnée) avec l'indice de 
grazing de Lorenzen après transformation logarithmique des valeurs; r = 0,50: mesures 

faites. lors de la camp.agne Cineca V. 

LA RÉGIME ALIMENTAIRE ET SES VARIATIONS 

Une activité amylasique et une activité protéasique ont été mises 
en évidence pour tous les Copépodes et le Cladocère étudiés. Ces 
organismes sont donc susceptibles de digérer des particules d'origine 
animale ou végétale. Pour préciser le régime alimentaire de ces omni
vores, nous avons comparé les mesures de deux séries d'échantillons 
prélevés simultanément avec les filets W.P.2. et F.L. en deux stations 
(Stn 72 et 75). Les échantillons prélevés au filet à larves sont composés 
de 30 à 80% de Siphonophores et pour le reste de Copépodes et de 
Cladocères. Les Copépodes de petite taille, Corycaeus, Oithona, Oncaea 
et les formes juvéniles ne sont pas capturés. La comparaison des 
courbes (Fig. 3) montre une bonne corrélation entre les activités 
spécifiques de l'amylase des deux types d'échantillons. Par contre les 
:variations de l'activité protéasique sont indépendantes pour les deux 
échantillons dans les deux stations. L'activité amylasique correspond 
à l'activité des Ca/anus, Clausocalanus, Candacia, Temora, Acartia, 
Pleuromamma et Podon, seuls organismes capturés par les deux types 
de filet. 

La différence qui se situe au niveau des Siphonophores très abondants 
t I,es mesures de pigments chlorophyllie~s nous ont été communiquées par J. Nevew~. 
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Fig. 3. Comparaison des activités spécifiques de l'amylase et des protéases pour deux séries~ 
d'échantillons prélevés au filet W.P.2. et au filet à larve en deux stations (72 et 75) de la:' 

campagne Cineca V. 

dans les pêches prélevées au filet à larves n'affecte pas l'activité 
amylasique. Par contre elle affecte l'activité protéasique qui montre 
une grande variabilité d'une station à l'autre. Ceci tend à confirmer 
le régime carnivore des Siphonophores. 

L'expérience réalisée en suivant la bouée dérivante permet de préciser 
ces premiers résultats. L'activité spécifique de l'amylase est tracée en 
fonction de la succession dans le temps des prélèvements (Fig. 4). Il n'y 
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Fig. 4. Variations de l'activité spécifique de l'amylase du prélèvement et de trois espèces 
triées à partir d'une aliquote, suivant le parcours d'une bouée dérivante marquant une 

masse d'eau. 
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a pas d'augmentation nette de cette activité. Sur la même courbe nous 
avons porté l'activité spécifique mesurée pour Temora, Ca/anus et 
Podon. Ces trois genres sont classés par ordre d'activité décroissante 
et leur activité moyenne apparaît également constante. 
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Fig. 5. Variations de l'activité spécifiqu!: des protéases du prélèvement et de troise espèces 
triées à partir d'une aliquote, suivant le parcours d'une bouée dérivante marquant une 

masse d'eau. 

La même représentation est adoptée pour l'activité spécifique des 
protéases (Fig. 5). On remarque une décroissance de l'activité pro
téasique du prélèvement qui correspond à la décroissance d'activité 
des Podon. Là encore, Temora et Ca/anus ont une activité moyenne 
constante. Ceci confirme les résultats obtenus pour la comparaison 
des deux types de prélèvements: pour un même individu il n'y a pas 
de corrélation entre les activités enzymatiques amylasiques et pro
téasiques. Ceci est en accord avec la stimulation spécifique des 
synthèses d'enzymes digestives, par la nature des aliments ingérés 
montrée chez le rat par Marchis-Mouren, Pasero & Desnuelle (1963). 
Du rapport entre ces deux activités enzymatiques nous pouvons déduire 
la constitution du régime alimentaire: 

Au niveau spécifique Podon intermedius apparaît comme un omnivore 
à forte tendance carnivore (amylase faible et constante, protéases très 
variables à f~rte amplitude), Ca/anus et Temora comme des omnivores. 
Podon montre une variation des caractéristiques de la nutrition au 
cours de l'expérience. 

Au niveau des peuplements cette variation peut être attribuée à 
deux causes: disparition des Siphonophores dans les prélèvements et 
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diminutio.n de l'activité carnivo.re de Padan. Il est difficile de préciser 
la part due à chacune de ces causes; de plus il peut s'agir d'une variatio.n 
du régime alimentaire. No.us avons pu mettre en évidence un tel 
changement de régime po.ur Ca/anus et Temora. Ces deux genres so.nt 
triés dans les prélèvements effectués en deux stations choisies l'une 
dans la tache de remontée en surface d'eau profo.nde (Stn. 72) el l'autre 
en dehors, au-delà du front thermique (Stn. 75). Elles sont distantes de 
10 milles nautiques. Les prélèvements y sont effectués successivement 
avec une périodicité de 4 heures et répétés pendant soixante heures. Les 
valeurs des activités amylasique et protéasiques sont tracées en fonction 
du temps (Fig. 6) pour chacun des deux genres Temara et Ca/anus à 
chacune des deux stations. 

..... .......... 
=}
~r_,_,5 - . " ....... _ ..... 

Fig. 6. Comparaisons de l'activité spécifique de l'amylase et des protéases de Temora et de 
Ca/anus pour les Stations 27 et 75. 

On remarque une nouvelle fois l'absence de corrélation entre l'activité 
amylasique et l'activité protéasique. L'activité spécifique des protéases 
présente une grande variabilité mais les niveaux moyens sont confondus 

. pour les deux stations. Au contraire l'amylase montre une augmentation 
d'activité à la Station 72 pour Ca/anus et Temara. Nous sommes en 
présence d'une accentuation du caractère herbivore de ces deux 
Copépodes. 

V ARIA TI ONS DE L'ACTIVITÉ NUTRITIVE 

Nous avons ensuite comparé l'activité amylasique des prélèvements 
effectués au filet W.P.2. aux différentes stations (Figs 7 et 8). L'amplitude 
des variations croît avec le niveau moyen de l'activité. On remarque 
un gradient d'activité qui permet un classement des stations, soit par 
ordre décroissant d'activité: Stations 68, 62, 75 et 72. Ce classement 
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correspond à. l'éloignement de la côte. La radiale ainsi définie, perpen
diculaire à la côte, recoupe les gradients de paramètres hydrologiques 
et biologiques. Schématiquement en effet, on peut distinguer parallèle
ment ·à la côte au niveau de la Station 72 une tache de remontée d'eau 
profonde à faible température et riche en phytoplancton, puis vers le 
large une élévation de la température accompagnée d'une augmentation 
de la . teneur en oxygène dissous et de la stabilité hydrologique. La 
biomasse phytoplanctonique diminue légèrement et sa distribution 
verticale est très homogène. La production phytoplanctonique et la 
biomasse zooplanctonique s'accroissent également vers le large. 
L'ensemble de ces caractéristiques écologiques sont résumées dans le 
Tableau II (Nival & Gostan, 1975). Il apparaît ainsi une augmentation 
de l'activité trophique de la population mésozooplanctonique en 
fonction de l'amélioration des conditions écologiques. Nous pouvons 
préciser quels sont les organismes responsables de cette augmentation. 

'·' 
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Fig. 7. Variations de .l'activité spécifique de l'amylase du prélèvement en fonction de 
l'éloignement de la côte: pèches effectuées en surface au filet W.P.2. 

En effet les variations d'activité amylasique de Ca/anus et· Temora 
traduisent une augmentation de l'activité nutritive de ces deux 
Copépodes. Temora a toujours une activité trophique supérieure à 
celle de Calanus. Ces deux genres marquent une augmentation de leur 
activité trophique de la Station 75 à la Station 72 avec un accroissement 
plus rapide pour Ca/anus. Ceci correspond à l'augmentation de la 
biomasse phytoplanctonique. Dans ce cas la température plus froide 
et les conditions hydrologiques plus instables à la Station 72, zone côtière 
de remontée d'eau, qu'à la Station 75 n'ont pas d'effet inhibant. 
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Nous enregistrons le phénomène inverse au niveau des peuplements. 
C'est donc parmi les autres genres composant les échantillons que nous 
devons rechercher les responsables de l'augmentation d'activité mesurée 
de.la·cô~e vers le large. Ce genre doit être abondamment représenté 
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Fig. 8. Variations de l'activité spécifique de l'amylase du prélèvement en fonction de 
l'éloignement de la côte: pêches effectuées à 20 m de profondeur au filet W.P.2. 

pour compenser la variation d'activité de Ca/anus et Temora. Nous 
avons déjà. noté que Podon avait une activité amylasique inférieure à 
celle de ces deux Cdpépodes. La comparaison des pourcentages d'abon .. 
dance des différentes catégories de la population (Tableau I) fait 
apparaître la faible représentation de Ca/anus et Temora de 1 à 9% 
ainsi que des Podon qui disparaissent vers le large. Ce sont les Acartia 
(35 à 40 %) qui dominent en abondance et à un degré moindre les 
Onacea et les Oithona. C'est aux Acartia que nous attribuons l'aug
mentation de l'activité trophique herbivore. Pour cette espèce l'influence 

T Ai!t.EAU I 

Comparaisons des pourcentages moyens d'abondance des principaux genres composants 
les populations mésozooplanctoniques pour trois stations de la campagne Cineca V. 

Cineca V 
Station Clauso" Copépo Euter-· 
Genres Ca/anus· ca/anus Te mora Acartia Oitlràna Oncaea dites pina Podon 

72 0,5 8 9 31 6 14 13 9 4 

75 2 45 0,7 4 7 5 25 

68 9 9 35 11 15 11 .1 4 
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des conditions écologiques apparaît prépondérante par rapport à la 
biomasse phytoplanctonique. 

DISCUSSION 

Cette. étude sur le comportement nutritif du zooplancton dans son 
écosystème au moyen d'indices biochimiques spécifiques de l'équipe
ment digestif des animaux comporte deux aspects: la nature des 
informations obtenues d'une part et les modifications à apporter dans 
la stratégie de l'étude d'autre part. Nous confirmons des régimes 
alimentaires connus, notamment pour Podon intermedius, Ca/anus 
et d'une façon plus générale le caractère omnivore du zooplancton 
introduisant des comportements particuliers d' Acartia et de Temora 
qui se révèlent herbivores dans cette étude et pour lesquelles on signale 
plus généralement des comportements carnivores. Ce caractère omni
vore est confirmé par la mise en évidence de possibilités d'adaptation 
du régime alimentaire des Copépodes aux conditions du milieu. Cette 
adaptation peut être induite par les conditions trophiques comme c'est 
le cas pour Temora et Ca/anus qui ont une activité amylasique croissante 
avec la biomasse, ou par d'autres facteurs, les conditions nutritives ne 
permettant pas toujours d'expliquer les résultats obtenus. 

TABLEAU II 

Schématisation de la distribution des gradients des paramètres physico--chimiques et 
biologiques pour quatre stations de la campagne Cineca V. · 

Bio mas. 
Chloroph.a Product. zooplanct. 

Cineca V/ Grad. temp. Grad. 02 {j.g/1)· max. Phaeophyt. intégs (mg prot/ 
Stat. ("C) (ml 02 dis) et. moy. % (mgc./m2) coup fil.) 

68 16.87 5.40 7.5 72 2984 184 
17.08 5.57 M=3.20 89 

62 14.54 3.13 4 78 1 065 450 
16.26 4.47 M=3.62 86 

75 14.9 4.20 7.5 68 2 538 150 
18.00 5.61 M=2.8 100 

72 15.62 3.30 16 75 663 108 
16.00 5.66 M=3.80 87 

En effet, sur la radiale perpendiculaire à la côte nous avons montré 
que Temora et Ca/anus avaient une activité amylasique décroissante 
de la côte vers le large en relation. avec la diminution de la biomasse 
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phytoplanctonique (Fig. 6) en opposition avec l'activité croissante 
d' Acartia. Ce comportement particulier pourrait être attribué à la 
distribution des tailles et particules. La fréquence des petites tailles 
de particules diminue vers le large tandis· que celle des particules de 
30 p.m: augmentet (Gostan, comm. pers.). Or l'efficicaté de filtration 
d'Acartia est maximale pour des particules de petites tailles (5-10 ,u.m) 
alors que Ca/anus et Temora ont une efficicaté optimale pour de plus 
grandes particules (35-45 ,u.m) (Nival & Nival, 1974). Dans ce contexte 
le comportement nutritif de ces trois genres ne peut être expliqué par 
les conditions trophiques que s'il y a simultanément une augmentation 
de la teneur en phytoplancton des particules de 5-10 ,u.m et une diminue 
tion de cette teneur pour la catégorie 45 ,u.m de la côte vers le large. 
Une telle explication paraît peu vraisemblable dans cette zone mauri
tanienne d'upwelling où les algues phytoplanctoniques en floraison 

. sont des espèces coloniales. Il faut donc accorder une part d'influence 
au complexe des conditions écologiques dans les variations du régime 
alimentaire des individus zoopla,nctoniques. 

Au niveau de la stratégie cette étude montre qu'il est nécessaire de 
trier et de mesurer toutes les espèces sur toute la zone étudiée. Ceci 
nous permettrait de vérifier de.s résultats obtenus de façon indirecte. 
On sait enfin que l'activité protéasique. mesurée représente en fait 
l'activité globale des protéases, uniquement sélectionnées par les 
conditions physico-chimiques de la méthode de dosage et que des 
informations plus sélectives seront obtenues par des mesures spécifiques 
des différentes protéases. Nous avons aussi montré que les différents 
constituants des peuplements étudiés ne répondent pas de manière 
uniforme aux conditions écologiques et trophiques; un faible gradient 
de condition suffit à diversifier leur réponse sur une zone apparemment 
aussi homogène du point de vue des processus biologiques que 
l'écosystème d'un upwelling. En particulier la classe des herbivores 
perd son unité. Ceci augmentera sans doute la difficulté d'estimer la 
mortalité du phytoplancton par broutage du zooplancton. 
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Abstract 

Study· of the nutrition, the feeding regime and rhythm 
of the zooplankton under the natural conditions, 

through measurement of the digestive enzymatic activities 

The amylase and trypsin activity of the most important zooplankton species has been 
measured in the upwelling zone of the Spanish Sahara during the "Gibraltar ecophysiological 
cruise" of the oceanographie vesse! Jean Charcot. The analysis of the results was carried out for 
the double purpose of demonstrating the regulation by the nutrition of the activities of digestive 
enzymes and utilizing these results to study the feeding behavior under the natural environmental 
conditions of an ecosystem. 

With regard to its biological significance, the influence of the quality and quantity of food 
available has been demonstrated by a bouble experimental approach followed by' a statistical 
one. Significant correlations were found between the specifie amylase activity and the rates of 
.ingestion and assimilation. An adaptation of amylase- and trypsin activity tc the quantity and the 
quality of food available had been shawn. This adaptation allows the· organisms to maintain an 
optimum digestive efficiency. The statisticaf analysis of the in situ results shows the relationship 
between the digestive enzymatic activities and certain characteristics of the food (particles). 
,available. 

• Contribution no. 423 du Département Scientifique du Centre Océanologique de Bretagne. 
' L'un des auteurs a bénéficié du soutien financier partiel d~un contrat N,S.F. Gx 33502. 
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The dimension of the particles and their chemical composition seem to be preponderant. 
The al.imentary regime and rhythm are described from the ecological point of view. The regime 

was analysed for each ·of the eight species of copepèds and the cladoceran studied. From the 
char.acteristics of the food ingested and the respective variations in th&" analyse and trypsin, 
which do not seem to be correlated, one can conclude the nature of the food ingested. The 
species studied appear to be omnivorous with carnivorous tendencies for Oncaea sp. and Podon 
intermedius, and herbivorous for Calanoides carinatus. Acarria clausi and P/euromamma gracilis. 

A feeding rhythm which is regulated by externat factors (trophic conditions) was demon
strated. The constancy of its periodicity with respect to the variation of the externat conditions, 
as shown by the repetition of the measurements in, an oceanic zone 50 miles wide, forces one to 
also admit the existence of internai factors. lt is a nycthemeral feeding rhythm. 

Résumé 

L'activité de l'amylase et de la trypsine des principa(es espèces du zooplancton a été mesurée 
dans la zone d'upwelling du sahara espagnol au cours de la campagne d'écophysiologie 
Gibraltar; du N. O. Jean Charcot. L'analyse des résultats est menée dans la double optique de 
montrer les régulations des activités enzymatiques digestives par la nutrition et d'utiliser ces 
résultats pour l'étude du comportement alimentaire dans les conditions naturelles d'un éco
système. 

Au point de vue de la signification biologique. l'influence de la quantité et de la qualité de 
nourriture disponible est mise en évidence par une double approche expérimentale puis 
statistique. Des corrélations significatives lient l'activité spécifique de l'amylase aux taux 
d'ingestion et d'assimilation. Une adaptation des activités amylasique et trypsique à une 
variation de la quantité et de la qualité de nourriture disponible est mise en évidence. Cette adap
tation permet aux individus de conserver une efficacité optimale de la digestion •. L'analyse 
statistique des résultats obtenus in situ montre la relation liant les activités enzymatiques 
digestives à certaines caractéristiques de la nourriture (particules) disponible. La taille des par
ticules et leur composition chimique apparaissent comme prépondérantes. 

Du point de vue écologique, le régime et le rythme alimentaire sont décrits. Le régime est 
analysé pour chacune des huit espèces de Copépodes et du Cladocère étudié. Les 
caractéristiques de la nourriture disponible et les variations respectives de l'amylase et ':le la 
trypsine, qui ne présentent pas de corrélation. permettent de conclure quant à la nature de la 
nourriture ingérée. Les espèces étudiées apparaissent comme omnivores avec des tendances car
nivores pour Oncaea sp. et Podon intermedius herbivores pour Calanoides carinatus. Acartia clausi, 
et Pfeuromamma gracilis. 

Un rythme alimentaire est mis en évidence. Ce rythme est régulé par des facteurs externes 
(conditions trophiques). La constance de sa périodicité devant la variation des conditions ex
ternes traduite par la répétition des mesures sur une zone océanique de 50 milles de côté, 
nécessite d'admettre également l'existence de facteurs internes de régulation. C'est un rythme 
nycthéméral de nutrition. 
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Introduction 

L'étude du rôle du zooplancton et plus particulièrement des Copépodes, dans le fanc· 
tionnernent d'un écosystème,. nécessite des mesures de la nutrition. En fait, des petites 
variations de grazing ont une influence capitale sur l'équilibre du système {Steele, 1974). 

De nombreux travaux ont été consacrés à ces problèmes de nutrition. Cependant, la 
plupart des résultats ont été obtenus après expérimentation sur des animaux conservés 
en élevage, ce qui hypothèque la possibilité d'utiliser ces mesures pour expliquer les 
processus naturels. En effet. retranchés des conditions du milieu naturel, les zooplanc
tontes présentent in vitro des stress. des adaptations, des méca~ismes d'auto
régulations, qui se traduisent par des variations des taux physiologiques dont on ne 
mesure que le résultat. 

Pour s'affranchir de ces erreurs méthodologiques, nour avons rècherché une méthode 
de mesure de la nutrition des individus dans les conditions du milieu. Le principe con
siste à mesurer les mécanismes cellulaires de régulation du métabolisme intermédiaire, 
correspondant au taux physiologique que l'on désire quantifier. Barrington {1962) rap
porte de nombreuses relations entre les. activités enzymatiques digestives des in
vertébrés et les conditions de nutrition. Au cours de travaux antérieurs, nous avons 
établi J'existence de telles relations pour les principal~s espèces composant le 
zooplankton {Boucher et Samain, 1974, 1975). Paralèllement, les mécanismes de 
régulatiqn des activités enzymatiques digestives ont été étudiées expérimentalement 
pour Artemia sa/ina L. {Samain et al., 1976). 

Nous proposons donc d'utiliser la mesure de. l'activité de deux enzymes digestives: 
l'amylase et la trypsine, pour mesurer la nutrition. Cette mesure est effectuée sur les 
animaux dès leur capture. Compte-tenu de la vitesse de synthèse et de dilution de ces 
enzymes, elle permet une estimation de l'activité trophique des organismes au moment 
de leur capture. 

Une mesure de la nutrition utilisant cette méthode biochimique de mesure a été 
réalisée pour les Copépodes et les Cladocères planctoniques au cours de fa, campagne 
Gibraltar 1975 du N. O. Jean Charcot, consacrée à l' écophysiologie pélagique. Les 
mesures ont été réalisées durant cette campagne dans le double but de. mettre en 
évidence la régulation des activités enzymatiques digestives par la nutrition et de 
décrire le comportement alimentaire de quelques espèces du mesozooplancton. Dans 
cette optique on vérifiera in vitro 1' existence d'une .relation quantitative entre l'activité 
spécifique de l'amylase et les taux d'ingestion et d'assimilation. L'analyse in situ des 
variations d'activité de l'amylase et de la trypsine en fonction des conditions trophiques 
et du rythme journalier sera ensuite utilisée pour décrire le régime alimentaire et mettre 
en évidence une alimentation périodique du mesa-zooplancton. 
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Matériel et méthodes 

?relèvements de zooplancton 

Les prélèvements anf' été réalisés du 27 mars au 29 avril dans la zone d'upwelling du 
Sahara espagnol (21 ° 30 N, 17 ° 10 W). Le zooplankton est récolté par pêche horizon
tale de 5 min au filet type WP2 (200 J.lm de vide de maille) ou F.A.O. (300 J.lm de vide de 
maille). Les pêches ont été réalisées simultanément à trois profondeurs (surface, 30 met 
fond ou 100 m). Cette série de prélèvements est répétée périodiquement toutes les 4 
heures pendant 36 à 72 heures en points fixes (zones A. B. C, D, E) ou suivant le par
cours d'une bouée. dérivant avec la masse d'eau de surface (zone F). Les zones de 
prélèvements (Fig. 1) ont été choisies de manière à présenter le maximum de variation 
des conditions écologiques et biologiques pour la zone d'étude. 

FIG. 1. Disposition des zones de prélève(T1ent (A, B. C. D. El. de.s prospections .( + --+) et dl.l trajet de la 
bouée dérivante (Pl au cours de la ca(T1pagne Gibraltar du N.O. Jean Charcot. 

Des lots d'in.dividus des espèces les plus. abondantes sont triés à la pipette dans 
chacun des .prélèvements. Une aliquote de chaque prélèvement est fixée au formol et 
conservée pour une numération faunistique ultérieure. Les lots d'individus adultes triés 
sont utilisés pour déterminer les activités enzymatiques digestives des différentes 
espèces au moment de leur capture. Les lots supplémentaires sont conservés en 
élevage à bord pour expérimentation sur la nutrition. 
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Expérimentation (in vitro) 

Les individus triés sont conservés dans l'eau de mer filtrée, à te~pérature constante 
voisine de celle du lieu de prélèvement. Après un délai de 2-5 heures des lots de 50 in
dividus de même origine sont transférés dans des bouteilles inactiniques contenant 
210 ml d'eau de mer filtrée (0.45 ~m) enrichie d'une culture de phytoplancton. La con
centration en celtules du milieu d'élevage est de 2.2-2.5 x 104 cellules/ ml ( 1.2 !Jg C/ ml). 
Ce phytoplancton provient d'une culture de Tetraselmis suecica Butcher avec en
richissement en sels nutritifs selon Guillard et Ryther (1962) en présence de carbone 
radioactif (40 ~Cil ml) ajouté sous forme de NaHC14 01 jusqu'à ce que la culture soit 
uniformément marquée. Des flacons témoins ne contenant pas d'animaux sont préparés 
simultanément, de la même manière. La suspension des cellules et l'oxygénation sont 
assurées par un buJiage d'air comprimé. L'ensemble des flacons ainsi préparés est con
servé à l'obscurité. Leur nombre permet de répéter les mesures toutes les quatre heures 
pendant 1-2 jours. 

A chaque mesure. les animaux sont séparés du milieu d'élevage. Des aliquotes du 
milieu (essai et témoin) sont prélevées pour numération du nombre de cellules. La quan
tité de cellules ingérées par intervalle de quatre heures est déduite du nombre de 
cellules présentés dans les flacons essai et témoin en tenant compte de leur évolution 
au cours de l'expérience. 

Un nombre dè 40 individus est homogénéisé au broyeur de Thomas pour mesurer des 
activités de l'amylase et de la trypsine. Les 10 individus restants sont transférés à 
raison d'un par flacon dans 10 ml d'eau de mer filtrée (0.22 !Jm). Un délai de 4-12 heures 
est observé pour l'excrétion du contenu du tube digestif. Au terme de ce délai chaque 
animal et les pelotes fécales produites sont recueillis séparément sur filtre Millipore, 
rincés à l'eau de mer acidifiée par 0.01 NHCI puis desséchés à 55 °C. Un comptage de 
radioactivité est réalisé pour chacun des deux filtres (compteur à scintillation liquide 
Beckmann LS 133). La radioactivité des échantillons est convertie en teneur de carbone 
par étalonnage de ces deux paramètres sur la culture de phytoplancton utilisée comme 
source de nourriture. Le carbone organique particulaire est mesuré par un dosage 
adapté de la méthode de Menzel et Vaccaro (1964). 

Cette stratégie a été adoptée pour rendre compatible les trois types de mesures et 
permettre leur comparaison. La méthodologie utilisée pour mesurer les taux d'ingestion 
et d'assimilation implique un certain nombre. d'erreurs qui ont déjà été analysées. 
notamment pour la méthode utilisant les éléments radioactifs par Conover et Francis 
(1973). Il en résulte que les valeurs absolues ainsi déterminées sont peu précises. 
Cependant ces difficultés ne diminuent pas la précision des valeurs relatives qui nous 
importent pour la comparaison des différents types de mesures. 

Etude in situ 

Les différents lots d'individus de même espèce isolés de chaque prélèvement sont 
aussitôt broyés à 5 °C (broyeur de Thomas). Les activités enzymatiques sont mesurées 
sur chacun de ces homogén~ts. La quantité de protéines de l'extrait brut est mesurée 
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selon la méthode de Lowry (1951). L'activité de l'amylase est mesurée par iodométrie. 
L'ensemble de ces analyses et la préparation des échantillons. ont fait l'objet d'une 
adaptation des méthodes à la nature particulière du matériel biologique utilisé (Samain 
et Boucher, 1974). L'activité trypsique est mesurée par dosage de la nitroaniline libérée 
après hydrolyse enzymatique du pseudo-substrat spécifique L. Bapna. (N a benzoyl L 
arginine 4 nitro aniline). les conditions de le mesure ont été ajustées après déter
mination des propriétés physicochimiques de l'enzyme {substrat 1.74 mg/ml, tampon 
Tris 0.05 M, pH 8.0, température 50 °C). Une série de prélèvements à la bouteille de 30 1 

est réalisée juste avant les pêches de zooplancton et aux mêmes profondeurs, pour la 
mesure des caractéristiques du matériel particulaire en suspension. Le nombre de par
ticules par classe de tailles (5-1 0 ).lm, 10-20 J.lm, 20-60 J.lm et supérieure à 50 J.lm) est 
analysé au Coulter counter. Après filtration sur Millipore (0.45 J.lm) la quantité de 
protéines, d'amidon, de glucides et de chlorophylle a de la matière particulaire est 
mesurée (J. A. Grall, A. G. Martin et C. Riaux ont réalisé ces mesures à bord du navire. 
Les méthodes et les résultats obtenus feront l'objet d'une analyse distincte). 

Résultats 

Signification biologique des activités enzymatiques digestives: relations avec la nutrition 

1. Approche expérimentale 

A. Etude expérimentale (in vitro). relation quantitative 

La comparaison des mesures simultanêes de l'activité amylasique, du tau.x 
d'ingestion et du taux d'assimilation faites sur .les élevages met en évidence une 
relation quantitative directe entre ces trois paramètres. 

L'activité spécifique de l'amylase est· corrélée positivement avec la quantité de 
cellules phytoplanctoniques ingérées (Fig. 2). Le coefficient de corrélation r = 0.538 est -
significatif au seuil 2 %. 
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FIG. 2. Corrélation de l'activité spécifique de l'amylase et de la quantité de cellules phytoplanctoniques 

ingérées. mesurées sur les élevages; r = 0.538 significatif au seuil 2 %. 
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Une relation semblable est mise en évidence entre l'activité spécifique de l'amylase 
et la quantité de carbone assimilé. La corrélation (r = 0.934) est significative au seuil 
0.1 % (Fig. 3). 
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FlG. 3. Corrélation de l'activité spécifique de l'amylase et de la quantité de carbonne assimilé, mesurées en 
élevage; r = 0.934 significatif au seuil 0.1 %. 

·La première corrélation est établie à partir des résultats de dix expériences utilisant 
des Temora sty/ifera prélevés dans les diverses situations écologiques étudiées. Pout la 
deuxième corrélation, les résultats ont été obtenus à partir de deux expériences utilisant 
des T. stylifera capturés en une même station. Les différences dans le nombre de 
mesures ainsi que l'amplitude différente des deux paramètres explicatifs, taux 
d'ingestion et taux d'assimilation, ne permettent pas de comparer les significativités 
des deux corrélations. Il est cependant possible que la variation de physiologie suivant 
l'évolution des conditions écologiques intervienne comme une cause d'explication de la 
relation déterminée par la première corrélation. Les deux relations obtenues illustrent 
l'augmentation de l'activité amylasique avec le taux d'ingestion ou d'assimilation et 
justifiént son emploi pour- comparer l'activité trophique in situ, des zooplanctontes. 

B. Relations qualitatives 

Nous mettrons tout d'abord en évidence les capacités. d'adaptation de l'activité de 
l'équipement enzymatique digestif à des variations de la nourriture disponible. Une telle 
adaptation des activités enzymatiques digestives à des variations de la teneur en 
protéine et en amidon de la nourriture a déjà été mise en évidence pour la crevette 
Penaeus kerathurus Forsskal (Van Wormhoudt. 1974). Dans notre étude, ceci est suggéré 
par la comparaison des activités enzymatiques de Ternora stylifera (Dana) dans le milieu 
naturel avec une source de nourriture diversifiée mais peu abondante et après transfert 
dans un milieu expérimental avec une nourriture abondante monospécifique (Tetraselmis 
suecica). 

Les mêmes paramètres sont mesurés sur des T. stylifera au moment de leur capture 
puis sur des individus du même prélèvement, conservés à l'obscurité et à température 
constante voisine de celle de la profondeur de capture. La comparaison du poids de 
sestonet du poids de protéines des particules en suspension avec le poids de matière 
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organique dans le milieu d'élevage, des taux d'assimilation et des activités amylasique 
et trypsique est résumée dans le Tableau L Il apparaît lorsque l'on passe du régime 
naturel à un régime phytoplanctoné monospé.cifique.abondant, que l'activité amylasique 
est multipliée par un facteur 2 tandis que l'activité trypsique est divisée par 5. L'ef
ficacité théorique d'assimilation correspondant à la quantité de nourriture assimilée par 
minute, par action conjuguée des deux enzymes, reste du même ordre de grandeur. Ceci 
pourrait correspondre à une adaptation de l'activité des enzymes digestives à la nature 
de la nourriture disponible. permettant une efficacité optimale de la digestion. 

TABLEAU 1 

Comparaison des mesures en élevage de la quantité de nourriture disponible 
et des activités digestives avec les valeurs mesurées dans les conditions naturelles 

pour des Temora stylifera de même origine 

Quantité de nourriture disponible 

Poids de matière assimilée 

Activité spécifique de l'amylase 

Activité spécifique de la trypsine 

Efficacité théorique d" assimilation 

Temora stylifera 

ln vivo 
(milieu naturel) 

0.18JJg/ml de protéines 
1,023 JJg/ml de sesto~ 
1.25 J.lg Clan/jour 
(estimé de l'activité 
spécifique de l'amylase) 

0.393 utés/mg 

0.078 mg prot./mg 

0.566 JJg/min 

ln vitro 
(élevage) 

2.3 x to• cellules/ml 

1.16JJgC/ml 
3.0 JJ9 C/ an/jour 

0.698 utés/ mg 

0.016 mg prot./ mg 

O. 733 J.lg/ min 

Cette capacité d'adaptation permettrait d'expliquer comment les· Copépodes par
viennent à satisfaire les besoins métaboliques élevés que l'on peut mesurer en élevage 
(Gaudy, 1974) à partir de la quantité de nourriture très faible, disponible dans le milieu 
naturel. 

Une standardisation exhaustive de cette méthodologie biochimique de mesure de la 
nutrition nécessiterait d'étendre r expérimentation aux diverses espèces du zooplancton 
pour quantifier et hiérarchiser les facteurs explicatifs. Ceci nécessiterait un lourd 
protocole expérimental.et une sophistication des méthodes qui peut être évité en partie. 
Dans ce but, nous utiliserons une seconde approche pour caractériser les facteurs 
régulant l'activité enzymatique digestive: l'analyse statistique des mesures effectuées 
dans le milieu naturel. 
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2. Exploitation statistique des données collectées in situ 

A. Remarques méthodologiques 

93 

Le traitement qui va être présenté repose sur les méthodes classiques de régression 
simple ou multiple, de corrélation totale ou partielle. Quelques remarques s'imposent à 
propos de l'utilisation de ces méthodes. La corrélation n'implique nullement la 
causalité. Ceci est d'autant plus vrai que l'on ne dispose pas en général de tous les 
paramètres souhaitables, et une corrélation entre deux paramètres peut être due à la 
liaison de ces deux paramètres avec un troisième, absent de l'étude. 

Les modèles utilisés sont linéaires. Lorsqu'une corrélation simple est étudiée, un 
graphique bi-dimensionnel s'avère précieux pour détecter de visu d'éventuelles non 
linéarités. 

La non linéarité peut encore être étudiée par l'utilisation de modèles polynomiaux et 
par le test de l'utilité des termes non linéaires. 

De. façon générale, il est extrémement utile, comme le soulignent Draper et Smith 
(1966), de procéder à des études des liens des résidus avec lès variables explicatives 
comme avec les valeurs prédites. 

Bien évidemment, des transformations préalables des données peuvent être en
visagées, par exemple en logarithmes pour aboutir à des modèles multiplicatifs et non 
additifs dans les régressions multiples. Mais il faut bien se. garder de conclure à la 
nécessité d'une transformation au simple vu de l'augmentation des coefficients de 
corrélation. Une transformation implique l'utilisation d'un modèle nouveau, et c'est 
l'adéquation des modètes qui s'étudie comme il a été dit par un examen détaillé des 
résidus et de leur éventuel lien avec les différentes variables explicatives comme avec 
les valeurs prédîtes. 

L'inférence statistique, qui se fait essentiellement à l'aide de test-F où de tests qui 
s'y ramènent, repose: 1) sur l'adéquation des modèles; 2) sur la normalité des résidus, 
et 3) sur l'indépendance stochastique des divers résid!Js. 

Le point 1) a déjà été discuté. Le point 2) a été étudié sur les données traitées en 
traçant l'histogramme des résidus. En règle générale, une'légère dissymétrie apparaît 
dans ta distribution des résidus. Ces écarts de distribution diminueront plus vite avec 
les valeurs négatives. Les résidus importants en valeur absolue sont positifs, et 
correspondent donc à des pics d'activité inexpliqués. Le phénomène auquel en toute 
rigueur on pourrait remédier par l'utilisation de.méthodes non paramétriques nous sem
ble toutefois d'importance mineure vis-à-vis du point 3). Ce point, qui est souvent 
négligé, est en effet d'une importance capitale, toutes les inférences classiques 
reposant sur l'indépendance stochastique des différents échantillons. Or dans les exem
ples présentés,. comme 'dans de nombreuses données océanographiques qu'il nous 
a été donné de traiter, cette condition n~ est pas respectée. On s ·en aperçoit en reportant 
sur un graphique la série des résidus. Il apparaît ainsi nettement une corrélation entre 
résidus successifs, ce que confirme le calcul de la fonction d' autocorrélation. En toute 
rigueur, il faudrait donc pouvoir faire appel aux séries temporelles et aux méthodes 
d'ajustement des modèles comme aux tests présentés par Box et Jenkins (1972). Les 
contraintes matérielles du travail à la mer rendent cependant difficiles la nécessaire 
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régularité du pas d'échantillonnage. Le problème posé est très général en 
océanographie, car dû à ce que de nombreux paramètres sont di~ribués spatialement 
avec une certaine continuité. En pratique ceci signifie q1,1e la valeur de ces paramètres à 
un endroit dépend de leur valeur dans le voisinage. La .corrélation, dans nos.exemples, 
des résidus successifs. provient probablement de la proximité spatiale des points de 
numéros d'ordre voisins. 

Ceci diminue de beaucoup la valeur des inférences et ceci d'autant plus que la dépen
dance entre résidus est marquée. Un traitement rigoureux est hors de portée, les tests 
de signification doivent donc être interprêtés avec 'prudence. 

Ils fournissent cependant une indication précieuse, au moins en indiquant qu'une 
corrélation n'est pas significative. Elle le serait probablement encore moins si un test 
rigoureux était disponible. Lorsqu'un test parait significatif, la prudence conduit à 
s'assurer que la valeur trouvée serait significative avec un. nombre de degrés de liberté 
très inférieur à celui que donne le calcul à partir du nombre d'échantillons. 

En définitive donc, le traitement des données demeure utile en montrant qu'un 
modèle explicatif est préférable à un autre, les inférences devant être considérées avec 
prudence. 

s: Résultat des traitements 

a. Corrélations 

Des coefficients de corrélation multiple significatifs<ont été mis en évidence pour les 
variations d'activité spécifique de l'amylase et de la. trypsine pour les neuf espèces 
étudiées, en fonction des paramètres écologiques mesurés: le poids d'amidon, de 
glucides, de protéines et de chlorophylle a en !JQ/1 dans la matière particulaire en 
suspension, le nombre de particules par classe de taille 2-5 ).lm. 5-20 ).lm, 20-50 !Jm et 
50-70 !Jm. L'ensemble de ces paramètres caractérise les conditions trophiques du 
milieu. Un paramètre écologique de portée plus générale est également utilisé: la 
température. 

Seules deux de ces relations ont résisté à l'épreuve des tests de significativité et aux 
critères de prudence énumérés au chapitre précédent. Bien que l'ensemble des 
corrélations obtenues permette d'obtenir une information supplémentaire, nous nous 
limiterons à l'exposé de ces deux relations. On essaiera donc. pour Catano1des carinatus 
(Kroyer) et Temora sty/ifera d'expliquer les variations d~activité enzymatique digestive 
par les paramètres écologiques et trophiques mes·.Jrés. 

Calanoides carinatus: sur un échantillon de 68 points de mesure,. on obtient avec l'ac
tivité amylasique les co.rrélations simples qui sont résumées dans le Tableau Il. 

Il apparaît une forte corrélation avec la température dont la significativité ne semble 
pas contestable. 'Toutefois, le problème d'une action directe ou indirecte de la 
température se pose. En utilisant des régr,essions multiples avec les paramètres mesurés 
hormis la température, on n'obtient jamais de coefficient de corrélation multiple aussi 
élevé que le coefficient de corrélation simple avec la température. Le rôle de la 
température apparaît donc comme essentiel. 
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TABLEAU Il 

Coefficients de corrélations de l'activité spécifique 
de l'amylase et de la 'trypsine avec les paramètres du milieu 

Calano1des carinatus Temora srylifera 

Activité Activité Activité Activité 
spécifique spécifique spécifique spécifique 

Nombre de particules taille 2-5 1-1m:T1 
Nombre de particules taille 5-20 J.lm:T2 
Nombre de particules ta1lle 20-50 um:T3 
Nombre de particules tai.lle 50-70 J.lm:T4 
Poids d'amidon (iJg/I):A 

Poids de glucide (iJg/I):G 
Poids de protéines. (iJg/I):P 
Poids de chlorophylle (iJg/I):Chl.a 
Température:T" 
Nombre d'échantillons 

' Coefficients significatifs .au seuil 5 %. 

de l'amy-

la se 

0.17 

0.28' 
0.08 

-0.07 
0.21 

-0.08 
-0.08 

-0.35' 
0.62' 

68 

de la 
trypsme 

0.12 
0.24' 
0.14 

-0.04. 
0.01 

-0.12 
-0.08 
-0.27' 
0.21 

68 

de l'amy de la 
lase trypsine 

0.12 0.33·' 
0.04 0.33' 

-0.04 -0.07 
-0.13 0.03 
0.06 -0.07 
0.13 -0.10 
0.10 -0.10 
0.09 -0.19 

0.05 0.10 
86 84 

On recherchera ensuite si d'autres paramètres parmi ceux étudiés ont une influence 
sur cette activité. La corrélation simple calculée avec le nombre de particules de taille 
5-20 J.lm (T 2) ne suffit pas dans la mesure où T 2 est lui-même corrélé à la température. 
Il faut donc avoir re.cours aux coefficients de corrélation partielle pour éliminer l'in
fluence de la température (Tableau 111). 

TABLEAU Ill 

Coefficients de corrélations partielles de l'activité spécifique de l'amylase de Calanoides carinatus 

avec les paramètres explicatifs lorsque l'influence de la température est soustraire 

Tl T2 T3 T4 A · G p Chi. a 

Activité spécifique amylase sans influence de T0 0.34 0.31 0.05 0.11 -0.25 -0.16 -0.23 -0.30 

Le nombre de particules des deux premières catégories de taille (T 1 et T 2) ainsi que 
la chlorophyle a à un degré moindre présentent des. coefficients significatifs à 5 %. Il 
apparaît donc que l'activité amylasique est liée à l'abondance des particules les plus 
fines. Il est intéressant de noter que dans les corrélations simples (cf. Tableau li), ces 
paramètres n'apparaissaient pas . comme facteurs explicatifs, l'influence de la 
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température venant masquer les relations. Le calcul de corrélations partielles 
supplémentaires en éliminant l'influence de ces paramètres ("f'O, T 1 et T 2) ne permet 
pas d'envisager l'action d'autres paramètres explicatifs parmi ceux qui ont été mesurés. 

Avant de clore cette première analyse, nous envisagerons une dernière obîection 
quant à l'élimination de l'influence de la température qui pourrait être non linéaire. La 
repré$entation graphique ne suggère pas une telle non linéarité et l'introduction d'un 
terme quadratique n'apporte pas d'amélioration significative des corrélations et 
régressions. 

Pour l'activité trypsique, les coefficients de corrélation simple sont résumés dans le 
Tableau Il. Les paramètres explicatifs avec coefficient significatif sont les mêmes que 
ceux mis en évidence pour l'activité amylasique. Les corrélations multiples et partielles 
mettent en évidence des explications similaires: influence de la taille des petites par
ticules et à un degré moindre de la température. Il faut remarquer que la corrélation en
tre activités spécifiques de l'amylase et de la trypsine n'est pas significative. 

Temora sty/ifera: la même analyse est réalisée. Dans le ca.s de cette espèce, ii apparaît 
pour l'activité spécifique de la trypsine une influence des particules des deux petites 
tailles (T 1 et T 2) (cf. Tableau Il). Les coefficients de corrélation sont comparables aux 
coefficients de corrélation partielle pour l'activité spécifique de l'amylase chez 
Calanoides carinatus après élimination de la température. L'introduction d'autres 
paramètres parmi ceux mesurés n'apporte aucune amélioration significative de l'ex
plication de l'activité trypsique. 

Cette série d'analyse des corrélations permet de mettre en évidence l'importance de 
deux types de paramètres explicatifs des variations d'activité spécifique des enzymes 
diges~ives: l'un, la température, traduit une influence physiologique ou écologique; 
l'autre, la taille des particules disponibles; est un facteur trophique. 

Le type d'échantillonnage utilisé, compte. tenu de sa discontinuité spatiale, ne permet 
pas une exploitation plus approfondie par cette méthode d'analyse des corrélations. 
Nous utiliserons donc un second type de traitement permettant une spatialisation de 
l'information. 

b. Analyse factorielle 

On cherche alors à définir quelques zones à caractéristiques trophiques typiques. 
Pour chacune de ces zones, la moyenne de chacun des paramètres mesurés sera cal
culée et l'on raisonnera avec le même nombre de points que de zones caractéristiques 
définies. 

Pour étudier au mieux les variations spatiales de l'ensemble des paramètres ex-. 
plicatifs, une analyse multivariable du type analyse d'inertie a été pratiquée. Les divers 
paramètres ont été standardisés (centrés et réduits); un recentrage â été pratiqué pour 
se placer au barycentre du nuage dans l'espace des prélèvements (Chard y et al., sous 
presse). 

Les résultats de cette analyse factorielle sont reportés sur la Fig. 4. Les deUx premiers 
vecteurs extraient respectivement 58 et 14 % de la variance. Suivant la distribution des 
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prélèvements puis des variables dans l'espace dual, nous définissons quatre ensembles 
typiques 11, 12 ; 11 1 et 11 2 qui correspondent aux quatre cadrans. 

Suivant ces quatre groupes, nous comparerons maintenant les variations des 
paramètres trophiques aux variations des activités enzymatiques. 
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FIG. 4. Définition des quatre groupes 11, 11, 11 1 et 11 1 de points de mesures à caractéristiques similaires des par
ticules. par l'analyse factorielle. T,: nombre de particules de taille 2-5 ~m: T,: nombre de particules de taille 5-
20 iJm: T,: nombre de particules de taille 20-50 iJm; T,: nombre de particules de taille 50-70 iJm; A. G. P. 
chlorophylle a: poids d'amidon. de glucides. de protéines et de chlorophylle a du seston: T": température. 
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Les quatre groupes définis peuvent se scinder en deux ensembles 1 et Il qui 
correspondent à une augmentation du nombre des particules de petite taille; chacun de 
ces deux ensembles est divisé en deux sous-ensembles 11 et 12, 11 1 et 11 2 pour lesquels on 
remarque une augmentation du poids de protéine et d'amidon des particules en suspen-. 
sion (Fig. 5). Pour ces quatre .mêmes groupes de points de mesures .les aetivités 
spécifiques de l'amylase et de la trypsine des ti-ois espèces les plus abondantes 
(Calanoides carinatus, Rhinca/anus nasutus Giesbrecht Temora stylifera) montrent des 
variations similaires à celles des caractéristiques trophiques. Augmentation générale 
des activités enzymatiques lorsque l'on passe de l'ensemble 1 à Il; augmentation des ac
tivités suivant chacun des sous-groupe 11 à 12 et 11 1 à 11 2• Nous retrouvons ainsi l'in-
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FIG. 5. Comparaison suivant les quatre groupes définis par l'analyse factorielle. des variations des 
caractéristiques trophiques et des variations d'activité enzymatique digestive de Ca!ano1des carina tus. Te mora 

srylilera et Rhinca/anus nasurus. 
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fluence déjà mise en évidence de la quantité de particules de petite taille. Un second 
paramètre explicatif est maintenant mis en évidence: la composition biochimique des 
particules. En effet, l'augmentation d'activité de la trypsine et de l'amylase est parallèle 
à l'augmentation de poids de protéines et d'amidon du seston entre chacun des sous
groupes. 

La température n'a pas été prise en compte pour ce traitement. L'influence de ce 
paramètre est mise en évidence de manière plus directe par l'analyse des corrélations et 
ses vanat1ons ne se superposent, après une telle définition des groupes à 
caractéristiques similaires. à aucun des paramètres utili.sés. 

3. Conclusion de la première partie 

Cette double analyse expérimentale et statistique des facteurs expliquant les 
variations d'activité enzymatique digestive nous permet de mettre en évidence quelques 
mécanismes de régulation. Nous avons montré, par des expériences in vitro. l'existence 
d'une relation quantitative entre ces activités enzymatiques et la nutrition. ainsi que la 
possibilité d'une influence qualitative de la nature de la nourriture disponible. Ces deux 
relations sont confirmées par l'analyse statistique des mesures effectuées dans le milieu 
naturel qui. mettent en évidence l'influence de l'abondance et des caractéristiques de 
certaines particules (tailles de 5-20 11m et composition biochimique) sur les variations 
d'activité enzymatique digestive. Dans le cas de Calanoides carina tus, un autre 
mécanisme de régulation pourrait intervenir, traduit par l'influence de la température qui 

:, peut soit caractériser de manière indirecte l'évolution des conditions écologiques. soit 
de manière directe un effet physiologique. Il faut remarquer ici que T. stylifera est une 
espèce néritique tandis que C. carinatus est océanique. La distribution de cette dernière 
espèce lors de la campagne, avec des maxima d'abondance vers le large, correspond 
assez bien au réchauffement des eaux de la zone d'upwelling côtière au large. Cepen
dant, nous ne disposons pas de critère définitif pour choisir entre ces deux hypothèses. 

Compte-tenu des critères draconiens de sécurité qui ont été respectés au cours de 
cette étude en faisant appel à de nombreux tests et en ne conservant que la part la plus 
évidente de l'information acquise. Ces relations qui expliquent de 10 à 50% de la 
variance du phénomène et sont caractérisées par des mesures in situ, peuvent être con
sidérées comme crédibles. Naturellement, il est apparu au cours de cette étude que tous 
les paramètres explicatifs du phénomène n'avaient pas été mesurés ou que 1 ·expression 
de certains n'était pas adéquate. Il serait par exemple nécessaire de mesurer la com
position chimique du stock de particules par classe de tailles. De même. une mesure 
pour chacune de ces catégories de la part d'origine végétale et détritique est 
nécessaire. Les faibles corrélations obtenues pour certains cas d'analyse des activités 
amylasique et trypsique sont certainement dues pour une part à ces imprécisions. 

Cette première partie.de l'étude a été limitée à la mise en évidence des mécanismes 
de régulation. De ce point de vue biologique, deux types de mécanismes de r~gulation, 
physiologique et trophique, sont mis en évidence. A partir de cette clarification de la 
signification des activités amylasiques et. trypsiques~ nous analyserons les résultats ob
tenus d'un point de vue écologique dans la deuxième partie de cette étude. 
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Aspects écologiques : le régime et le rythme alimentaire 

1. Le régime alimentaire 

L'analyse des régressions partielles entre les deux activités enzymatiques lorsque 
l'on supprime' l'influence de la bil!lmasse, ne montre pas de relation directe entre ces 
deux paramètres. Les coefficients de. régression sont généralement très faibles. Cepen
dant, pour Temora stylifera (nombre très important de mesures) une tendance générale 
similaire bien explicable peut être décelée. Nous utiliserons donc, pour discuter le 
régime alimentaire, les variations d'activité amylasique et. trypsique des différentes 
espèces étudiées ainsi que les paramètres trophiques explicatifs mis en évidence au 
cours de la première par.tie de cette étude. 

A. Calanoides carinatus et Temora stylifera 

Pour ces deux espèces, ce sont les petites tailles. de particules de 5-20 1-1m qui ont une 
influence sur l'activité digestive; nous les considérerons comme constituant l'essentiel 
de la nourriture ingérée. Ceci est en accord, pour T. stylifera. avec les observations de 
différents auteurs sur son régime observé en élevage. Par contre, le comportement de C. 
carinatus est plus original. On décrit généralement, à partir d'expériences de grazing 
utilisant Ca/anùs helgolandicus (Claus) à la morphologie. très voisine, une filtration sélec
tive de cellules de plus grande taille, de l'ordre de 30 1-1m (Gaudy, 1974). Cette ob
servation est à rapprocher de celle de Poulet (1974) qui montre une variation saisonnière 
de la taille des particules filtrées par Pseudocalanùs minutus (Kroyer). Pour les autres 
espèces étudiées, aucune des corrélations avec les différentes classes de taille ne. sont 
significatives. Ces espèces ne présentent donc pas· de filtration sélective. 

B. Comparaison des niveaux moyens d'activité enzymatique 

L'activité spécifique de l'amylase et de la trypsine a été mesurée au moment de leur 
capture sur des lots d'individus de même espèce. Huit espèces de Copépodes: 
Ca/anoides carinatus, Rhincalanus nasutus, Temora stylifera. Pleuromamma gracilis (Claus). 
Centropages typicus Kroyer), Candacia sp., Acartia clausi Giesbrecht, Oncaea sp. et une 
espèce de Cladocères, Podon intermedius Lilljeborg, ont été analysées. 

Nous avons représenté la moyenne des activités spécifiques de l'amylase et de la 
trypsine et l'écart type pour l'ensemble des mesures effectuées durant la campagne 
(Fig. 6). Les espèces sont rangées suivant les valeurs croissantes du rapport amylase
trypsine. 

Une activité amylasique (assimilation de l'amidon) et une activité trypsique 
(assimilation des protéïnes) a été mise en évidence pour tous .les Copépodes et le 
Cladocère étudiés. Au contraire, l'analyse des Chaetognathes n'a permis de mettre en 
évidence une activité amylasique que pour quelques espèces et 'ceci de manière 
erratique. Auéun des Copépodes et du Cladocère étudiés, susceptibles d'assimiler de 
l'amidon, ne peut donc être considéré comme un carnivore strict. 

Pour Oncaea et Podon intermedius, les niveaux d'activité trypsique sont élevés. 
Compte tenu du très faible taux protéique et de la petite biomasse du phytoplancton 
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disponible, il faut admettre l'ingestion de particules d'origine animale'pour expliquer 
ces hauts niveaux d'activité trypsique. 

Rhincalanus nasutus et Cand;Jcia sp. présentent des activités amylasique et trypsique 
du même ordre de grandeur. Les autres espèces au contraire montrent une activité 
amylasique élevée, prépondérante. L'amidon et les glucides étant essentiellement 
d'origine végétale, cette activité de l'amylase traduirait une tendance herbivore du 
régime. 
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FIG. 6. Comparaison des variations de la moyenne et de l'écart type des activités de l'amylase et de la tryp
sine. et du rapport amylase-trypsine. pour neuf espéces du méso-zooplancton durant la campagne Gibraltar. 

En conclusion, l'ensemble des espèces considérées est capable d'assimiler des par
ticules d'origine animale ou véi;jétale. Une sélection des particules ingérées suivant leur 
nature, nécessiterait la présence de mécanismes buccaux de capture et de rejet des par
ticules. des organes de goût et un système nerveux très diversifié .. Enfin, nous n'avons 
pas mi,s en évidence une influence prépondérante d'un type donné de particules qui 
traduirait un mécanisme très sélectif de filtration. Ceci nous conduit à admettre uri 
régime alimentaire omnivore pour ces organismes. Ce régime peut comporter des ten
dances carnivores ou herbivores plus ou moins marquées suivant l'abondance et la 
nature de fa nourriture qui peut être captée par les organismes. 



66 

102 J. Boucher. A. Laurec. J.-F. Samain et S. L. Smith 

2. Rythme alimentaire 

Nous avc;>ns montré dans la première partie les relations quantitatives et qualitatives 
qui lient les activités e~zymatiques digestives à la quantité de nourriture ingérée 
disponible. Une augmentation d'activité enzymatique correspond donc à une augmen
tation d'ingestion. Un rythme d'activité enzymatique tradu.irait ainsi un rythme ali men-
taire. 

Les mesures. effectuées sur des prélèvements verticaux périodiques de mesa
zooplancton, lors d'une première campagne (C!NECA Ill). ont montré l'existence d'une 
discontinuité de l'activité enzymatique au cours du temps (Boucher et Samain, 1974). 

La répétition des mêmes mesures au cours de campagnes successives permet de 
retrouver cette discontinuité dans le temps (Fig. 7); elle se traduit par une augmentation 
nocturne dé l'activité spécifique de l'amylase qui est indépendante de !a profondeur de 
pêche. Cependant la comparaison des courbes de variations de !'activité spécifique de 
l'amylase en fonction. du temps (Fig. 7), ne permet pas de mettre en évidence un com
portement rythmique. Le rythme apparaît très net au cours de C!NECA V, beaucoup 
moins évident lors des autres campagnes. Ces difficultés d'exploitation peuvent être ex
pliquées par deux causes de variations de l'activité amylasique. Elfe est régulée par la 
quantité de nourriture disponible; mesurée sur l'échantillon total, elle varie avec la com
position spécifique de celui-ci (Boucher et Samain, 1 975). Afin d'éliminer ces deux 
causes de variation, une nouvelle stratégie a été utilisée lors de la campagne Gibraltar. 

A:. Mise en év1denoe du rythme 

Les mesures sont effectuées sur des lots d'individus de même espèce. Les résultats 
de ces mesures sont standardisés pour être comparables, quelques soient les conditions 
trophiques du lieu de prélèvement. La standardisation adoptée est l'écart à la moyenne. 
Cette valeur permet de chiffrer l'augmentation ou la diminution de la variable (activité 
amylasique ou trypsique); ce sont ces variations qui traduisent plus simplement 
l'existence ou non d'un rythme. Pour simplifier la lecture des graphiques, nour 
utiliserons la moyenne des valeurs standardisées (écarts à la moyenne). 

Les variations de la moyenne des écarts à la moyenne par tranche horaire. de l'ac
tivité spécifique de la trypsine (Fig. 8) et de l'amylase (Fig. 9) ont été tracées en fonction 
des heures du cycle diurne pour Calanoides carinatus et Temora stylifera. 

Pour l'activité trypsique, un seul pic quotidien .est observé vers 18 h. Toutes les 
autres valeurs sont plus faibles. L'activité spécifique de l'amylase présente deux 
maximums, l'un diurne dans la matinée vers 10 h., l'autre nocturne. à 18-22 h. Les ryth
mes des deux activités enzymatiques sont synchrones. Compte· tenu de la régulation 
des activités enzymatiques par la nutrition, ils traduisent une alimentation périodique 
des deux espèces de Copépodes considérés. 

O.n ne retiendra pas l'hypothèse d'une induction de ce rythme alimentaire par la 
migration nycthémérale, suivant laquelle les animaux traversant au cours de leur ascen
sion vers la surface des couches de nourriture plus dense pourraient se nourrir plus ac
tivement. En effet, le rythme identique mis en évidence pour les animaux des deux 
espèces toujours prélevés à proximité du fond infirme cette hypothèse. 
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campagnes Cineca IV, Cineca V et Gibraltar du N. O. Jean Charcot. 
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B. Analyse du rythme d'activité en fonction de quelques facteurs externes 

Les variations d'activité ~pécifique de l'amylase (exprimée en moyenne par heures 
correspondantes, des écarts à la moyenne) sont comparées pour deux espèces 
Calanoides carinatus et Temora stylifera en fonction de trois profondeurs de pèche, de 
deux zones géographiques de prélèvement et du cycle diurne (Fig. 1 0). Ces deux zones, 
l'une néritique, l'autre océanique (cf. Fig. 1), ont été choisies après prospection des con
ditions écologiques de manière à réunir un maximum de différences de ces conditions 
donc des facteurs externes. Les différences de niveau d'activité trophique entre ces 
deux zones pour différentes espèces confirmera le bien-fondé de ce choix. 

Deux caractéristiques du rythme, la périodicité et l'amplitude de variation, sont prises 
en considération. 
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FIG. 10. Comparaison du rythme nycthéméral d'activité spécifique de l'amylase suivant différentes conditions 

extemes. profondeur et stations de prélèvements. pour les Copépodes Catano1des carinatus et Temorn srylifern. 

Les valeurs portées en ordonnée sont les moyennes pour les heures identiques des écarts à la moyenne des ac

tivités spécifiques enzymatiques. 
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Aucune différence de périodicité n'est introduite par les trois causes de varratton 
analysées. Maximums et minimums apparaissent aux mêmes heures du début de la 
matinée et de la nuit décrites précédemment (Flg. 9). Les variations d'activité 
amylasique de Rhincalanus nasutus sont représentées de la même manière pour cinq 
zones de prélèvement réparties sur touté l'aire étudi.ée (Fig>11 ). Cette comparaison con~ 
duit aux mêmes conclusions: la périodicité du rythme d'activité est la même pour 
toutes les causes de variations envisagées. Elle ne varie ni avec la profondeur, ni avec 
les conditions écologiques ni même avec l'espèce étudiée. La périodicité n'est donc pas 
influencée par les facteurs externes. 

RHINCALANUS NASUTUS 

FIG. 11. Compara1son du rythme nycthéméral d'activité spécifique de l'amylase du Copépode Rhincalanus 

nasutus aux cinq zones de prélèvements èchantsllonnèes lors de la campagne Gibraltar. Les valeurs portées en 
ordonnées sont les moyennes pour groupe d'heure correspondante des écarts à la moyenne de'l"activité 
spécifique de !"amylase. 

Au contraire, l'amplitt:Jde des vartattons d'activité diffère avec ces conditions ex
ternes. Pour Ca/anoides carinatus par exemple (Fig. 18), l'amplitude augmente lorsque 
l'on passe de la zone A à la zoneE de prélèvements. Temora stylifera montre une am
plitude de variations moins importante que Calanoides carinatus. Cette variation d'am
plitude du rythme est comparée aux niveaux moyens d" activité amylasique correspon
dants (Tableau Ill). Pour Ca/anoides carinatus la moyenne de l'activité amylasique décroît 
de 0.27 à 0.12 tandis que 1 'amplitude de variation croît de 0.40 à 1.20 1 orsqu. on passe 
de la zone A à fa zoneE. De même si f'o!l comparee. carinacus et T. stylifera l'amplitude 
de variation décroît lorsqu'on passe de l'un à l'autre (0.40-1.20 à 0.25) tandis que fa 
moyenne d'activité croit (0.27-0.12 à 0.46). 

TABLEAU IV 

Comparaison des variations d'amplitude du rythme avec le niveau 
moyen d'activité spécifique'amylasique correspondant 

Calano1des carinatus Temora srylifera 

Amplitudè de variation 

Moyenne de l'activité spécifique 

Zone A Zone E Zone A Zone E 

+ 0.40 ___.,.. 1 .20 ............. 
' ' 0.25 

~0.46 
0.27 -----0.1 2 

-- 0.23 
0.48 
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La variation d'amplitude du rythme trophique est de sens inverse à l'activité 
trophique. Cene activité trophique est régulée par les conditions de nutrition. Il apparaît 
donc que le comportement alimentaire rythmé est d'autant plus. marqué que les con
ditions de nutrition sont moins favorables. Une telle conclusion a déjà été formulée par 
Wimpenny (1938). Cet auteur a mis en évidence des résultats similaires en inventoriant 
le contenu du tube digestif de Ca/anus helgolandicus. Il montre ainsi que le nombre de 
proies ingérées (diatomées) est significativement plus élevé de nuit que de jour. Cette 
différence s'atténue lorsque les conditions trophiques deviennent plus favorables. 

Ce comportement rythmé qui limite la nutrition à la. période nocturne permet un 
meilleur rendement de la production primaire (MacAIIister. 1969). Son apparition lorsque 
le stock de nourriture disponible est faible, correspo~d à une autorégulation du système 
qui améliore son fol'lctionnement. Cette limitation disparaît lorsque la nourriture est 
abondante. 

Le même rythme, synchrone de celui de l'amylase, a été mis en évidence pour la .tryp
sine (Fig. 8). Une analyse similaire de l'influence des facteurs externes ne fait apparaître 
aucune· différence remarquable avec les résultats obtenus pour l'amylase; cette étude 
n'est donc pas détaillée ici. 

C. Discussion et conclusion 

Un rythme d'activité enzymatique digestive a été mis en évidence. Nous avons 
montré dans la première partie de cette étude la relation quantitative liant ces activités 
à la nutrition. On peut déduire de ces résultats qu'il existe un rythme de nutrition. 

La périodicité. de ce rythme apparaît comme indépendante ·des variations de con
ditions externes, ce qui conduit à conclure à l'existence de facteurs internes de 
régulation. Par contre, les manifestations du rythme (son amplitude) sont régulées par 
les conditions externes trophiques. 

Il est difficile, à partir de ces résultats, de discuter plus avant l'importance relative 
des facteurs externes et internes de régulation. Il est possible qu'une horloge 
physiologique régule les variations périodiques d'activité enzymatique digestive. Ce 
peut être le résultat d'une mémorisation induite par des facteurs externes. Toutefois. un 
apport périodique de nourriture indépendant des migrtations nycthémérales et un 
éclairement identiques sur une zone océanique de 50 milles est peu crédible. Enfin. les 
individus conservés en élevage à l'obscurité pendant 40 à 60 heures présentent le même 
rythme. Il serait cependant nécessaire de les observer pendant des périodes beaucoup 
plus longues pour décider de la co.nservation ou de la disparition du comportement 
périodique. 

Dans l'état actuel de nos mesures, ce rythme apparaît comme un phénomène en
dogène non autonome ; c'est un rythme nycthéméral de nutrition. 

Conclusion 

L'étude de la signification biologique des variations d'activité enzymatique digestive 
nous a conduits à mettre en évidence des relations avec la nutrition. Des corrélations 
significatives sont établies entre l'activité spécifique de l'amylase et les taux 
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d'ingestion et d'assimilation. Cette corrélation traduit l'augmentation de l'activité 
spécifique de l'enzyme lorsque l'ingestion et l'assimilation àugmentent. Une variation 
des rapports d'activité de l'amylase et de la trypsine apparaît lorsque la nature de la 
nourri~ure disponible change. Cette étude expérimentale est complétée par l'analyse 
statistique des mesures effectuées Stlr les organismes dès leur capture. L'utilisation des 
corrélations simples, multiples et partielles, puis une analyse factorielle, permettent de 
montrer que 1 'activité de 1 'amylase et de la trypsine est régulée par les conditions 
trophiques (taille des particules, quantité et composition biochimique de la nourriture). 
Par exemple pour Ca/anoides carinatus et Temora sty/ifera l'abondance de particules de la 
taille 5-20 J.lm apparaît comme facteur explicatif des variations d'activité spécifique de 
l'amylase et de la trypsine. 

Dans le cas de C. carinatus la relation avec la température suggère l'existence 
possible d'une autre régulation de type physiologique si cette influence est directe; 
dans le cas contrai re, elle traduirait une tendance générale d'ordre écologique. 

La standardisation des variations d'activité . de ces enzymes comme mesure de la 
nutrition dans les conditions naturelles est approchée. Les équations de régression 
linéaire obtenues avec le taux d'ingestion et le taux d'assimilation, constituent une 
première calibration utilisable lorsque la nature du régime est constante et voisine de 
celle utilisée expérimentalement pour l'étalonnage. Dans les conditions naturelles, une 
expression quantitative satisfaisante de la nutrition devrait prendre en compte les ac
tivités de diverses. enzymes digestives. Cependant, la standardisation d'un tel modèle 
reste délicate car il n'existe pas actuellement d'autre méthode compél'rable de mesure 
de la nutrition in situ. Dans ces conditions, il faut envisager une approche pas-à-pas 
alliant une quantification indirecte (in vitro) des lois de régulation des activités en
zymatiques digestives, à une vérification dans les conditions de l'écosystème. Cepen
dant. les relations établies avec les taux d'ingestion, d'assimilation et de nourriture 
disponible justifient l'utilisation des activités de l'amylase et de la trypsine comme i·n
dice de la nutrition. De ce point de vue, le comportement alimentaire des principales 
espèces du méso-zooplancton (Copépodes et Cladocère) est analysé. Ainsi pour 
Calanotdes carinatus et Temora stylifera. le nombre de particules de taille 5-20 J.lm, qui est 
un des facteurs explicatifs des variations d'activité enzymatique digestive, peut être 
considéré comme le type de nourriture ingérée. Pour les autres espèces, nous n· avons 
pas pu mettre en évidence une influence direéte d'une taille particulière de particules. 
Comme il est décrit pour les Calanoidés, de nombreuses variations du type de particules 
filtrées et que des méçanismes de goût pour choisir la nourriture paraissent peu 
probables chez ce type d'animaux, il nous faut conclure à un comportement omnivore. 
L:équipement enzymatique digestif et ses possibilités d'adaptation correspondent à un 
tel régime alimentaire. Enfin. il n'y a pas de corrélation significative entre les activités 
de l'amylase et de la trypsine. Les variations de rapport entre ces deux activités en
zymatiques traduisent donc le type de nourriture qui est assimilé. La comparaison des 
résultats obtenus permet de mettre en évidence une tendance herbivore qui se 
manifèste par une intense digestion des polysaccharides pour Temora stylifera, 
Calanoides carinatus. Pleuromamma gracilis et Acartia clausi. Oncaea sp. et Podon in-
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termedius, au contraire, qui ont de fortes activités trypsiques (assimilation des 
protéïnes) manifestent une tendance carnivore. 

Enfin, des variations périodiques d'activité enzymatique digestive ont été 
recherchées. A ce premier stade de l'étude nous n'avons pas fait appel à des méthodes. 
statistiques sophistiquées de traitement qui aurait nécessité une stratégie' d'échan
tillonnage beaucoup plus lourde. Nous nous sommes contentés de rechercher une 
augmentation périodique des activités enzymatiques digestives en utilisant une stan
dardisation des variables pour les rendre comparables. Cette méthode permet de mettre 
en évidence un rythme des activités amylasiques et trypsiques. Les résultats de la 
première partie de l'étude qui ont montré la valeur de ces activités enzymatiques en 
tant qu'indice de nutrition permettent d'identifier le rythme d'activité à un rythme 
alimentaire. 

L~s caractéristiques du rythme sont ensuite comparées suivant les variations des. 
conditions externes traduites par une répétition des mesures pour diverses stations 
géographiques, profondeurs. conditions écologiques, etc. La périodicité du rythme est 
conservée dans tous les cas de mesure tandis que son amplitude varie. Il apparaît que le 
comportement rythmé est d'autant plus marqué que les conditions trophiques sont plus 
défavorables. Les trois espèces analysées Ca/anoides carinatus. Temora stylifera et Rhin
ca/anus nasutus présentent le même comportement. Ceci conduit à admettre l'existence 
de facteurs de régulation d'origine interne et externe .. Dans l'état actuel des mesures, il 
n'est pas possible de discuter plus avant de l'importance des deux types de régulation. 
Nous conclurons ainsi à un rythme nycthéméral de nutrition. 
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Abstract 

The re!utionship between respiration. nitrogen and phos
phorus excretion and specilic activity of amylase and 
trypsin was investigated from shipboard experiments with 
severa! species of copepo<.ls from the equatorial divergence 
area of the [ndian Ocean. in June 1978. Statistical analysis 
of O:N ratios in 6 of the most common species revealed 
three main groups: a group displaying low 0: N (Po111el!a 
fera. Cundacia pachydactylcr): a group with high 0: N 
( Undinula darwini. EucJweta marina. Temora discaudata): 
and a species displaying an intermediate 0: N ratio: 
Scolecithri:r: bradyi. O:P and N:P did not differ signifi
cantly between species. 1l1ere was a direct relationship 
between average 0: N and the ratios of specifie activity of 
the digeslive enzymes amylase and trypsin. Species dis
playing law 0: N and/or A:T ratios such us 'P. fera. 
C. pachydactyla and Oncaea 1•enz1Sta probably metabolize 
proteins more efficiently thun they do plant carbohydrates 
( high nitrogen excretion and iow amylase activity). Species 
displaying high 0: N and A:T ratios. such as U. danvini. 
E. marina and T. dicaudara (law nitrogen excretion and 
high amylase activityl were assumed ta use carbohydrates 
(starch) and proteins with equal efficiency. S. bradyi 
showed a large range of variations in trypsin activity and 
low amylase activity. resulting in a low average A:T ratio. 
but its O:N ratio was imermediate. Varia !ions in 0: N and 
0: P ratios were related to differences in the nutritional 
straregy of the different species. based on literature data 
concerning the anatomy of their mouth parts and their 
selectivity for animal material in mixed-food experiments. 

Introduction 

Due to the iP1portance of pelagie copepods in the marine 
food chain. their feeding habits have been the abject of 
numerous qualitative and quantitative studies (cf. reviews 
of Marshall, 1973 or Conover. 1978). In an effort to gain 

insight into their role in the transformation of or~nic 
matter. different approachs have been used to try to deter
mine the quality of their diet. Sorne of the most interesting 
findings were obtained by examina tian of buccal append
ages ( Beklemishev. 1959; Wickstead. 1962; Anraku and 
Omori. 1963: Arashkevich. 1969: Itoh. 1970): by study of 
gut content (Marshall. 1924; Mullin. 1966; Harding. 1974). 
and by laboratory feeding experiments on algal cultures. 
prey or detrï'tus (Mullin. 1966: Haq. 1967; Taguchi and 
lshii. 1972: Gaud v. 1974: Ikeda. 1977 a. b: Robertson and 
Frost. 1977: Ferr{andez. 1978; .Petipa. 1978: Patfenhüfer 
and Knowles. 1980: etc.) 

The data thus amassed indicates that pelagie copepods 
vary greatly in dietary beh,!Viour (herbivorous. camivo
rous. omnivorous. detritivorous) but that it is not easy to 
unambiguously classify a given species into a weil defined 
category. 

Metabolic rates (respiration and excretion) can be used 
to ascenain the nature of the substrate oxidized by a 
species experimented on either immediately after capture 
or after a period of food deprivation. especially when they 
are presented as atomic ratios of respiration ( 0) and 
excretion (N or P). Th us. 0: N ratios differ according ta 
the proteic content of the substrate metabolized. A value 
close to 17 is generally consideted as indicating a substrate 
corresponding to the average constitution of partic!es 
present in sea water; the theoretical miniip. um of this ratio 
(exclusive use of protein) is calculated between 7 to 9 · 
according to various authors (Conover and Corner. 1968: 
Ikeda. 1974. 1977a). 
Another possible way is to assess the nature of catabolized 
substrate from the. specifie activity of digestive enzymes. 
such as amylase, which metabolizes carbohydrates and 
trypsin. which metabolizes proteins (Boucher et al., 1975; 
Conover and Mayzaud, 1975). 

Unlike the situation in temperate areas. where a gre~t 
deal of research has been done, there is still little data 
avai!able on copepod feeding in tropical oceanic regions 
(cf. Ikeda, !977b). During a cruise of the oceanogràphic 
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vesse! "Professer Vodianitskii" (South Seas Biological In
stitute, Sebastopol), near the 50th East meridian in the 
equatorial divergence zone of the Indian Ocean, we had 

. the opportunity to carry out experiments on respiration, 
excretion and enzymatic activity of the most characteristic 
copepod specjes in this area. Our purpose here is to 
present and discuss our results in an attempt to further 
clarify the following questions, namely: 

(1) do different species of copepods from the same 
plankton assemblage have characteristic 0: N, O:P and 
amylase:trypsin ratios? 

(2) What is the relationship and significance of these 
different types of physiological indexes according to the 
nutritional strate gy of species? 

Materials and methods 

Zooplankton was collected by vertical hauls from 100 to 
400 rn depth .to the surface at different times of the day 
and night between 17 and 26 June 1978, from the equa
torial divergence area of the Indian Ocean. Copepods 
were immediately soned and prepared for experiments 
within 1 or 2 h. 

For respiration and excretion experiments. a given 
number of adults (1 for large species such as Euchire/fa 
spp. to 20-30 for the smaller species such as Temora 
discaudata or Oncaea venusta) were put into 125 ml flasks 
filled with filtered sea water (Millepore HA, 0.45 ,um) with 
a penicillin-streptomycin mixture (50 mg l-1

) to avoid 
possible bacteriai interference with the metaboiic rates. 
Contrais were prepared in the same way. Fiasks were in
cubated in thermostatic baths at two temperatures: 28° to 
29°C (the temperature of surface sea water) and 20°C 
(the temperature of about 100 rn depth). The incubation 
period lasted âbout 24 h to account for day-night varia
tions (Boucher et al., 1975: Duval and Green 1976) and to 
obtain significant changes in the parameters being mea
sured (Taguchi and lshii. 1972), given the re1ative1y 1ow 
concentration of the organisms in the tlasks (3 to 8 mg dry 
wt t-• ). Incubation periods un der starvation conditions for 
up to 24 h seem to have no significant effect on the 
respiration-excretion ratios (Le Borgne. 1979; Ikeda and 
Skjoldai, 1980). After the incubation period, the dissolved 
oxygen in the flasks was measured with an oxymetre 
YSI 57 equipped with a Clark electrode. Ammonia nitro
gen was assayed by the Koroleff method (1969), and 
inorganic phosphorus according to Strickland and Parsons 
(1972). Metabolic rates, deduced from differences from 
controls, were expressed per individual or in dry-weight 
units. and atomic ratios were calcu!ated. 

For measurements of enzyme activities, batches of 
various numbers of individuals (2 to 5 for large species, 
such as Euchirella spp., 15 to 20 for medium-sized species 
such as Scolecithrix bradyi, 40 to 70 for small species such 
as Temora discaudata and Oncaea venusta) were crushed in 
a Potter grinder after addition of 1 ml distilled water, at 
0° to 4 °C. Homogenates were kept at -20 oc pending 

ana1ysis. after the cruise. Amylase, trypsin and soluble 
protein content (used as a weight reference) were mea
sured according to Samain et ai. ( 1977). Specifie enzymatic 
activity was expressed as the ratio of the enzyme concen
tration to the soluble protein weight. 

Results 

Respiration and excretion. experiments 

Obviously. temperature did affect metabolic rates, as for 
al! poikilotherms (in our experiments respiratory Q, 0 

averaged 2.14). However, there was no significant dif
ference between the 0: N and O:P atomic ratios of a given 
species for the two temperatures used. Consequently, they 
were combined for statistical treatment and are discussed 
together. 

Because data on respiration and excretion of tropical 
species is scarce in the literature. resuits concerning "rare 
species" in our samples are included in Table 1 for infor
mation purposes only. but the main discussion is based on 
six species where repliciues were sufficient to aliow statis
tical treatment. 

For the latter. O:N ratios ranged between 6.01 and 
13.96 (Table 1 ), increasing in order as follows: Ponte/la 
fera, Candacia pachydact.vla, Sco/ecirhrix bradyi, Undinula 
darn·ini, Euchaera marina and Temora discaudata. The 
Student-Neumann-Keuls test (SNK test as described by 
Sokal and Rohlf. 1969) indicated that the 0: N ratios of 
P. fera and C. pachydactyla did not differ significantly. but 
were different from the values found in ali other species 
( P < 0.05 between C. pachydacryfa and S. bradyi; P < 0.01 
in ali other combinations: Table 2). Means obtained for 
U. darwini. E. marina and T. discaudata did not diiTer sig
nificantly between themselves. but differed from means of 
ether species (P < 0.01 ). S. bradyi occupied a central 
position. its 0: N ratio differing significantly from species 
of lower rank and from species of higher rank ( P < 0.0!, 
except between S. bradyi and U. darwini where P was 
< 0.05; Table 2). 

The Jess abundant species showed a larger range of 
0: N values. from very low on es (Ca/anus robustior, Pleu
romamma. xiphias) to rather high levels (Euchaeta acuta, 
Chirundina srreetsi). In sorne species, 0: N ratios varied 
greatly from one experiment to another (E!fchirella sp .. 
Euchaeta spinosa). 

The O:P ratios ranged from 36.16 to 110.3 in the 6 
most abundant species where there was enough data for 
statistical treatment. They could be ranked as follows 
( order of increasing values): Candacia pachydac(vla, Un
dinula darwini, Ponte !la fera, Te mora discaudara, Euchaera 
marina and Scolecithrix bradyi (Table 1 ). Although the 
value noted in C. pachydacry!a was much lower than those 
of the other species. mean comparison via the SNK test 
failed to demonstrate any significant difference at 
P < 0.05. due to the high variability among individuals. 

Of the less abundant species. Ca/anus robustior and 
Euchirella spp. had the lowest O:P ratios. Also displaying 



li1blc 1. Respira lion, mineral excrclion and alomic ratios for copepod spcciés from lhe surface waters of lhe lndian Oce<~n equalori<~l a rea. lnilividual values or mean j~ SI) are givcn. 
The numbcr ofmeasuremenls is shown in parcnlheses. inJ: inilivi<lual. nd: no dalil 

Specics Lcnglh Wcigh1 T Respira lion Excrclion Alomic ratios 

(mm) (mg) C'C) (ul 0 2 h-') (.ug h-a inil-'} 

pcr inil pcr mg N·Nii, I'-P04 .O:N O:P N:P 

Candacia pachytlactyla 2.02 0.18 28.5 0.74±0.29 4.21 ± 1.68 (!.152 ± 0.033 0.0475:!.:0.0152 6.59±2.57 36.16±9.77 6.32± 3.27 
(4) (4) (4) (4) (4) (4) (4) 

Ponte/la fera 2.20 0.15 28.5 0.61 ±O. LI 4.13±0.71 0.159 ± 0.054 0.0246 ± 0.0090 
(8) (8) (8) (8) 6.01±2.65 73.28± 21.23 12.35± 5.25. 

20 0.36±0.07 2.89±0.49 0.056±0.015 0.0176±0.0055 (Il) (11) (Il) 
(3) (3) (3) ()) 

Scolecilhrix bmllyi 1.68 0.13 28.5 0.77±0.16 5.94± 1.32 0.099 ± 0.039 0.0206 ± 0.0023 
(12) ( 12) (12) ( 12) 9.37 ± 1.72 l JO. JO± 30.72 11.87±3.07 

20 0.41:!.;0.05 3.21 ±0.48 0.054±0.010 0.0141 ± 0.0034 ( 15) ( 15) (15) 
(3) (3) (3) (3) 

Ulatlinula tkuwini 2.32 0.15 28.5 1.13±0.06 7.48±0.42 0.137±0029 0.0441 ± 0.0062 
(3) (3) (3) (3) 11.29± 2.33 72.41 ± 10.58 6.97± 1.09 

20 0.56±0 05 2.87±0.33 0.052±0.012 0.0208 ± 0.0650 (7) (9) (7) 
(6) (6) (4) (6) 

Euclweta maritw 2.40 0.22 28.5 1.30±0.13 5.86±0.71 O.J]I ±0.041 0.0523±0.0101 
(3) (3) (3) (3) 12.80±3.98 64.27± 18.95 5.40± 2.57 

20 064±0.07 2.87±0.26 0.073 ± 0.043 0.0302 ± 0.0190 (5) (5) (5) ....... 
(3) (3) (2) (2) \.0 

Temom discmulata 1.20 0.034 28.5 0.23±0.08 6.71 ±3.33 0.020±0.006 0.0102±0.0032 
(4) (4) (4) (4) 13.96± 2.28 75.07 ± 12.13 4.99±0.68 

20 0.12 3.53 O.ûiO 0.0035 (5) (5) (5) 
(1) (1) ( 1) ( 1) 

Ca/anus rob11stior 2.88 0.32 20 0.64 2.00 0.219 0.0620 3.66 29.61 8.09 
E11ca/wws allenuatus 2.76 0.29 28.5 1.09 3.68 0.307 nd 4.44 nd nd 
E11chirella sp. 2.40 0.26 28.5 0.99 380 0.296 0.1439 4.17 19.62 4.71 
E11chirella sp. 3.06 0.41 20 1.36 3.31 0.124 0.0664 13.65 58.45 4.28 
Euchirella bitumida 3.88 0.82 28.5 1.91 2.33 0.248 0.1358 9.64 111.61 11.57 
E. biwmida 4.88 0.89 28.5 4.88 5.48 0.626 0.3490 9.74 39.83 4.09 
E11chirel/a intermedia 2 84 0.29 20 0.29 1.00 0.060 0.0284 5.98 28.99 4.84 
Euc/uœw ~pinosa 3.68 0.62 28.5 3.71 5.99 0.187 nd 24.82 nd nd 
E. .1pitw.m 3.17 0.43 28.5 2.39 5.61 0.417 0.0627 7.16 108.79 15.19 
E 1JliiiOSll 3.60 0.47 20 1.34 2.83 0.085 0.0637 19.75 60.13 3.20 
Eucluœta tiC li/a 3.56 0.51 20 2.77 5.40 0.121 0.0266 28.64 296.89 10.37 
Unde11clweta intermedia 3.33 0.67 20 0.97 1.45 0.140 0.0467 8.69 59.63 6.86 
Uudeudweta major 3.40 0.62 20 1.10 1.77 0.129 0.0520 10.64 60.29 5.67 
Chinuulùw slreetsi 3.84 0.83 20 1.99 2.40 0.096 0.0965 2600 58.96 2.27 
Pleurollliiiii/IIO xiphias 3.28 024 28.5 1.14 4.82 0.523 0.0!193 2.71 36.37 13.42 
l'lt:urolllllllllllllllbdominalis 3.37 0 35 20 1.73 4.93 0.172 0.0221 12.57 223.18 17.75 
A rie te/lm plumifer 4.30 1.53 20 4.29 2.81 0.488 0.0299 11.06 411l.04 37.04 
Pont<'lla sp. 3.22 0.53 28.5 1.20 2.26 0.347 nd 4.32 nd nil 
Poutclla sp. 3.96 106 2!!.5 2.40 2.26 0.462 0.134 6.50 5102 7.85 
l'ontclltt m/autic11 4.88 2.72 28.5 6.17 2.27 0.690 0.230 11.17 76.53 6.85 
Onmea l'<'tlllSIII 0.82 002 20 1108 3.56 0.017 0.0009 5.89 261.89 44.46 
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Table 2. Multiple comparison of means of 0: N by Student-Neuman-Keuls test. + =significant at 
P 0.05: + + = significant at P 0.01: ns= non significant. Th ose species whose ratios did not di !Ter sig
nificantly between themselves are bracketted together at bottom of the table 

P.f C.p. s. b. 
0: N atomic ratio 6.01 6.59 9.37 
n measurements Il 4 15 

Ponte/la fera (P. f) 
Candaciil pach.vdaciyla (C. p.) 
Scolecithrix brad_vi (S. b.) 
Undinula danvini (U. d.) 
Euchaeta marina (E. m.) 
Temora discaudaw (T.d.) 

P. fera C. pachydacn·la S. brad_vi U. darwini 

rather low ratios were Undeuchaerà spp., Chirundina 
streetsi, Pfeuromamma xiphias and the large pontellids 
Ponrel!a sp. and P. atlantica. By contrast, sorne very high 
rates exceeding 350 were found in Eucalanus arrenuatus. 
Euchaeca acura and Arierellus plumifer. 

The N:P ratios ranged from 4.99 to 12.35 in the most 
frequent species, which could be arrànged in the following 
increasing order: Temora discaudata, Euchaeta marina, 

· Candacia pachydacryla, Undimda darwini, Scolecithrix 
braci_vi and Ponrella fera (Table 1 ). The last two species 
had very similar values which exceeded thoseof the other 
species. Nevertheless. taking into account the individual 
variations. these differences were not significant (SNK 
test) .. 

In the Jess abundant species, N:P ratios appeared to 
vary more widely. The lowest values (4 to 7). found in 

--- 1.5 0 .... 
c. 

0 
Ill 

' CD 
E 

::l 

1.0 
> 

> -CJ 
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CJ -CJ 
4.1 
c. 0.5 
Ill 

4.1 
Ill 
Cil 

>. 
E 
< 

0 
0 

v. d. E.m. T.d. 
11.29 12.80 13.96 
7 5 5 

E. marina T. discaudara 

Euc!tirella spp., Undeuchaeta spp. and Chirundina srreetsi, 
contrasted with the much higher value~ displayed by 
Eucalanus auenuatus. A riere!lus plumifer and Oncaea 
venusta. 

Specifie enzymatic activity for amylase and trypsin 

Amylase catabolizes the hydrolysis of starch and trypsin 
that of proteins. Fig. 1 shows the values of specifie activi
ties of both enzymes for the different' copepods tested. 
Table 3 gives the raw data and values of the amylase
trypsin activity ratio (A:T ratio). 

Each species displayed trypsin and amylase activities. 
but their enzymes activities values were rather scattered. 
For example. Scolecitlzrix bradyi displayed a wide range of 

Ea 

! 
15 

Fig. 1. Relationship between amylase and trypsin 
activity of different species of copepods. C: Candacia 
pachydacryla; E: Euchaera marina: Ea: Eucalanus 
aaenuaws; Ec: Euca/anus crassus; Es: Euchirella sp.; 
0: Oncaea vemtsta; P: Pleuromamma abdominalis; S: 
Scolecirhrix bradyi; T: Temora discaudara; U: Un
dinula darwini; U i: Undeuchaera inrermedia. sol. 
Prot. =soluble protein 

Trypsin specifie activity (JJQ mg• 1 sol. Prot.) 
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Table 3. Specifie enzyme activities for amylase (A) and trypsin (T), soluble protein (P) content per individual,and amylase: trypsin activi
ties ratio in dilferent species of pelagie copepods. Values are means ± SD. Number of measurements (n) are shown 

Species A:P T:P p A:T 
(U mg·' P 10-') {ug mg·' P) (mg ind-') (U .ug·' t0-2 ) n 

Candacia pachydactyla 0.37±0.47 2.87± 1.91 1.17±0.49 1.20± 1.91 7 
Scolecithrix bradyi 0.50±0.36 8.99±2.80 1.80±0.36 0.58±0.48 17 
Undùmla danvini 6.04± 1.87 7.15 ± 1.49 1.65 ±0.67 8.67±2.88 15 
Euchaeta marina 1.91±0.79 3.21±2.37 1.76±0.22 7.35±4.01 9 
Temora discaudata 3.65±0.95 4.56± 1.29 0.59±0.09 8.31 ±2.74 7 
Eucalanus sp. 0.35±0.11 1.56±0.35 0.74±0.04 2.36± !.24 2 
Eucalanus auenuarus 4.23± 1.22 13.56±0.87 3.88±0.29 3.10±0.70 2 
Euc!zirella sp. 0.65±0.04 2.89± 2.26 4.64± 1.25 3.29±2.70 2 
Undeuchaeta intermedia 1.32 2.86 !0.50 4.63 
Pleuromamma abdominalis 2.64±2.41 3.39±0.62 2.72±0.64 8.57 ± 8.69 2 
Oncaea venusta 0.88±0.62 2.41 ±0.84 0.38±0.12 4.18±2.66 5 

trypsin activity values in the different experiments carried 
out with this species. 

As. far as the A:T ratio is con.cemed. the species can be 
separated in two main groups .• as indicated by the scat
tering of data in Fig. 1: Candacia pachydac~vla, S. brad_vi 
and Oncaeq vemtsra had low A:T ratios (0.6 · 10-z to 
4.2 · 10-z, Table 3). Undinula darwini, Euchaera marina 
and Temora discaudata had high A:T ratios (7.4 · 10-.:~ to 
8.7. w-z). Thus. the tirst group displayed a mainly pro
tein-oriente~ catabolism. wh ile the second catabolized car
bohydrates and proteins equally weil. For other species of 
Eucalanus, Euchirella and Pleuromwnma. where few data 
were available. A:T ralios were in the range of the two 
groups described above. Except for Euca/anus attenuaws. 
which exhibited high trypsin aclivity. the enzymatic activi
ties recorded in these species were always low. 

Discussion 

Table 4 presents sorne literature data for metabolic atomic 
ratios in zooplankton. Our 0: N values for various cope
pods fall within the general range niported so far. For O:P 
values, our data are in severa! cases inferior to most 
frequent values from previous authors. except that 
reported by Harris ( !959) for mixed zooplankton. but the 
general mean we obtained (131.0 for "rare" species; 73.76 
for "frequent" species) is comparable to literature values. 
Similarly. the mean :.I:P ratio (12.58 in "rare" species; 7.98 
in "frequent" species) is close to the value of 10 generally 
obtained during previoùs measurements. 

In freshly caught animais, phosphorus excretion 
appears to vary and O:P ratios do not therefore permit 
classification of the different species. This result is not 
surprising. because turnover of phosphorus is greater than 
that of nitrogen (Butler er al., 1970), and slight differences 
in the previous feeding of individuals could result in 
variable phosphorus excretion rates. 

Converse! y, the observed 0: N and A:T ratios show 
that. in a given environment, different species or group of 
species can be characterized by the degree of efticiency 

with which they can digest proteins or carbohydrates 
(starch). For severa! species. there is good agreement 
between O:N and A:T ratios (Fig. 2): the more nitrogen 
excreted (low 0: N ratio), the higher the trypsin activity is. 
compared to the amylase activity. 

Nevertheless. these ratios do not allow to ascertain 
whether diet is based on animal prey or plants (phyto
plankton). because ( 1) al most ali copepods are omnivorous 
(Arashkevich. 1969: Robertson and Frost. 1977; Paffen
hi:ifer and Knowles. 1980). so the proteins they can utilize 
can be drawn either from animais or plants: (2) amylase 
specifie activity is closely linked to chlorophyll. phyto
plankton or carbohydrate (Boucher et al .. 1975: Mayzaud 
and Poulet. 1978: Hirche. 198 1 ). although starch is absent 
in diatomeae or very scarce in other phytoplankton 
groups. Thus. amylase activity does not seem to be a good 
index of grazing. A much better index appears to be 
laminarinase activity. since chrysolaminarin is the princi
ple polysaccharide storage product of phytoplankton (Cox. 
1981). The et!iciency of protein or carbohydrate intake 
would depend not only on potential ability to digest these 
substrate (the activity of enzymes). but also on the quan
tity of food avai!able. time necessary for gut transit. or 
seasonal acclimation (Mayzaud and Poulet. 1978). Thus. a 
direct relationship between the observed enzyme activity 
and the real aquisition of energy from proteins or carbo
hydrates can hardly be expected. 0: N ratios more prob
ably ret1ect the nutritional strategy of the animais rather 
than what they have recent! y eaten. For example. Co nover and 
Corner ( 1968) showed that the phytoplankton cycle causes 
seasonal variations in metabolic ratios of sorne ~copepod 
species. Such variations in 0: N were grea ter in Ca/anus 
spp., which tend to feed interrnittently and store fat ac
cording to phytoplankton richness. than in omnivorous
carnivorous species, Jess dependant !rom a vegetal cycle 
and without lipid reserves. such as iv!etridia and Pareuchaera 
species. 

Nevertheless. strong seasonal variations in metabolic 
ratios have sometimes been correlated with food quality. 
such as in Palaemonétes varians (Snow and Williams. 
1971). In Crangon Jranciscorum. ammonia excretion rate 
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Table4. Published data on metabolic ratios ofcopepod species and zooplankton. nd: no data 

Species O:N O:P N:P Source 

Mixed zooplankton 7.7 54 7 Harris (1959} 
Mixed zooplankton nd nd 9.3 Martin (1968} 
Mixed zooplankton 25-40 nd nd Conover and Mayzaud ( 1975) 
Mixed zooplankton 27.6 276 10 Le Borgne (1973} 
A cartia clausi 17-21 nd nd Femandez (1978) 
A. clausi 4- 8 nd nd Ikeda and SkjoldaJ· ( 1980) 
A cartia ausrralis 11-18 84-309 6-27 Ikeda ( 1974} 
Cala nus helgolandicus nd nd 10-12 Butler er al. (1970) 
Ca/anus finmarchicus 22-30 nd nd Femandez (1978) 
C. finmarchicus 27 nd nd Nivaletal. (1974) 
Ca/anus hyperboreus 22-35 nd nd Conover and Corner (1968) 
Ca/anus crisrarus 5-7 llO \9 } Taguchi and lshii (1972) 
Ca/anus pfumchrus 7 89 13 
Cafanus robustior 16 nd nd Ikeda (1974) 
C. robusrior 13-14 129-217 7-33 Femândez ( 1978) 
Cafanus gracilis 16-22 nd nd } Ikeda(1974} 
Calan us min or 12-14 nd nd 
Cenrropages typicus 18-19 138-191 7-11 Harris(\959) 
C. typicus 8 nd nd Conover and Corner (1968) 
Centropages brachiatus 12-15 nd nd Ikeda (1974) 
Temora srylifera 18-29 120-250 7-14 Femandez ( 1978) 
T. styl~(era 7-15 nd 
Pfeuromamma graci/is 27-36 319 
Pleuromamma robusra 17 .nd 
P. robusta 25 nd 
Euchire{{a rosrrata 29 nd 
Undinula darwini 6 nd 
Undinufa l'ulgaris 9-22 nd 
Candacia aerhiopica 17" nd 
Pamel/a danae 23 nd 
Labidocera nerii 13 nd 
Labidocera acura 17 nd 
Sagi11a llispida 7 nd 

changed according to prey types (Nelson et al., 1979). Like 
Ikeda (!977a). these authors emphasize that observed 
rates are partially dependant on recent feeding. 

A complementary way to ascertain the relationship be
tween metabolic or enzymatic ratios and feeding ethology 
of copepods is to examine certain anatomie features 

0/. 
N 

15 

10 

0 

c • 

0.05 
Fig. 2. Relationship between O:N and A:T ratios for different 
species of copepods. C: Candacia pachydacryfa; E: Euchaera 
marina; E.a: Eucafanus attenuarus; 0: Oncaea l'enzrsta: P: Pfeuro
mamma abdominalis; S: Scolecirhrix bradvi; T: Temara discau
dara; U: Undinula darwini; U.i: Undeuchaera incermedia 

nd Nival er al. (1974) 
10 Femandez (1978) 
nd Conover and Corner(.l968) 
nd Ikeda ( 1974) 
nd Conover and Corner ( 1968) 
nd 

) 
nd 
nd Ikeda (1974) 
nd 
nd 
nd 
nd Reeve et al. ( 1970) 

involved in food collection. such as the mouth appendages. 
furnished with more or less narrowly spaced setae or 
setules allowing filtration. or armed with sharp or blunted 
teeth. Itoh ( 1970). analyzing the morphology of mandible 
teeth in many species of copepods. calculated an "edge 
index" for their aptitude to eat prey: low values ( < 500) 
correspond to "herbivorous". high values ( > 900) to 
·~carnivorous". Edge index values for the species con
sidered here were taken from ltoh's data and are reported 
in Table 5. 

This table also reports the results of a mixed-food 
experiment carried out by Petipa ( !978) on the same 
copepods or closely related species in a tropical area. The 
analysis of results obtained by different methods shows 
that the amount of ammonia excreted by the animais 
relative to their respiration rate is a good indication of 
their efficiency in digesting proteins. as illustrated by the 
importance of trypsin .activity comparative to amylase 
activiry. The physiological ratios 0: N and A: T are 
also related to the edge index values and to the ability of 
species to use animal prey in mixed-food experiments. The 
low O:N ratios of Pome!fajera and Candacia pachydacryla 
approach the theoretical value for a pure protein diet. 
C. pachydacryla also displays a very low amylasic activity 
resulting in a low A:T ratio. P. fera and C. pachydacryfa 
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Table 5 .. Comparison of edge index (low values. < 500= herbivorous: high values. > 900=camivo
rous: Itoh. 19'70). selectivity for animal food in mixed-food experiments (Petipa. 1978), and physio
logical ratios 0: N and A:T in severa! species of copepods. nd: no data 

Species * Edgeindex Animal material O:N A:T 
in food ration (at. ratio) (U mg T 10-2 ) 

(%) 

Undinula danvini 340 51 11.29 8.67 
Temora discaudata 500 nd 13.96 8.31 
Scolecirltri:c bradvi 570" nd 9.37 0.58 
Euchaeta marina 750 9\ 12.80 7.35 
Ponrel/a fera 810 nd 6.0\ nd 
Candacia paclrydactvla 2 360 90* 6.59 1.20 
P!euromamma abdomina/is nd 82 12.57 8.57 
Oncaea l'l!mtsta nd 74 5.89 4.!8 

* The edge index value was given for Sco/ecithrix danae by ltoh (not for S. brad_vi), while Petipa re
ported food selectivity for the very similar Candacia aethiopica (not for C. pachydacryla). Ali other 
species were identical ro those in present study. Ali 0: N and A: T data are from present study 

have high index values. corresponding to the good adapta
tion of their mundibles for carnivory. which is confirmed 
in C. pachydacryla by its high preference for animal prey 
in mixed,food experiments. For Oncaea venusra. the only 
value of 0: N obtained und the A:T ratios a Iso displayed 
low values. Its aptitude to eut prey is deve!oped. although 
less markèd thun in P. fera and C. pachydaciyla. On the 
ether hand. O:N ratios of Undinu/a danvini. Temora 
discaudara and Euclwera marina are the highest. but stiJl 
below ! 7. which is supposed to correspond to a balanced 
diet consisting. in equal parts of proteins. lipids and car
bohydrates. These species also display the highest A:T 
ratios. corresponding to an equal aptitude to digest pro
teins and carbohydrates. Edge index values of U. ilan1•ilri 

. and T. discaudaru .are the lowest. U. darwini's value falls 
into the range corresponding to "herbivorous" according 
to Itoh ( 1970). The edge index of T. discaudara is at the 
threshold between herbivorous and omnivorous. In mixed
food experiments. U. _danl'ini reveals the best apti
tude to complement its diet wirh plant material: animal 
prey accounted only for about half its diet. T. discauda:a 
was not studied by Petipa (1978). but the very similar 
speCies T. stylifera was considered by Paffenhëfer and 
Knowles ( 1980) to be a mixed feeder. preferentially 

• herbivorous. 
Sorne discrepancy appears in the classification oî 

Euchaera ·marina: Generally. Euchaetidae are considered 
as chiefly carnivorous: this view is supported by the shape 
of their maxillipeds. suggesting ability to seize prey (Itoh. 
1970). Mixed-food experiments indicate that E. marina 
selects 'animal food. but in another Pacifie area. an 
upwelling region. animal food is over!ooked by this species 
in faveur of algue or bacteriae. which accounted for 99% of 
its food ration (Petipa. 1978). Thus. its feeding ethology. 
which switches from carnivorism to herbivorism. seems to 
depend on the nature of available food. Its edge index 
classes it as omnivorous. and is in agreement with its equal 
aptitude to digest protein and starch as indicated by our 
0: N and A:T ratios. Mor.eover. sexual differences are sug-

gested by higher amylase activity found in females com
parative to males and a Iso by a higher 0: P ratio 
recorded in a batch of ovigerous females in one experi
ment (90.78). as compared to the general mean ( 75.36) for 
the total adult population. These differences could be 
related to the special nutritional needs of females at the 
moment of egg ripening: ovogenesis involves a high 
phosphorus turnover in the ovary (Marshall and Orr. 
1961: Comita and Comita. !966). Th us. during egg forma
tion. more phosphorus would be retained by femules. 
resulting in a reduced excretion of this element und a high 
O:P ratio. The phosphorus needed is probubly, drawn 
mainly from algue. as hus been shown for temperute cope· 
pods by Butler et al. ( 1970). Indeed. in the divergence a rea 
where the study was carried out. algue were relutively 
abundant. The higher amylase activity of females would 
indicate a more plant-oriented diet. allowing the species to 
increase its egg production. 

Scolecirlrrix bradyi be!ongs to a family of typically 
mixed- feeders. accordiqg to Arashkevich (! 969). S. danae. a 
species similar in shape and in habitat. hus an edge index 
ranking it among omnivorous in ltoh's classification. The 
0: N ratio of S. bradvi is also of intermediate value. On the 
contrary. the A:T ratio is very low as a result .of a weak 
amylase activity and a strong and widely variable trypsin 
activity. Mixed food experiments were not performed by 
Petipa ( !978) with this species. but du ring our cruise. a 
shipboard experiment using individuals maintained 
seve:al days under different feeding conditions (starvation. 
algaJ.cell culture and mixed-food) showed thar trypsin 
activity was strongly increased by availability of animal 
food in the diet (Boucher. 1980). Thus. the large variation 
of trypsin activity in fresh!y caught individuals could be 
re!ated to variations in their hunting activity. If nitrogen 
excretion varies as rapidly as trypsin activity in this 
species. the incubation period for excretion experiments is 
perhaps too long to give realistic values for nitrogen excre
tion. which could explain the divergence between O:N 
and A:T ratios. 
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Except for Scolecitlzrix bradyi, where the relation be
tween 0: N.- A:T and feeding ethology is not very clear, 
there is rather good agreement for other species between 
the physiological indices indicating an aptitude to metab
olize proteins. and their feeding ethology as reflected by 
the structure of their mandibles and by their prey selec
tivity, which indicates the degree of their tendency to eat 
prey: the lower the 0 :N and A:T are, the stronger is the 
tendency to eat prey. Thus, most of the nitrogen metabo
lized must come from animal materia.l. 

Nevertheless, generalisation must be avoided, because 
many factors can play a role, such as seasonal or geo- · 
graphie acclimation_of enzymes or the special qualitative 
need for ovogenesis suggested for Euchaera marina. 

It is hoped that further research using complementary 
techniques will provide udditional information as to the 
validity of physiological indexes for assessing the nature of 
feeding processes in copepods .. 
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L'étude comparée des copépodes peuplant les écosystèmes d'upwelling du Cap Ghir 
(Maroc) et du Cap Blanc (Nord-Mauritanie) est réalisée. 187 espèces différentes sont 
déterminées pour cette région centrale nord-est atlantique. Parmi celles-ci Diaixis pigmaea 
(T. Scott) au Maroc et au Cap Blanc; Temora longicornis (Müller) au Cap Blanc, sont 
mentionnées pour la première fois. La comparaison de cet inventaire fa unis tique avec ceux 
des régions voisines fait ressortir son identité biogéographique marquée par la limite 
méridionale de distribution de Ca/anus lzeigolandicus et Oncaea curra. Parmi les 87 espèces 
présentes en zone côtière les formes dominantes sont Acartia clausi, Oncaea curt a, Oithona 
nana, Paracalanus parvus, Clausocaianus }obei, Temora stylifera et Temora longicornis. 
Espèces présentes, proportions, formes dominantes, sont similaires pour les régions nord
ouest africaines étudiées. La similitude est renforcée par la. présence sur le plateaü 
continental d'espèces océaniques telle Metritlia lucens ou· de profondeur comme 
Eucalanus crassus, Rhincalanus nasuws, Euchil·ella messinensis. Ces caractéristiques 
permettent de défmir un peuplement type de ces régions. Cette notion est renforcée par 
l'analyse de la structure des principales populations O. curta, A. clausi, T. /ongicornis, 
T. stylifera et C. helgolandicus. Les mensurations et l'identification du stade de 
développement permettent de déterminer les individus allochtones et de déftnir 
générations et cohortes. Les tailles moyennes,leur faible variabilité pour les petites formes 
par rapport aux grandes, !"homogénéité des classes, sont similaires pour les deux régions 
marocaine et nord-mauritanienne. Ceci indique la prédominance des conditions 
ambiantes sur les différences géographiques. La durée du développement est supérieure 
pour chaque stade à la durée des observations (5 à 8 jours). Les observations effectuées en 
d'autres saisons (Cineca I et II) combinées aux résultats d'autres auteurs conduisent à 
estimer la durée maximale de génération à 2 mois. Les tailles, leurs dispersions et la durée 
du développement sont comparées avec les observation.s disponibles pour les mêmes 
espèces en zone tempérée et saison printanière (15 à 18°C). L'influence prépondérante de 
la température mise en évidence, est discutée en fonction des résultats expérimentaux 
d'autres auteurs sur la régulation du développement par les facteurs thermiques et 
trophiques. 

Oceanol. Acta, 1982, 5, 1, 49-62. 

Copepod populations of northwest african coastal upwellings 
I. Faunistic composition and de~ographic structure 

A comparative study of the copepod populations in the upwellirig ecosystems of Cap Ghir 
(Morocco) and Cap Blanc (north Mauritania) was carried out. 187 different copepod 
species are identifleù for this nut th-cast..,rn central part of Atlantic ocean. Among these, 
Diaixis pigmaea (T. Scott) in Morocco and Cap Blanc, and Temora fongicurnis (Müller) 
are new records. The biogeographical identity of thb area is set in evidence by a 
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comparison with other atlantic regions and is particularly weil defmed by the southem 
limit of distribution of Ca/anus helgolandicus, Temora longicornis and Oncaea curra. 
Among the 87 species currently present in the shelf area, dominant taxas are: Acartia 
clausi, Oncaea curta,. Oithona nana, Paracalanus parvus, Clausocalanus }obei, Temora 
stylifera and T. longicornis. Species present, proportions in the community and dominant 
species are the same for the north west african areas studied. This similarity is enhanced by 
the occurrence on the shelf of oceanic species such as M etridia lucens or bathyplanktonic 
species as Eucaianus crassus, Rhincalanus nasutus and Euchirella messinensis. These results 
lead to the defmition of standard populations of these ecosystems. 
This notion is conftrmed by the analysis of principal populations structure: O. cur't"a, 
A. clausi, T. longicornis, T. stylifera .and C. helgolandicus. Measurements of cephalotho

·racic length and determination of dellfelopment stages permitted the recognition of 
allochtone organisms and the defmition of generation and/ or cohorts. Mean sizes, weak 
variabilities of the smaller forms in regard of the large ones, homogeneity of the size class 
are similar for both the Moroccan and North-Mauritanian area. This result indicates 
predominance of environmental conditions on geographie differences. Duration in each 
stage is longer than duration of observations (5 to 8 days). Observations during other 
seasons (Cineca I and II) and the results of other authors lead to estimate generation 
times of two months. Mean sizes, size variabilities and development rates are compared 
with observations for the same species in temperate systems during Spring (15 to l8°C). 
Predominant influence of temperature is discussed in view of experimental results from 
other authors conceming size and.development regulation by temperat).lre and food. 

Oceanol. Acta, 1982, 5, 1, 49-62. 

INTRODUCTION 

La comparaison des peuplements de systèmes éloignés en 
latitude mais très voisins par les conditions hydrologi
ques, dynamiques et chimiques du milieu est une 
opportunité de mettre en évidence la part respective 
d'influence de la biogéographie et des conditions de 
l'environnement sur. les types d'organismes qui les 
peuplent. Les zones de résurgence d'eau profonde 
constituent des milieux favorables pour cette approche. 
De plus. pour ces systèmes, des informations spéciilques 
sur la structure des populations sont nécessaires pour la 
compréhension des mécanismes de production (Thiriot, 
1978). Pour répondre à ces questions, l'analyse des 
copépodes récolt\.:: au cours des six campagnes 
Cineca 1, Il, 111, 1\. V et Gibraltar du· N/0 Jean
Charcot t'"1. zone d'upwellings côtiers nord-ouest 
africains, a été réalisée de manière exhaustive. Cet article 
est basé sur les comptages d'abondance des espèces de 
copépodes qui peuplent les régions marocaines et nord
mauritaniennes d'upwelling. La comparaison de ces 
caractéristiques avec celles des peuplements d'autres 
systèmes du littoral africain, puis la comparaison intra et 
inter-régions marocaines et mauritaniennes, permettent 
de définir l'identité du peuplement de la zone côtière 
nord-ouest africaine et son degré d'homogénéité. 

La défmition de l'identité du peuplement de copépodes 
est renforcée par l'analyse de la structu.re démographique 
du peuplement basée sur la mesure des tailles, de sex
ratîo et d'âge. Cette étude conduit à mettre en évidence 
dans l'intervalle de quelqm~s semain~;::; ù~;: réali:;ation de 
chaque campagne, le stade d'évvlution (âge) de la 
population, la présence simultanée de plusieurs cohortes 

et/ou la contamination par des individus allochtones. A 
ces caractéristiques qui perfuettent de défmir avec une 
très grande précision le peuplement observé, s'ajoute 
l'intérêt propre des observations dans un milieu aux 
caractéristiques écologiques particulières. L.a résurgence 
d'eau profonde se traduit par un refroidissement, une 
homogénéisation verticale de la température et une 
activation de la production primaire, donc un 
enrichissement du stock trophique. Ces conditions de 
milieu correspondent pour partie (température) à celles 
de la période printanière des systèmes des régions 
tempérées, mais avec une plus longue durée dans le cycle 
annuel. Elles devraient entraîner par rapport à ceux-ci, 
des différences des caractéristiques biométriques et de 
croissance des individus .. Nous avons effectué une telle 
analyse pour les campagnes Cineca IV, V et Gibraltar, 
réalisées au Maroc et au Cap Blanc en période 
d 'upwelling actif. L '.analyse des prélèvements réalisés lors 
des campagnes Cineca 1 et II en d'autres saisons 
hydrologiques permet de compléter cette étude par des 
indications sur le cycle annuel. 

Cette notion de peuplement recouv~e également une 
localisation spatiale des individus; ses caractéristiques et 
les comportements particuliers pour en assurer le 
maintien font l'objet d'un second travail (Boucher, 1982). 

MATÉRIEL ET MÉTHODES 

Prélèvements 

Les pêches de zooplancton ont été réalisées avec un ftlet 
type W.P. 2 (Scor UNESCO, 1968). C'est un filet de 
50 cm de diamètre équipé d'une soie de 200 ).lm de vide de 
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Détail des prospections et emplacements des stations effectuées dans 
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III, IV, V (d'aprés Thiriot,. 1976). 
Details of surveys and sites of stations realized in theM oroccan upwelling 
during Cineca-Charcot !,II, Ill, IV, V cruises ifrom A. Thiriot, 1976). 

maille. Un assemblage de trois W.P. 2 (fllet triple) a été 
utilisé pour les pêches verticales; il permet d'obtenir trois 
échantillons comparables. Quelques pêches ont été 
réalisées également à l'aide du fllet à larves type F AO de 
1 rn de diamètre équipé d'une soie de. 300 ou de 500 J.Lm 
de vide de maille. Les pêches verticales ont été 
essentiellement réalisées au cours des phases de 
prospection. La profondeur de pêche est fractionnée par 
intervalles : 50 rn-surface ou fond-surface en zone 
côtière, 200-50 rn et 500-200 m. Les pêches horizontales 
ont été réalisées lorsque l'aspect expérimental a 
prédominé dans la stratégie de campagne, essentielle
ment sur le plateau continental. La durée de pêche est de 
5 minutes, compte tenu de l'abondance des organismes 
dans ces régions et de la nécessité d'obtenir des individus 
n'ayant pas subi de trop graves traumatismes pour des 
études physiologiques. Les profondeurs 'de pêche 
adoptées sont : surface, fond ou 100 m maximum sur les 
zones plus profondes et une à deux profondeurs 
intermédiaires, 15 et 40 m. Elles ont été conservées 
identiques pour l'ensemble des prélèvements réalisés au 
cours d'une même campagne. 

Des mesures de volume filtré (flux-mètre Tsurumi-Seiki) 
ont été réalisées au cours de chaque campagne. Les 
faibles variations mesurées n'ont pas conduit à utiliser de 
correction de volume. 

Lors des campagnes Cineca IV, V et Gibraltar, des 
stations de longue durée (2 à 3 jours) ont été réalisées en 
point fixe; au cours de celles-ci les prélèvements 
horizontaux aux différentes profondeurs ont été répétées 
toutes les 4 heures. Nous appellerons ces stations de 

... Details of drag experiments and sites of stations realized in the 
North-Mauricanian upwelling during Cineca-Charcot V and 
Gibraltar cruises. 

longue durée des zones; leur dénomination est complétée 
d'un indice alphabétique indiquant la succession 
chronologique pour chaque campagne. L'ensemble des 
rqutes du navire, des stations et zones de prélèvement est 
résumé sur les cartes 1 et 2. Les pêches horizontales sont 
fractionnées à bord (Fulsom et al., 1954 ), l'un des sous
échantillons étant uti!Ïsé pour la mesure de la nutrition 
ou l'expérimentation physiologique (Boucher et al., 
1975). Le second, qui représente au moins une moitié de 
la pêche, est fixé au formol à 5 %. 

Analyse des échantillons f1xés 

La totalité des prélèvements ftxés a été observée, mais 
tous n'ont pas été analysés avec le même niveau de 
précision à cause de l'hétérogénéité des stratégies de 
prélèvement d'une campagne à l'autre. Nous avons 
adopté un dépouillement par étapes. La recherche de 
formes ou d'espèces non encore répertoriées a été réalisée 
pour l'ensemble des prélèvements récoltés au cours de ces 
6 années. Pour les 158 pêches verticales de la campagne 
Cinecai, le dépouillement a été limité à cet inventaire 
faunistique. Les comptages d'abondances ont été réalisés 
pour les campagnes Cineca II, III, IV, V et Gibraltar. 
Respectivement, pour les quatre dernières campagnes, 
127 prélèvements verticaux, 221, 71 et 232 prélèvements 
horizontaux, ont été analysés. 

L'échantillon est fractionné à la boîte de Motoda. La 
numération est effectuée par observation à la loupe 
binoculaire de cette aliquote transférée dans une cuve de 
Dollfuss. Chaque catégorie comptée réunit les juvéniles 
et les adultes des différentes espèces d'un même genre ou 
d'une même famille. Le choix de ce niveau d'observation 
permet l'utilisation de critères anatomiques macroscopi
ques pour l'identification des individus, et autorise 
l'analyse rapide d'un très grand nombre de prélèvements. 
Les résultats de ce premier comptage ont été utilisés 
ensuite pour défmir les sous-échantillons nécessaires à 
l'analyse spécifrque des taxons. 
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Le nombre minimal d'individus à observer pour obtenir 
des proportions représentatives du nombre réel total 
d'individus d'une classe représentée au moins à 5 %· est 
déterminé par la méthode de Cochran (1953 ). Le 
coefflcient de variation ct.. d'un pourcentage estimé P 
dans le cas d'une population fmie peut se calculer suivant 
l'expression : 

1 

ct.=~;= :rnR-~· 
où P<est la probabilité de rencontre ou pourcentage réel 
d'une catégorie donnée à partir de l'observation den 
individus d'une population de N individus. N est connu: 
c'est le nombre d'individus du genre ou de la famille. 
Nous avons effectué le calcul de nen fixant le coefficient 
de variation à 20 %- Pour diverses valeurs de N de 200 à 
1 000 individus, l'aliquote à analyser varie de 140 à 320 
individus. Dans les cas de genre à très faible densité, nous 
avons simplement identifié les espèces présentes et 
l'espèce dominante. 

Analyse des populations 

La structure des populations des espèces importantes par 
leur abondance telles Oncaea curra, Acartia clausi, 
Temora stylifera, ou par leur intérêt écologique comme 
Calanus helqolandicus et Temora lonqicornis, a été 
analysée. Les stades decdéveloppement ont été identifiés 
suivant les différences anatomiques décrites par Co nover 
(1956) pour Acartia clausi, Corkett.(1967) pour Temora 
longicornis, Gaudy (1962) pour T. stylifera. Les 
différentes espèces de Calanidés ont des stades juvéniles 
très voisins. Pour des stades âgés (3, 4, 5), la détermina
tion de l'espèce nécessite l'examen de la première paire de 
pattes natatoires (soies externes coudées et excroissal!ce 
arrondie du basipodite chez Neocalanus .gracilis); la 
numération du nombre de segments céphalothoraciques 
(Gaudy, 1962) et l'absence de dent au coxopodite de la 
P 5, permettent de séparer Calanus helgolandicus de 
Calanoides carinatus. Les informations sur la structure 
des populations sont obtenues par l'analyse critique de la 
taille (longueur céphalothoracique) des individus de 
chaque stade de développement (Copépoqites 1 à 5, 
mâles et femelles) et de la fréquence de ces catégories dans 
la population. Gaudy (1972) puisRazouls (1972), outre 
un historique de ce type de travaux, ont analysé de 
manière critique le choix des mensurations, les critères de 
discrimination utilisables, et montré la validité d'une telle 
méthode. 

RÉSULTATS 

Composition faunistique 

Aspects qualitatifs et biogéographiques 

Le premier inventaire réalisé pour les prélèvements de la 
campagne Cineca I avait fait apparaître une liste de 154 
espèces différentes de copépodes pélagiques (Boucher et 

"i?' 

al., 1973). Le mode d'échantillonnage faisait appel à des 
filets à hyponeuston ainsi qu'au filet W.P. 2, et 
des prélèvements profonds (1 000 m) avaient été réalisés 
dans les eaux du large. L'analyse des prélèvements 
effectués au cours des campagnes ultérieures permet 
·d'augmenter cette liste de 21 espèces, pour la plupart 
récoltées sur le plateau continental. Ce rsont : 
Neocalanus robustior (Giesbrecht), Megacalanus prin
ceps Wolfenden, Pseudocalanus minutus (Krôyer), 
Clausoca/anus mastigophorus (Claus), Clausocalanus 
}obei Frost et Fleminger, Clausocalanus pergens Farran, 
Aetideopsis carinata Bradford, Chiridius arma tus Boeck, 
Euchaeta gracilis Sars, Cornucalanus chelifer Thompson, 
Scaphocalanus magnus (T. Scott), Scolecithrix danae 
Lubbeek, Scolecithricella dentata (Giesbrecht), Scofe
cithricel/a ovata (Farran), Diaixis pigmea T. Scott, 
Temora longicornis (Müller), Lucicutia gemina Farran, 
Arietellus setosus Giesbrecht, Candacia tenuimana 
(Giesbrecht), Sapphirina intestinata Giesbrecht et 
Corycaeus anglicus Lubbeek. 

La comparaison de cet inventaire faunistique avec la liste 
des espèces déjà mentionnées pour ces régions nord-ouest 
africaines fait apparaître deux faits principaux : 
Diaixis pigmea est signalé pour la première fois sur les 
côtes nord-ouest atlantiques. Les spécimens ont été 
capturés assez régulièrement dans les prélèvements de 
fond et de surface près des côtes du Cap Ghir et du Cap 
Blanc. Cette espèce, comme D. hibernica, est générale
ment considérée comme une espèce semi-benthique; son 
apparition en pleine eau est peut-être liée à l'apport en 
surface d'eau. profonde. 

Temora longicornis était présent avec d'importantes 
densités dans les prélèvements réalisés au cours des 
campagnes Cineca IV, V et Gibraltar. La seule mention 
de cette espèce pour les côtes marocaines est due à 
Furnestin (1957). Nous n'avons pas trouvé d'autres 
mentions de T. longicornis, qui pour les côtes atlantiques 
africaines n'était signalée que dans la région du Cap Vert 
et les côtes sénégalaises (Furnestin, 1960; Paiva, 1970 et 
Seguin, 1973). Nous n'avons par contre; pas identifié 
Temora turbinata, signalée fréquemment des Iles 
Canaries au Golfe de Guinée (Corral-Estrada, 1970; 
Vives, 1975; Seguin, 1973; Binet, Dessier, 1971). 

Excepté ces deux particularités, les comparaisons 
fa unis tiques avec les travaux antérieurs conduisent à 
constater de grandes similitudes. Roe (1972 et. 1975) 
inventorie 212 espèces pour la zone au large des Iles 
Cananes (Fuerte-Ventura). Cet inventaire comprend 
essentiellement des espèces océaniques et bathypélagi
ques de Calanoïdes. Il est complété par Corral-Estrada 
(1970), qui étudie les variations de compositions 
spécifiques des peuplements de copépodes au cours du 
cycle annuel. L'ensemble de ces inventaires et du notre 
permet de recenser 319 espèces différentes de copépodes 
pour la région nord-est atlantique. Au sud du Cap Blanc, 
Vives (1975) recense 280 espèces. La liste de 141 espèces 
qu'il communique dans ce travail comporte 113 espèces 
c·ommunes à la région nord. Nous avons étendu cette 
comparaison à des régions de latitude plus basse, régions 
de Dakar et du Golfe de Guinée, pour lesquelles Seguin 
( 1973 ), Binet et Dessier ( 1971) donnent des analyses 



faunistiques et bibliographiques très complètes. 13 des 
72 espèces inventoriées par Seguin sont différentes de 
celles signalées des Iles Canaries au Cap Blanc, dont 5 
seulement sont communes au Golfe de Guinée. Parmi les 
128 espèces citées par Binet et Dessier, 26 seulement ne 
figurent pas dans les inventaires cités précédemment. 

Ainsi les principales différences observées conduisent à 
isoler une zone de transition correspondant aux régions 
sénégalaise et mauritanienne. Elle correspondrait à la 
limite de distribution vers le sud de Ca/anus helgolandi
cus, Temora longicornis, Oncaea curra, tandis qu'Undinu
la vulgaris, Eucalanus pileatus, Euchaeta paraconcinna, 
Acartia plumosa, Corycaeus africanus y atteindraient leur 
limite septentrionale. Cette frontière faunistique se 
superpose parfaitement à la séparation hydrologique des 
eaux centrales nord et sud-atlantique (Minas et al., 1978 ). 
Les différences portant sur les espèces dites bathypélagi-

. quesne sont pas détaillées, bien qu'elles constituent une 
grande part des différences observables. Les difficultés de 
capture et d'identification de ces espèces rarement bien 
décrites, hypothèquent la signification que l'on peut 
attacher à leur absence dans un inventaire. Pour ces 
raisons également, nous ne chercherons pas à exploiter de 
manière plus détaillée les critères de présence et 
d'absence; c'est à partir des données quantitatives que 
nous analyserons les caractéristiques des peuplements de 
Copépodes des upwellings nord-ouest africains. 

\ 

Composition spécifique quantitative 

87 espèces ont été identifiées dans les prélèvements 
réalisés sur les plateaux continentaux marocain et nord
mauritanien en saison d'intense activité d'upwelling. 
Leur liste est exposée dans le tableau 1. L'indication de la 
fréquence et de la probabilité de rencontre dans les 
prélèvements f1gure en regard de chaque espèce. La 
moyenne des abondances par espèce est calculée pour 
l'ensemble des prélèvements analysés d'une même 
campagne. Nous avons utilisé la cotation d'abondance 
de Binet et Dessier ( 1971) : de 0 à 1 % très rare, de 1 à 
4 % rare, de 4 à 10 % commun, de 10 à 20 % fréquent, 
de 20 à 40 % très fréquent, supérieur à 40 % 
dominant. Cette progression correspond à une échelle 
loga~thmique. 

La valeur de cette moyenne dépend de la distribution 
spatiale des individus. L'existence d'une distribution 
particulière pour certaines des catégories spécifiques est 
traduite en partie par la probabilité de· rencontre de 
l'espèce dans les prélèvements successifs. Cependant, 
dans les cas de faibles abondances de certaines catégories, 
.cette probabilité de rencontre est également liée à la 
méthode d'échantillonnage. Dans ce cas, gràce à la 
répétition des prélèvements, il est possible d'utiliser 
l'information ,;orrespondant à une absence répétée dans 
une série particulière de pêches. Nous utiliserons les 
termes irrégulier ou régulier suivant que ces espèces 
présentent ou non une distribution spatiale particulière. 
Sinon, l'adjectif aléatoire désigne les catégories dont la 
faible densité liée au hasard de leur présence dans les 
prélèvements ne permet pas de conclure avec sécurité 
quant à leur distribution. Les espèces dont seulement 
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quelques exemplaires ont été répertoriés après examen de 
la totalité des prélèvements, sont signalées par un 
astérisque. 

De cette analyse, il ressort que 53 des 87 espèces 
identifiées sont communes aux deux écosystèmes du Cap 
Ghir et du Cap Blanc; 44 d'entre elles sont présentes dans 
les prélèvements réalisés aux trois campagnes. Cette 
similitude qualitative est confirmée par les aspects 
quantitatifs de la composition des peuplements. 

Ce sont les mêmes espèces, au nombre d'une douzaine, 
qui sont abondantes et leurs importances relatives sont 
similaires quelle que soit la région considérée. Oncaea 
curra très fréquent, Acartia clausi fréquent, Oithona nana 
commun, Ca/anus helgolandicus, Ctenocalanus van"us, 
Centropages chierchiae et Euterpfna acutifrons espèces 
rares, ont la même importance dans les peuplements 
échantillonnés lors de Cineca IV, V et Gibraltar. Les 
différences observées dans ces peuplements ne 
concernent que des variations de proportions de 
quelques espèces : Paracalanus parvus (fréquent) et 
Clausocalanusjobei (commun) sont mieux représentés en 
zone nord-mauritanienne, tandis que Temora stylifera et 
Temora longicornis, très fréquents près des côtes 
marocaines, sont relativement moins abondants dans la 
région mauritanienne (communs). On peut également 
remarquer que Pleuromamna borealis, M etridia lucens, et 
à un degré moindre. Calanoïdes carinatus, sont mieux 
représentés dans cette dernière région. 

Il faut d'abord souligner, outre la faible diversité 
spécifique de ces peuplements, fait classique p.our des 
écosystèmes productifs, la quasi monospéciflcité des 
familles et des genres énumérés. Ceci se traduit, pour les 
taxons à forte densité, par une représentation massive, 
jamais inférieure à 80 ~~.des individus du genre par une 
seule espèce; dans le cas de familles ou de genres à faible 
densité, il est toujours possible de distinguer une espèce 
particulière par sa plus grande régularité dans les 
prélèvements. 

Pour la famille des Calanidae par exemple, Calanus 
helgolandicus est le principal représentant; N annocalanus 
minor et N eocalanus gracilis ne sont représentés que par 
quelques individus capturés lors des campagnes 
Cineca IV et Gibraltar. De même Calanoides carinatus 
ne figure qu'à quelques rares exemplaires lors .de 
Cineca IV. Cè.tte dernière espèce est représentée plus 
fréquemment en zone mauritanienne au sud du Càp 
Blanc où les proportions sont en moyenne de 15 % de 
C. helgolandîcus pour 85 %de Calanoides carinatus. 

Eucalanidae et Rhîncalanidae : les espèces différentes 
d' Eucalanus crassus, comme E. attenuatus et 
E. elongatus, n'ont été prélevées que durant la campagne 
Gibraltar, où elles représentent moins de 1 % des 
individus du genre, tandis que Rhincalanus nasutus est le 

· seul représentant de .cette famille rencontré dans nos 
prélèvements. De même pour la famille des Acartiîdae, 
Acartia clausi est l'espèce la mieux représentée. Par 
exemple, lors de la campagne Gibraltar, A. danae et 
A. negligens ne représentent respectivement que 3,6 et 
2,3 % des individus de la famille aux stations du large 
(zones E et F), quatre individus seulement étant 
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Tableau 1 
Comparaisons entre campagnes de la fréquence et de la probabilité de rencontre des 87 espèces de copépodes dans les prélèvements réalisés en zone 
côtière d'upwelling du Maroc (Cineca IV), du Cap Blanc (Gibraltar), des deux systèmes (Cineca V). La présence ou l'absence des espèces dans les 
régions voisines: Iles Canaries, Mauritanie-Sénégal, Golfe de Guinée, est indiquée. T.R., très rare; R, rare; C, commune; F, fréquente; T.F., très 
fréquente; A, aléatoire; Rg., régulière; Ir., irrégulière. 
Comparisons between the cruises of the frequency and the probability af occurrence for the 87 copepods species from sampling in coast al upwelling from 
M orocco ( Cineca 1 V), Cap Blanc (Gibraltar) and both ( Cineca V). Presence or absence of the species in Canary 1 slands, M auritania-Senegal and Gulf of 
Guinea is reported. 

Cinéca V Golfe 
Cinéca IV Maroc et Gibraltar Mauritanie de 
Maroc Cap Blanc Cap Blanc Canaries Sénégal Guinée 

Ca/anus helgolandicus (Claus) Rg. R. Rg. R. Rg._R. x x 
Ca/anus cenuicornis Dana Rg. R. 0 0 x 
Calanoides carinatus (Kr~yer) A. T.R: Rg. T.R. Rg-. T.R. x x x 
Neocalanus gracilis (Dana) A. T.R. A. T.R. A. T.R. x x x 
Nannocaianus minor (Claus) A. T.R. A. T.R. A. T.R; x x x 
M egacalanus princeps W olfendcm x 
Eucaianus efongatus {Dana) x x x 
.Eucalanus attenuatus (Dana) x x x 
Eucalanus crassus Giesbrecht Rg. T.R. Rg. T.R. Rg. T.R. x x x 
Rhincalanus nasutus Giesbrecht Rg. T.R. Rg. T.R. Rg; T.R. x x 
Paracaianu:s parous (Claus) Ir. C. Ir. F. Ir. T.F. x x x 
Caiocalanus pavo (Dana) x x x 
Calocaianus styiiremis Giesbrecht Rg. T.R. Rg. T.R. Rg. T.R. x x 
M ecynocera clausi Thompson Rg. T.R. Rg. T.R. x x x 
Pseudocaianus minùtus Kr~yer Rg. T.R. Rg. T.R. x 
Clausocaianus mastigophorus (Claus) Rg. T.R. Rg. T.R. Rg. T.R. x 
Clauspcaianus arcuicornis (Dana) Rg. T.R. Rg. T.R. Rg. T.R. x 
C/ausocaianus jobei Fros et F!eminger Ir. R. Ir. T.R. Ir. C. x 
Clausacalanus pauiuius Farran Rg. T.R. Rg. T.R. Rg. T.R. x 
Clausocaianus pergens Farran. Ir. T.R. Ir. R. Ir. R. 
Clausoca/anus furcatus (Brady) x x 
Ctenocaianus vanus Giesbrecht Rg. R. Rg. R. Rg. T.R. x x x 
Actideus armatus (Boeck) x x x 
Actideopsis carinata Bradford x 
Chiridius armatus (Boeck) x 
Euchireila messinensis (Claus) Ir. T.R. Ir. T.R. x x x 
Euchireila rostrata Oaus x .x x 
Chirundina streetsi Giesbrecht x x 
Undeuchaeta plumpsa (Lubbock) x x 
Euchaeta rjlarif]a (Prestandrea) x 
Euchaeta" acuta Giesbrecht A. T.R. Rg.·T.R. Rg. T.R. x x x 
Scoctocaianus heienae (Lubbock) x x 
Scaphocafanus magnus (T. Scott) x x 
Scaphocaianus echinacus Farran + + x x x 
Scaphocalanus curtus (Farran) A. T.R. A. T.R. A. T.R. x x x 
Scoiecithricel/a ouata (Farran) A. T.R. x x x 
Scolecithricella denrata (Giesbrecht) A. T.R. A. T.R. A. T.R. x x x 
Scoietithrix danae (Lubbock) x x x 
Scolecithrix bradyi Giesbrecht A. T.R. A. T.R. A. T.R. x x 
Diaixis pigmaea T. Scott Rg. T.R. A. T.R. A. T.R. 
Temora stylifera (Dana) Ir. T.F. Ir. C. Ir. C. x x x 
Temora longicomi.s (M'ulltr) Ir. T. F. Ir. C. Ir. C. 
Me tridia lucens Boeck Rg. T.R. Rg. T.R. Rg. T.R. x x 
Metridia brevicauda Giesbrecht x x x 
Pleuromamma abdominaiis (Lubbock) A. T.R. A. T.R. A. T.R. x x x 
Pleuromamma xiphias (Giesbrecht) A. T.R. A. T.R. A. T.R. x x x 
P/euromamma gracilis (Oaus) Ir. T.R. Ir. T.R. Ir. T.R. x x x 
P leuromamma borealis Dahl Ir. T.R. Ir. T.R. Ir. T.R. x x x 
Pleuromamma piseki Farran A. T.R. A. T.R. x x x 
Pleuromamma robusta Dahl A. T.R. A. T.R. A. T.R. x x x 
Centropages violaceus (Claus) A. T.R. A. T.R. A. T.R. x x x 
Centropages chierchiae Giesbrecht Rg. R. Rg. R. Rg, R. x x x 
Centropages typicus Kr.Oyer A. T:R. x 
Lucicutia clausi (Giesbrecht) A. T.R. x x x 
Lucicutia j/avicorl'li.S (Claus) A. T.R. A. T.R. A. T.R. x x x 
Lucicutia gemina Farran A. T.R. A. T.R. x 
Heterorhabdus spinifrons (Claus) A. T.R. A. T.R. x x x 
Heterorhabiius papiiliger (Claus) A. T.R; A. T.R. x x x 
Heterorhabdus abyssaiis Giesbrecht A. T.R. x x 
Haioptilus longicornis (Claus) x x x 
Candacia armata (Boeck) Ir. T.R. Ir. T.R. Ir. T.R. x x 
Candacia bipinnata (Giesbrecht) A. T.R, x x 
Candacia tenuimana (Giesbrecht) A. T.R. x 
Labidocera wollastoni (Lubbock) x 
Acartia clausi Giesbrecht Rg. F. Rg. F. Rg. F. x x 
Acartia .danae Giesbrecht A. T.R. A. T.R. Ir. T.R. x x x 
Acartià neg/igens Dana A. T.R. 
Oithona nana Giesbrecht R. C. R.F. R.F. x x 
Oithona plumifera (Baird) A. T.R. A. T.R. A. T.R. x x x 
Microsetella rosea (Dana) A. T.R. A. T.R. x x x 
Macrosetella gracilis (Dana) A. T.R. A. T.R. + x x x 
Miracia efferata (Dana) x 



Tableau 1 

Euterpina acutifrons (Dana) 
Clytemnesrra sp. 
Aegis rhus mucronatus Giesbrecht 
Oncaea venusta Philippi 
Oncaea mediœrrànea (Claus) 
Oncaea media (Giesbrecht) 
Oncaea conifera (Giesbrecht) 
Oncaea curra Sars 
Lubbockia sqrnllimana (Claus) 
Sapphirina intestinata Giesbrecht 
Sapphirina opalina Dana 
Corycaeus /atus (Dana) 
Corycaeus furcifer (Claus) 
Corycaeus anglicus (Lubbeek) 

TOTAL .. ' •................ ' ... ' ... ' ..... 87 espèces 

identifiés en zones côtières (A, B, C, D ). Ces deux espèces 
n'ont été mises en évidence que de manière très 
épisodique et pour quelques spécimens seulement lors 
des campagnes Cineca IV et V. Pour les Oncaeidae, 
l'espèce dominante est Oncaea curt a pour toutes les zones 
et toutes les campagnes. Les espèces O. venusta, 
0. mediterranea et 0. conifera représentent quelques 
pour cent des individus du genre lors de la campagne 
Gibraltar. 

A ces observations de dominance d'une espèce sur les 
autres représentants de la famille, il convient d'opposer 
les cas particuliers des familles de Para- et Pseudocalani
dae et des Temoridae. 

Pour les Paracalanidae et les Pseudocalanidae, il n'est pas 
possible d'identifier les taxons à une même espèce. La 
représentation des. différentes espèces de ces deux 
familles pour les trois campagnes analysées, est résumée 
dans le tableau 2 (moyenne et écart-type de la fréquence 
de chaque espèce de ces deux familles). Pour les trois 
campagnes les espèces dominantes sont les mêmes : 
Paracalanus parvus, Clausocafanus }obei, C. pergens et 
C tenocafanus vanus. 

Cependant d'une campagne à l'autre les proportions de 
ces différeÎ1tes espèces dans les peuplements varient. 

Tableau 2 
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Cinéca V Golfe 
Cinéca IV Maroc et Gibraltar Mauritanie de 
Maroc Cap Blanc Cap Blanc Canaries Sénégal Guinée 

Rg. R. Rg. R. Rg. R. x x 
A. T.R. A. T.R. x 

x x 
A. T.R. A. T.R. A. T.R. x x x 
A. T.R. A. T.R. A. T.R. x x x 

A. T.R. A. T.R. . x x x 
Rg. T.R. Rg. T.R. Rg:T.R. x x x 
Rg. T.F. Rg. T.F. Rg. T.F. x x 

x x x 
x x 
x 

Rg. T.R. Rg. T.R. Rg. T.R. x x x 
A. T.R. Rg. T.R. A.T.R. x x x 
A. T.R. A. T.R. x 

60 59 66 

L'abondance globale des individus de ces deux familles 
étant les mêmes en zone marocaine et au voisinage du 
Cap Blanc, on remarque simplement une meilleure 
représentation de Paracafanus parvus et Clausocafanus 
pergens en région nord-mauritanienne, tandis que 
Clausocaianus }obei et Ctenocafanus vanus sont mieux 
représentés en zone marocaine (Cineca IV). La très 
forte dispersion des valeurs moyennes indique d'ores et 
déjà une distribution spatiale très variable de ces 
différentes espèces. Enftn, il en est de même pour les 
Temoridae, Temora stylifera et T. longicornis sont 
représentés par des effectifs de même ordre de grandeur. 
Cependant, leurs distributions géographiques particuliè
res, étudiées dans un second article (Boucher, 1982) ne 
permettent pas de les confondre. 

Le deuxième fait saillant de l'analyse des peuplements est 
la présence en nombre non négligeable sur le plateau 
continental d'espèces de profondeur telles que Eucalanus 
crassus, Rhincalanus nasutus, Euchirefla messinensis, 
Aetideopsis carinata, ou d'espèces océaniques comme 
Metridia lucens. Cette observation est identique pour les 
peuplements de Cineca IV, V et Gibraltar, bien que la 
région prospectée durant cette dernière campagne 
englobe une part plus importante de la rupture de pente 

Comparaisons de la fréquence (moyenne des pourcentages et écart-type) des espèces de copépodes Pseudocalanidae et Paract~lanidae entre les trois· 
campagnes Cineca IV, V et Gibraltar. 
Comparison between the croises Cineca 1 JI, V and Gibraltar of thefrequency (mean of the percencage and standard deviation) from copepods species of 
Pseudocalanidae and Paracalanidae. 

Calo ca- Clauso-
Par ac a- /anus Mecyno- ca/anus C/auso-
/anus styli- ce ra ar cui- ca/anus 
parvus remis clausi co mis }obei 

Cinéca IV {crm(%) 48,5 2,6 0,1 3,2 25,3 
28,7 5,2 6,6 22.8 

Cinéca v { crm ( %) 80,10 0,5 2,9 3,5 
29,3 7,1 3,1 

Gibraltar {: ( %) 70,6 1,5 2,0 12,9 
38,9 2.0 2.5 13.5 

C/auso- Clauso-
ca/anus ca/anus 
pergens paululus 

3,5 1,1 
3,1 

5,1 1,0 
6,5 

8,8 .0,4 
14.5 

C/auso-
ca/anus 
mas ri-
gophorus 
Clauso-
ca/anus 
furcatus 

0,9 

0,5 

Cteno-
ca/anus 
v anus 

14,6 
11,1 

6,4 
11,6 

- 2.1 
4,8 

Pseudo 
ca/anus 
minutus 

0,15 

0,1 



94 
J. BOUCHER 

du plateau continental. On peut relier pour partie ces 
perturbations des localisations bathymétriques des 
espèces à l'entraînement ou à l'homogénéisation des 
conditions hydrologiques par l'upwelling, comme le 
montre Vives (1975). 

Analyse de la structure démographique 

Oncaea curta 

Quelques Copépodites et quelques mâles très rares ont 
été identifiés, mais la quasi-totalité des individus observés 
étaient des femelles adultes. Leur longueur céphalothora
cï'que est identique pour les trois campagnes analysées. 
Elle varie de 0,43 à 0,60 mm; le mode est de 0,46 mm. Les 
quelques femelles de taille supérieure à 0,51 mm 
(Cineca V) et 0,55 mm (Gibraltar) ne constituent 
respectivement que 5 et 2 % des individus mesurés. Des 
femelles ovigères ont été fréquemment capturées. 
L'absence de copépodites dans les échantillons peut être 
due en partie à leur petite taille, proche de la limite 
inférieure de sélectivité du ftlet WP 2 (200 !-Lill de vide de 
maille). 

Acarria clausi 

Toutes les catégories de développement stades 1, 2, 3, 4,5 
et 6sont présentes. Chaque stade, excepté les femelles 
adultes, est représenté par une seule classe de tailk Les 
tailles déterminées (valeurs modales) sont rigoureuse
ment identiques pour les trois campagnes (fig. 1 a, b, c). 
Elles sont respectivement de 0,34-0,42-0,51 -0,60-0,71 

·et 0,69-0,85 mm .. Les femelles de petite taille (0,69 mm) 
ne représentent qu'une petite fraction de la population : 
moins de 1 %pour la campagne Gibraltar où elles sont le 
plus abondantes (fig. 1 c). Le sex ratio, rapport du 
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nombre de mâles au nombre de femelles, est de 1/3. 

Des différences de proportions des divers stades de 
développement sont observées d'une campagne à l'autre. 
Pour Cineca IV, 78 % d'adultes et 15 % de 
copépodites 5 ont été observés. Le pourcentage d'adultes 
décroît pour Gibraltar et Cineca V à 64 et 60 %· tandis 
que les copépodites 4 et 5 augmentent à 31 ~~-

Temora longicornis . 

Pour les trois campagnes analysées, les classes de taille 
sont très homogènes. Elles sont bimodales pour les stades 
copépodites 4 et 5. Cette différence de ta.llle correspond à 

·l'apparition chez les stades copépodites âgés de, 
caractères morphologiques liés au sexe. Les mâles 
juvéniles ou adultes ont une taille plus petite que celle des 
femelles correspondantes. La dispersion de taille des 
adultes (coefficient de variation 4,20 à 4,40 %) n'est pas 
plus importante, bien que ces classes présentent 
également un aspeét plurimodal. Nous avons mesuré 
pour les copépodites 2, 3, 4, 5 et les adultes mâles et 
femelles des tailles respec;tives de 0,45- 0,48, 0,50-0,60, 
0,60-0,70,0,68-0,83 et 0,75-0,95 mm. Ces classes de taille 
et leur mode sont identiques pour les trois campagnes; il 
en est de même du sex-ratio de 1/2. Les différences 
observées entre les campagnes concernent les propor
tions des diverses catégories dans la population. Les 
adultes représentent 92 %· et les copépodites 5 près des 
8 ~'~ restants pour la région nord-mauritanienne lors de 
Gibraltar. L'année précédente, lors de la campagne 
Cineca V dans la même région, les adultes représentaient 
31,5 %de la population alors que les copépodites 2;3, 4 
en constituaient près de. 50 %-
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Figure l 

Courbes de dispersion des longueurs céphalothoraciques mesurées 
(mm) sur Acarria clausi (a, b, c) et Temora lonqicornis (d, e,l), récoltés 
lors des campagnes Cineca IV, Cineca V et Gibraltar. Les fréquences 
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des stades de développement sont superposées aux classes de tailles 
correspondantes. 
Dispersion curves of cephalochoracic lenqchs (mm) from Acartia clausi 
(a. b, c) and Temora longicornis (d. e,J) sampler.i durinq Cineca lV, 
Cineca V and Gibraltar, are superposed on the corresponding size classes. 
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Figure 2 
Courbes de dispersion des longueurs céphalothoraciques (mm) de Temora 
srylifera (a, b, c, d) et de Ca/anus helgoiandicus (e,f, g) récoltés lors des 
campagnes Cineca lV, Cineca V et Gibraltar. On observe une cohorte plus 
jeune dans la région sud (Cap Ghir, b) de l'upwelling marocain. 
Dispersion curves of cephalochoracic lengths (mm) measured from Temora 
stylifera (a, b, c, d) and Calanus helgolandicus (e.f, g) samp/ed during 
Cineca IV, Cineca V and Gibraltar cruises. We observed a younger cohorr in 
the south area (Cap Ghir, b) ofMoroccan upwelling. 

La population échantillonnée lors de Cineca lV est 
intermédiaire : 52 % d'adultes et 25 % de Copépodi~ 
tes 5. Ces résultats sont résumés dans la figure 1 (d, e,f). 

Temora stylifera 

Les stades 1, 2, 3, 4, 5, 6 sont présents. Le sex-ratio est de 
1/2. Comme dans le cas de T. longicornis, il apparaît une 
hétérogénéité de taille liée à la différenciation sexuelle à 
partir du stade copépodite 4. Pour les deux populations 
du Maroc et la région nord-mauritanienne (campagnes 
Cineca lV et V), les.classes de taille sont identiques :elles 
sont respectivement pour les copépodites 2, 3, 4, 5 de 
0,38-0,48, 0,48-0,58, 0,60~0,72, 0,74~0,90 mm. Les 
adultes présentent une dispersion de taille plus 
importante, 0,90-1,10 mm (moyenne 1,0) et 0,90 à 1,20 
(moyenne 1,10 mm) pour les femelles. Quelques femelles 
adultes de petite taille, mais très faiblement représentées 
introduisent une légère dissymétrie de la courbe de 
dispersion (frg. 2 a, b, c, d). 
Les tailles observées sont plus grandes pour les individus 
réçoltés lors de la campagne Gibraltar : copé"podites 5 de 
0,80 à 0,95 mm, mâles de 1,0 à 1,20 mm, femelles de 1,0 à 
1,30 mm. La composition de la population est 
légèrement différente : seuls les stades 3, 4, 5 sont 
présents. La quantité d'adultes est similaire pour les deux 
campagnes réalisées en zone mauritanienne (69 et 72 %, 
fig. 2 d). 

L'analyse des variations de proportion des diverses 
catégories de développement suivant la distribution 
géographique permet pour Cineca IY. de mettre en 
évidence deux cohortes; ceci est traduit par deux courbes 
de dispersion (fig. 2 a et b) pour lesquelles les modes de 
classe sont conservés mais les proportions des stades de 
développement varient: La région du Cap Sim (zones de 

prélèvements A et B) est peuplée presque uniquement de 
stades âgés (adultes 62 ".;, copépodites 5-30 ",~); les 
stades jeunes 1, 2 et 3 sont absents. Au contraire dans la 
région du Cap Ghir (zones de prélèvements D et E, plus 
au sud et au large que précédemment), les adultes ne 
constituent que 19 ~·~de la population tandis que tous les 
stades de développement sont bien représentés. Aucune 
distribution particulière n'a pu être mise en évidence 
pour les deux autres campagnes. 

Cal anus helgolandicus 

Pour les trois campagnes Cineca IV. V et Gibraltar. des 
stades 3, 4. 5 et 6 ont été identifiés. Le pourcentage 
d'adultes varie respectivement pour ces campagnes de 60 
à 42 et 13 ~~ (fig. 2). Pour ces trois populations, les 
copépodites 3 sont peu représentés, moins de 5 ~~. et les 
stades âgés 4 et 5. très abondants, parfois dominants 
(50 ~·~pour Gibraltar). Les mâles toujours présents sont 
très peu abondants; le se x ratio observé est de 114, 
excepté pour la campagne Gibraltar où le très petit 
nombre d'adultes présents n'a permis d'observer que 
quelques mâles. Pour cette campagne, les limites de 
tailles des stades de développement sont respectivement 
de 1,40~1,88 mm; 1,88-2,56 mm; 2,20~2,60 mm pour les 
copépodites 4, 5 et les femelles. Les populations 
échantillonnées lors de Cineca IV et V ont des tailles 
plus petites et similaires pour les deux. régions : elles 
varient respectivement de 1,34-1 ,68; 1,68-2,18 et 1,80-
2,56 mm pour les copépodites 4, 5 et les femelles. 

La distribution des tailles des individus de cette espèce 
apparaît plus hétérogène dans les trois cas d'analyses. 
Cette hétérogénéité se traduit par l'absence d'un seul 
mode de taille bien marqué correspondant à chaque 
stade de développement, un chevauchement des classes et 
une plus grande dispersion (mesurée par le coefficient de 



96 
J. BOUCHER 

Tableau 3 
Nombre de mesures, moyenne (mm) et coetftcient de variations ( ~~) des 
longueurs céphaiothoraciques des stades âgés de Acartia clausi, Temora 
Stylifera et Ca/anus helgo/andicus pour les campagnes Cineca IV, V et 
Gibraltar. La comparaison des valeurs montre leur similitude pour 
l'ensemble des observations et la faiblesse des dispersions, excepté chez 
C. helgolandicus. 
Number of measurements, mean (mm) and coefficient of variation ( %) of 
cephafolhoracic fengthfor older srages of Acartia clausi, Temora stylifera and 
Calan us helgolandicusfor che cruises Cineca lV, V and Gibraltar. Comparison 
of the values shows their similitudes for the set of observations and the very low 
dispersions exceptedfor C. helgolandicus. 

Acartia 
clausi 

Temora 
sty/ifera 

Ca/anus 
helgolandicus 

Cinéca IV 

Cinéca V 

Gibraltar 

Cineca IV 

Cinéca V 

Gibraltar 

Cineca IV 

Cineca V 

Gibraltar 

l 
~ 
c.v. 
(%) 

l ~ c.v. 
. (%) 

l ~ c.v. 
(%) 

l ~~· 
l ~.v. (%) 

1 ~.V. (%) 

J ~.V. l (%) 

J ~.V. l (%) 

l ~ .. V. 
( ·,~) 

C4 

175.' 
0,645 
2,47 

175 
0,61 
3,91 

251 
0,624 
3,34 

289 
0,66 
4,58 

77 
0,687 
3,93 

1ll 
0,684 
6,36 

209 
1,52 
5,18 

376 
1,61 
7,08 

379 
1,67 
7,80 

C5 

280 
0,727 
3,47 

201 
0,71 
3,92 

402 
0,719 
3,54 

604 
0,81 
4,86 

145 
0,864 
3,61 

441 
0,795 
2,27 

242 
0,79 
2,44 

550 
0,792 
3,24 

354 
!,01 
3,90 

353 
1,01 
3,58 

103 352 
0,849 1,127 
6,78 3,18 

333 394 
1,90 2,07 
5,73 4,13 

217 108 
1,97 2,02 
5,08 6,45 

520 13 
2,11 2,15 
6,29 

1105 
0,847 
4,34. 

475 
0,85 
5,09 

718 
0,825 
6,62 

361 
1,08 
4,71 

269 
1,076 
5,23 

416 
1,214 
4,43 

598 
2,23 
5,53 

336 
2,195 
6,98 

121 
2,38 
3.64 

variation) des mesures. La comparaison des tailles 
(modes et moyennes) et du coefficient de variation (indice 
de dispersion) pour les stades âgés des différentes espèces 
analysées est résumée dans le tableau 3. Les copépodi
tes 4 et 5 de Ca/anus he!go!andicus présentent une 
dispersion plus élevée; les valeurs maximales du 
coefficient de variation 7,80 et 6,29 %sont observées lors 
de la campagne Gibraltar. La recherche de distribution 
spatiale particulière des individus conduit pour la 
campagne Cineca IV à mettre en évidence . une 
population composée de 75 %d'adultes dans la région 
du Cap Sim; cette proportion diminue à 36 % pour la 
région du Cap Ghir. Cette distribution particulière est 
similaire à celle décrite précédemment pour Temora 
stylifera récolté lors de la même campagne. Pour chacun 
de ces deux groupes régionaux, les classes de taille sont 
similaires. Nous l'l'avons donc tracé (ftg. 2 a) que le 
graphique représentant la dispersion des mesures 
réalisées sur l'ensemble des individus. Aucune variation 
de proportions des diverses catégories n'a pu être mise en 
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évidence entre les observations à l'intérieur de chacune 
des autres campagnes. 

Interprétation de l'analyse démographique 

La taille des individus, comme il sera discuté plus loin, est 
très influencée par les conditions du milieu dans lequel ils 
se développent. C'est un critère privilégié pour défmir, à 
stade de développement identique, le degré de 
contamination d'une population par des individus 
exogènes. et séparer ainsi les cohortes (ensemble des 
individus issus d'une même ponte) d'une génération. 
L'étude des proportions des différents stades juvéniles et 
leur évolution dansle temps permet ensuite de chiffrerla 
durée du développement des individus et du cycle vital de 
la population. 

Définition des generations et contamination par des 
individus exogènes 

L'analyse des courbes de dispersion fait ressortir la bonne 
correspondance des classes, qu'elles soient défmies par la 
distribution unimodale des tailles ou par le stade de 
développement déterminé par des critères morphologi~ 
ques. La plupart des cas particuliers observés ont une 
explication simple, comme le dimorphisme sexuel 
décelable dès le stade 4 chez Temora stylifera et 
T. !ongicornis, Les adultes mâles et femelles de 
T. !ongicornis présentent également deux tailles distinc
tes. Les effectifs égaux de ces deux classes quelle que soit 
la proportion d'adultes dans la population, diminuent la 
probabilité d'une explication par contamination d'indi
vidus exogènes. Deux cas seulement d'hétérogénéité des 
tailles peuvent refléter une telle contaminàtion : Acartia 
clausi échantillonné lors de la campagne Gibraltar et 
Ca/anus he!golandicus. 

Les femelles adultes d'A. clausi présentent deux groupes 
de taille dont la plus petite est identique à celle des 
copépodites (cf. ftg. 1 c). Ces individus ne peuvent donc 
pas appartenir à la même population. Il peut s'agir soit 
d'une autre génération soit d'individus exogènes. Une 
taille plus petite sous-entend un développement plus 
rapide lié à une température ambiante plus élevée 
pendant la croissance. La première hypothèse d'un 
re.couvrement de génération est peu probable, compte 
tenu des temps de développement et des faibles 
amplitudes de variations thermiques annuelles. En etTet, 
l'upwelling du nord du Cap Blanc est pratiquement 
permanent (Barton et al., 1977); de décembre à avril dans 
cette région, il n'y a pas de variations particulières de la 
température qui reste voisine de l5°C au fond et varie 
jusqu'à 18 à 19°C en surface (Maigret, Brulhet, 1973; 
Brulhet, 1974; Maigret et al., 1974). La présence des 
individus de petite taille peut être reliée à une 
contamination par d'autres populations, provenant de 
zones voisines non refroidies par la résurgence d'eau 
profonde. 

De même pour Ca/anus helgolandicus,les copépodites 4 
et 5 montrent quatre catégories de taille (fig. 3) mises en 
évidence par une analyse suivant la méthode de 
Bhattacharya (1967). L'existence de différenciation 
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Figure 3 
Classes de tailles déterminées par la méthode de Bhattacharya pour 
différents stades juvéniles de Ca/anus helgoiandicus. Le stade 
copépodite 5 présente quatre classes de tailles distinctes. 
Size classes of different stages ofCalanus h.eigolandicus determined by 
B~attacharya's method. The.fifth stage presents four distinct size classes. 

sexuelle dès le stade 5 (Woodhead, Riley, 1957) est 
insuffisante pour expliquer cette variabilité. De plus, les 
effectifs de chaque catégorie sont équivalents et conservés 
d'un stade au suivant (cf. fig. 2 e,J, g et 3). Il est par 
conséquent impossible que ces classes traduisent 
l'existence d'irfdividus exogènes ou d'une autre généra
tion. Par contre elles pourraient traduire une hétérogé
néité génétique des individus observés. Une telle 
explication a été émise pour l'espèce très voisine Ca/anus 
.finmarchicus par Marshall et Orr (1972). Elle repose sur 
les effets combinés du dimorphisme sexuel probable dès le 
stade 4 (Bogorov, 1973; Woodhead, Riley, 1959), des 
différences allométriques des populations (Barnes, 
Barnes, 1953) etde l'observation de la métamorphose des 
individus de la petite classe de taille en femelle et 
inversement pour les mâles (Marshall, 1933 ). A l'appui de 
cette hypothèse on peut signaler pour C. he/golandicus 
l'importance des individus d'origine méditerranéenne 

·qui pénè.trent des Açores aux côtes d'Afrique (Jaschnov, 
1970) et pourraient coloniser après acclimatisation des 
biotopes nouveaux pour eux. Une seconde cause de 
variabilité de la taille de C. helgolandicus qui n'est pas 
incompatible ave.c cel1e-ci, est fonction des conditions 
ambiantes de température et de nutrition. Elle sera 
discutée au chapitre suivant. 

Classes d'âge et générations 

Dans la majorité des cas les classes défmies sont 
homogènes et les proportions des stades successifs de 
développement permettent' de donner un âge à la 
population si la reproduction est synchrone. Cette 
condition est généralement admise dans les écosystèmes 
tempérés, où la succession des événements écologiques 
au cours d'un cycle annuel présente des variations de 
grande amplitude. Par contre, pour les deux régions 
analysées ici, l'influence permanente de l'upwelling au 
cours de l'année au Cap Corveiro ainsi qu'au Cap Ghir 
(Furnestin, 1959) se traduit par de très faibles variations 
qui n'affectent essentiellement que la couche de surface. 
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Bien que la durée du cycle vital des copépodes soit 
relativement courte, il serait possible d'arriver à un 
recouvrement des générations non discernables par la 
taille, si la période de ponte est longue ou si les femelles 
pondent à plusieurs reprises comme l'indiquent les 
résultats expérimentaux pour Ca/anus .finmarchicus 
(Marshall, Orr, 1952), les Paracalanidae (Corkett, 
MacLaren, 1970), Temora stylifera (Bernard, 1970). 
Plusieurs observations nous permettent de conclure à 
une certaipe synchronisation des pontes : 
Temora stylifera (Cineca IV et Gibraltar), Temora 
longicornis (Gibraltar), Ca/anus helgolandicus et Oncaea 
curta (les trois campagnes), constituent des populations 
dont les premiers stades juvéniles de développement sont 
absents. Dans les cas où ces stades sont présents, et 
notamment pour Acartia clausi et Temora longicornis, les 
variations de proportion entre stades copépodites 
juvéniles et âgés et les adultes sont inverses (tableau 4 ). 
Lorsque la proportion d'adultes diminue dans la 
population, celle des copépodites âgés 5 augmente. Si 
l'effectif de ces adultes décroît plus fortement, les 
copépodites 5 sont moins abondants et ce sont les stades 
juvéniles 2, 3, 4 qui sont en augmentation. 
En· tenant compte de ces critères, définitions de classes 
d'âge, variations de proportions des effectifs des classes, 
sex-ratio, nous concluons à la présence de génération 
unique pour chaq1.1e population. Ces générations sont à 
des stades plus ou moins proches de la fin de leur 
développement suivant les cas d'espèces et de campagnes. 
Il n'est pas possible, en .tenant compte du degré de 
développement des populations analysées, d'établir un 
classement des trois campagnes. 
Par contre, Ca/anus helgolandicus et Temo1·a stylifera 
présentent pour la zone marocaine, deux stades déphasés 
d'âge des populations; ces deux stades sont séparés par la 
distribution géographique (cf. flg. 2 a et b ). Les prélève
ments de la génél'ation la plus jeune (zones D et E, région 
Cap Ghir) ont été effectués 10 jours après ceux de la plus 
âgée(région Cap Sim, zones A et B). Il ne s'agit donc pas 
d'une observation de vieillissement d'une même 
génération. De plus les faibles différences entre les classes 
de taille (moyenne et limites sem.blables) indiquent des 

Tableau 4 

Variations comparées de la fréquence des différents stades de 
développement d'Acarria clausi et Temora longicornis pour les trois 
campagnes. • 
Compared variations of thefrequency of the different stages of Acart.ia 
clausi and Temora longicomis berween the three cruises. 

Acartia 
clausi 

Te mora 
/ongicornis 

Fréquence 
des 
caté!Zories Cinéca IV Gibraltar Cinéca V 

C6 78 63,9 S9,S 
cs 14 19,1S 17 
C4 6,15 12,12 14 
C3 1;34 4,15 7 

· C2 0,30 0.64 2,80 
Cl 0,15 0,30 
C6 52,20 92.42 32.20 
cs 26,93 6,00 18,00 
C4 15,45 L,OO 22.50 
CJ 3,13 0,58 17,00 
C2 2,30 8,00 
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conditions de développement V()lsmes pour ces deux 
groupes. On est donc en présence de deux cohortes. 

Durée du développement 

Nous n'avons pas observé de vieillissement, c'est-à-dire 
de variations des proportions entre copépodites 5 et 
adultes, au cours de chaque période de prélèvements; ceci' 
permet de fixer la durée minimum de vie des stades 5 à 
8 jours. Cette durée peut être sous-estimée. En effet dans 
certains cas d'analyses Temora stylifera, Calanus 
helgolandicus ou Acartia clausi, le vieillissement n'a pas 
non plus été observé au cours des intervalles de 18 
(Cineca IV) et 15 jours (Gibraltar) de répétition des 
prélèvements. Cette durée de. développement est 
compatible avec les observations saisonnières réalisées 
dans la région marocaine. L'analyse des populations 
récoltées en janvier 1971 (Cineca 1) met en év,idence 
l'existence de générations dont le d~veloppement est en 
voie d'achèvement et dont certains individus ont atteint 
le stade de la reproduction. 

En màrs de la même année (Cineca II), la population a les 
mêmes tailles moyennes, mais les stades juvéniles plus 
abondants et les femelles immatures indiquent la 
présence d'une deuxième génération. Par ailleurs, Vives 
et al. ( 1975) notent la grande abondance des copépodites 
de ces espèces. dans les prélèvements récoltés à la côte près 
du Cap Cantin en juin 1972 (campagne Maroc-Iberia 1); 
ils pourraient constituer une génération intermédiaire à 
celle que nous avons observée en fm juillet-août 
(Cineca IV). Il existe, à tout le moins, trois générations de 
janvier à juillet. Remarquons id que Corral-Estrada et 
Genicio de Corral (1970) signalent également en 
septembre au Cap Juby, la dominance des stades 
copépodites dans les prélèvements. Cette estimation très 
grossière d'un temps de génération de 2 mois n'est pas 
différenciée pour les espèces étudiées C. helgolandicus, 
T. stylifera, A. clausi. Elle correspond de manière très 
globale à certaines observations antérieures. Une 
compilation des résultats de différents auteurs (Binet, 
1977) indique 50 jours de développement pour Calanus 
helgolandicus à 15~20°C, 2 mois pour A. clausi d'après les 
résultats de Landry (1975). Par contre pour deux espèces 
différentes, Vidal (1980 a) obtient des développements 2 
fois plus rapides. Ces observations et l'influence. possible 
des conditions ambiantes seront discutées en même 
temps que la taille au chapitre suivant. 

Signalons enfm que la distribution très particulière de 
Temora longicornis (Boucher, 1982) n'a permis d'obser
ver cette population qu'à de très courts intervalles. Pour 
la même raison, on ne dispose pratiquement pas 
d'observation d'autres auteurs. 

DISCUSSION 

Influence de la température et de la nourriture sur la taille 
et le développement 

Depuis que Gran (1902) a signalé les variations detaille 
des copépodes, de nombreùx travaux ont été réalisés 
pour en révéler les causes. Deevey (1960), en comparant 
quelques espèces récoltées au cours de cycles annuels, 
dans diverses régions européennes et nord-américaines, 
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concluait à ·une influence simultanée de la quantité de 
nourriture disponible et de la température durant la 
développement. L'influence de la température sur la 
taille, signalée dès 1920 par Adler et Jespersen, est 
corroborée par tous les auteurs. L'influence de la 
quantité de nourriture disponible par contre, n'a été que 
très rarement mise en évidence, notamment dans le cas 
d'études limitées à un seul type d'écosystème (Razouls, 
197:2.; Gaudy, 1972). Les résultats de l'écologie 
expérimentale apportent diverses explications à ce 
problème. Mullin et Brooks (1967; 1970a et b), 
Paffenhoffer (1970) démontrent pour Rhincalanus 
nasutus et Ca/anus !telgolandicus que la quantité et la 
qualité de nour:riture n'.influent sur la taille qu'en-dessous 
d'un seuil au-delà duquel seule la température intervient. 
MacLaren (1963; 1965), Corkett et MacLaren (1970) 
pour Pseudocalanus minuttts, travaux confirmés par 
Landry (1975) pour Acartia clausi, concluent qu'en 
concentrations saturantes de nourriture, la température 
au moment de la ponte et de l'éclosion des œufs régule la 
durée du développement jusqu 'au stade adt!Üe. C'est la 
notion d'isosynchronie. Par contre, d'après les travaux 
récents de Vidal (1980 a et b) sur Ca/anus pacificus et 
Pseudocalanus sp., l'influence simultanée de ces facteurs 
sur la croissance et la durée du développement intervient 
de façon différentielle pour les diffé!'ents stades et les 
grandes ou petites formes. 

Ces éléments théoriques permettent d'expliquer les tailles 
mesurées pour les copépodes d'upwellings nord-ouest 
africains. La comparaison de ces tailles avec celles 
d'individus de mêmes espèces provenant d'autres régions 
à conditions de température similaires (15-20°C) à celles 
des upwellings africains, ne montre aucune différence 
notable. En Méditerranée occidentale, Razouls (1972) et 
Gaudy (1972) indiquent pour Temora stylifera, à partir 
de leurs observations et d'une analyse complète des 
résultats d'autres auteurs, l'existence de cinq à six 
générations au cours du cycle annuel et une durée de 
développement de l'ordre de 2 mois aux températures de 
15 à 18°C. Il en est de même pour Acartia clausi dans la 
région de Roscoff (Razouls, 1963 ), de Plymouth (Digby, 
1950) et du golfe de Marseille (Gaudy, 1972). A ces 
températures, les longueurs céphalothoraciques moyen
nes correspondent assez étroitement à celles que nous 
avons observées. Razouls (1972) indique pour Temora 
stylifera 1,08-1,10 mm, Gaudy (1972) 1,00-1,16, 1,10-
1,14 mm de 1961 à 1967; pour Acartia clausi, ce dernier 
auteur observe sur plusieurs années des longueurs 
céphalothoraciques moyennes de 0,96-0,98, 1,0 et 
0,97 mm pour les générations se développant à 15-20°C. 
Par contre, les mensurations d'Acarcia clausi et de 
Temora longicornis à des températures correspondantes, 
dans le détroit de Long Island (Conover, 1956; Deevey, 
1960) diffèrent. Pour cette dernière espece ainsi que pour 
Calanus helgolandicus, les comparaisons sont plus 
difficiles à réaliser du fait du petit nombre de travaux 
disponibles souvent limités, notamment pour la 
Méditerranée, à l'observation des successions de 
générations. Remarquons simplement que Vucetic 
(1965) mentionne la même longueur céphalothoracique 
moyenne (2,35) pour Ca/anus helgolandicus de Veliko 
Jezero· (Adriatique). 



Il apparaît donc que la production primaire intense des 
zones d'upwelling, et par conséquent la quantité 
importante de nourriture disponible, ne se traduit pas au 
niveau des individus par un accroissement de la taille ou 
de la vitesse de croissance. Ces caractéristiques des 
individus traduisent principalement l'influence de la 
température. 

Une seconde observation concerne la dispersion des 
tailles au sein des catégories de développement. 
L'upwelling plus ou moins intense mais permanent dans 
les deux écosystèmes du Cap Ghir et du Cap Blanc se 
traduit au cours du cycle annuel par des variations de 
température de faible amplitude et une quantité de 
nourriture toujours importante (la concentration de 
carbone organique particulaire est au minimum égale 
aux concentrations saturantes données p~r Vidal, 1980 a 
et b ). La constance de ces facteurs· externes doit se 
traduire par une plus faible variabilité des tailles, qu'il 
existe une régulation programmée depuis la ponte ou 
durant le développement suivant (Vidal, 1980 a et b). 

Cette çomparaison dépend de la précision des défmitions 
des classes de taille, de développement et des tailles 
moyennes estimées disponibles dans la littérature. Dans 
le cas où les valeurs disponibles ne permettaient pas de 
calculer la dispersion, nous avons utilisé les limites de 
classes de tailles. Il ressort de cette comparaison que nos 
observations présentent une dispersion voisine de celles 
observées par les auteurs énumérés précédemment (de 2 à 
7 %, cf ~ableau 3). Une seule exception e~iste pour 
T. stylifera et C. lzelgolandicus de Mer Egée (Moraïtou 
Apostolopoulou, 1969) en automne (18°C) qui ont des 
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tailles correspondantes mais des dispersions très faibles 
de 1 à 2 %- Dans le cas de nos observations, c'est 
C. helgolandicus qui présente la dispersion maximum de 
taille (6 à 7 /~).par opposition à A. clausi (2 à 4 /~). Les 
stades juvéniles de Temora longicornis et T. stylifera ont 
une dispersion des tailles intermédiaire, plus variable. 

Ceci conftrmerait bien que dans les zones d'upwelling, 
comme au moment de la floraison printanière en région 
tempérée, la nourriture est en quantité non limitante 
pour les espèces de petites tailles. Par contre des formes 
plus grandes comme C. he/golandicus, pourraient être 
en-deçà de leur seuil d'exigence trophique. Ceci 
contribuerait à expliquer selon Vidal (1980 b) outre 
l'hypothèse d'hétérogénéité génétique, leur· très forte 
dispersion de taille. · 

Il faut enfm remarquer que au gradient thermique plus 
faible dans les zones côtières nord-ouest africaines, 
correspond au cours de l'année, toutes générations 
confondues cette fois, une variabilité de la taille plus 
faible que celles observées-dans les aùtres systèmes. 
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Le peuplement de copépodes des deux régions d'upwelling du Cap Ghir (Maroc) et du 
Cap Blanc (Nord-Mauritanie) a une composition spécifique, une définition des généra
tions, une distribution spatiale. conservées au cours des années successives d'observa
tion. Ceci plaide en faveur d'un maintien de la localisation des individus. Le travail 
présenté ici a pour but de décrire par une méthode objective ces caractéristiques de dis
tribution spatiale et d'analyser certains des comportements qui permettent ce maintien. 
Nous avons utilisé l'analyse en composantes principales (ACP) pour étudier de manière 
simultanée les variations spatiales et temporelles de la distribution des organismes, défi
nir des groupes d'observations de composition faunistique similaire et classer par ordre 
d'importance les types de variations définies suivant ces deux échelles. 
L'analyse globale (ACP) met en évidence une similitude générale de la composition 
faunistique, liée à la dominance. d' Acartia, Oncaea, Te mora et Clausocalanus. Dans cet 
ensemble, une distinction côte-large est introduite par l'augmentation d'abondance des 
Pseudocalanidae et d'Oithona. Enfin une partition entre les observations réalisées de 
jour et de nuit est définie par les migrations nycthémérales de P!euromamma et 
Euchaeta, ainsi que par les variations diurnes d'abondance d' Euterpina, Corycaeus et 
Temora. Une analyse séparée pourchaque station confirme ces caractéristiques et leur 
robustesse. Les rythmes diurnes, présents dans tous les cas d'analyses, sont toujours 
définis par les deuxième et trois.ième composantes; ce rythme, qui comprend la migra
tion nycthémérale, est plus marqué pour les stations des zones E et F. Pour ces deux 
dernières zones, les résultats correspondent à deux images différentes d'une même dis
tribution. Les différences sont dues au changement de tactique d'échantillonnage : la 
référence du point de prélèvement est successivement fixe géographiquement par rap
port au fond (zone E) puis mobile suivant une bouée dérivant avec l'eau de surface 
(zone F). 
La comparaison de ces deux images montre le rôle de la migration nycthémérale dans le 
maintien de la localisation des organismes. En surface, la nuit (Pieuromamma par 
exemple), ils dérivent avec l'eau superficielle, mais la migration en profondeur au début 
du jour limite la distance parcourue. Ce comportement permet un retour au point de 
départ des individus qui rencontrent en profondeur de jour un courant en sens inverse. 
Cette interprétation est confirmée par l'observation de variation des proportions dans 
le peuplement de Centropages, de Candacia et de Pleuromamma limitées à des zones 
d'une dizaine de kilomètres de rayon. 
D'autres taxons comme Euterpina, Corycaeus et Temora ne présentent pas de compor
tement migratoire aussi net, mais simplement une augmentation diurne d'abondance 
qui peut traduiPe une variation périodique de .localisation verticale. Ces résultats, discu
tés en fonction des conclusions d'autres auteurs sur l'échappement aux courants 
d' Acartia clausi, permettent de supposer pour ces taxons un comportement similaire à 
celui de P/euromamma pour maintenir leur localisation. 

Oceanol. Acta, 1982, 5, 2, 199-207. 

0399-1784/1982/199/ $ 5.00/ crGauthier- Villars 199 



J. BOUCHER 

ABSTRACT 

INTRODUCTION 

104 

Copepod population of NW African coastal upwellings 
II - Maintenance of spatial localization 

The copepod populations of the two upwelling area off Cap Ghir (Morocco) and Cap 
Blanc (North Mauritania) have throughout severa! successive years of observation 
reveaied a high degree of consistency in faunistic composition. This suggest a. stable 
localization of individuals. The present work intended to provide an objective descrip
tion of the characteristics of spatial distribution together with an analysis of sorne of 
the behaviour which accounts for such stability. 
Principal components analysis (ACP) was used to investigate simultaneously spatial 
and temporal variations in the distribution of organisms. This ana!ysis permitted the 
definition of groups of observations related to similar faunistic compositions and the 
classification in arder of importance of the patterns of variations disclosed on these 
two sca!es. 
Global analysis (ACP) of the samples reveals a general similarity of faunistic composi
tions duè to the abundance of Acartia, Oncaea, Temora and Clausocalanus. In the 
group as a whole, a distinction between nearshore and offshore sites is introduced by 
an increasing abundance of Pseudocalanidae and Oithona. In addition night-time and 
day-time observations are characterized by the nycthemeral migration of P/euromam
ma and Euchaeta, and diurnal variations in the abundance of Euterpina, Corycaeus 
and Temora. Separate analysis for each station confirm the consistency of these 
characteristics. Diurnal rythm is present in each analysis and is always determined by 
the second and third of the above-mentioned components. 
This rythm, which inciudes nycthemeral migration, is more pronounced at offshore 
stations E and F. For these two stations, the resu!ts correspond to two different pic
tures of an identical situation. These differences are due to a change in sampling tac
tics : for zone E, the reference of the sampling site is geographically fixed in relation ta 
the bottom; for zone F, samp!ing is carried out along the track of a drog drifting with 
surface water. Comparison betweèn these two pictures reveals the pro minent role 
played by nycthemeral migration in 111aintaining the localization of organisms. At 
night, in the surface layer, such organisms as Pfeuromamma drift with the water. 
Migration, at sun rise, to deep water limits the distance covered. This behaviour per
mits the return to their point of departure of individuals which meet an inverse currenr ' 
in deeper water. 
This interpretation is confirmed by observed variations in the density of Centropages, 
Candacia and Pleuromarrima populations over distances of sorne ten kilomerers. 
Other groups, such as Euterpina, Corycaeus and Temora do not exhibit this markedly 
nycthemeral migratory behaviour. These taxas show periodical variations of abun
dance which may correspond to diurnal changes in their vertical localization. The 
results of the study are discussed in relation to the findings of other authors concerning 
the resistance to currents of Acartia Clausi. The conclusion is that Euterpina Corycaeus 
and Temora may adopt the same behaviour to maintain their localization. 

Oceanol. Acta, 1982, 5, 2, 199-207. 

Les structures caractér::stiques, généralement spatiales, 
des populations du zooplancton et les raisons de leur 
conservation dans le temps sont très étudiées actuelle
ment. Les causes en sont généralement recherchées au 
niveau des caractéristiques hydrologiques et dynami
ques de l'environnement (voir Haury et al., 1978, pour 
une revue de ces travaux). Ces struct1-1res ont urie 
grande importance pour la compréhension des 
mécanismes de production biologique, dans les zones 
d'upwelling notamment, parce qu'elles déterminent en
tre autres les durées de coïncidence, donc d'utilisation 

potentielle, du stock de phytoplancton et des herbivores 
du niveau secondaire de production. Par ailleurs, 
Walsh (1977) émet l'hypothèse que les faibles 
biomasses d'herbivores mesurées en zone d'upwelling 
nord-ouest africain sont dues à la dispersion des 
copépodes vers le large par les courants de dérive super
ficiels. Wroblewski ( 1980) !imite les conséquences de ce 
transport en fonction de la durée et de l'intensité des 
coups de vent qui induisent cette circulation dans 
l'upwelling des côtes de l'Oregon à partir d'un modèle. 
établi pour Acartia clausi. Cependant, pour cette même 
région, Peterson et al. ( 1979) montraient une conserva
tion des populations dans la zone côtiè~e due à des corn-
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portements individuels propres à chaque espèce, et 
émettaient l'hypothèse d'une circulation giratoire. 
II nous paraît nécessaire de dresser un bilan de ces ques
tions pour les upwellings nord-ouest africains en fonc-. 
tion des résultats de l'étude du peuplement de 
copépodes (Boucher, 1982). Celle-ci aboutit à la défini
tion d'un peuplement type, commun aux deux régions 
du Cap Sim- Cap Ghir, et du Cap Corveiro -Cap 
Blanc. Il est caractérisé par la similitude qualitative et 
quantitative des associations d'espèces. Cette similitude 
de deux régions géographiquement très distantes ( 1 500 
km environ) jointe à leur originalité par rapport aux 
autres zones de remontée d'eau profonde pourta!}t 
voisines, de Nouakchott (Mauritanie), du Sénégal et de 
Côte-d'Ivoire, correspond à une séparation géographi
que entre le Nord et le Sud, des caractéristiques 
hydrologiques de l'eau centrale atlantique (Minas et al., 
1978). Cette définition biogéographique du peuplement 
est renforcée à plus petite échelle par la structure 
démographique des principales espèces, qui exclue la 
contamination par des individus allochtones. Ces argu
ments plaident en faveur d'une certaine conservation de 
la localisation spatiale des populations zooplanctoni
ques. Celle-ci doit se traduire par une distribution 
spatio-temporelle caractéristique. Le but du présent 
travail est de vérifier ces hypothèses, en décrivant 
d'abord les distributions particulières de certains 
organismes, tels Temora, similaires pour les deux 
régions d'upwelling des côtes atlantiques du Maroc et 
du Sahara occidental. En montrant ensuite qu'il existe 
à l'échelle du peuplement des structures spatio
temporelles particulières. En discutant enfin, après 
avoir ordonné les différentes causes de cette structure, 
le rôle des mécanismes ou des comportements in
dividuels qui autorisent l'existence d'une localisation 
permanentedes organismes. 

Au plan méthodologique, pour aboutir à ces résultats, 
on fera appel à une méthode de classification des obser
vations qui soit moins subjective et plus performante 
que la comparaison statistique de graphique : l'analyse 
en composantes principales. 

MATÉRIEL ET MÉTHODES 

L'analyse utilise les données récoltées au cours de la 
campagne Gibraltar (mars-avril 197 5). Les 
prélèvements ont été réalisés en six zones régulièrement 
espacées entre la côte et la rupture de pente du plateau 
continental. A chaque zone les pêches ont été répétées 
périodiquement toutes les quatre heures pendant 72 à 
96 heures. Elles sont effectuées par traits horizontaux 
d'un ~filet W .P .2 de 200 !J. de vide de maille (Scor
Unesco, 1968). Le point référence définissant 
l'emplacement des prélèvements est fixé géographique
ment pour les cinq premières (A, B, C, D et E); la 
sixième est définie par le parcours d'une bouée dérivant 
avec la masse d'eau de surface (F). La position respec
tive de ces stations est schématisée sur la figure 1. Une 
description de la méthodologie de prélèvement et de 
dépouillement est exposée de manière détaillée par 
Boucher (1982). 
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Figure 1 
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Emplacement des stations de prélèvement lors de la campagne Gibral
tar (mars-avril 1975). Zones A, B, C, D etE point tïxe géographique, 
zone F suivant une bouée dérivante. 
Sampling sites du ring the Gibraltar cru ise (March-Apri/1975}. Zones 
A, B. C, D andE j'txed geographical position, zone F jollowing a 
drog. 

Le traitèment mathématique des données fait appel à 
l'analyse en composantes principales, ç!assique mainte
nant, dont Laurec ( 1979) expose les modalités techni
ques et les justificatifs mathématiques. Nous avons 
recherché une ordination des observations suivant les 
associations d'espèces, comme Fasham et Foxton 
(1979) en ont montré l'intérêt pour les larves de décapo
des pélagiques. Les observations correspondent aux 
prélèvements pour chaque station; les variables sont les 
catégories faunistiques dénombrées. Les comptages 
d'abondance par taxons sont transformés à l'aide de la 
fonction log (x + 1) pour atténuer les effets dus à la 
surdispersion (Frontier, 1973). Les abondances sont 
centrées et réduites suivant les observations (Chard y et 
al., 1976), pour atténuer les variations trop aléatoires 
dues aux biais d'échantillonnage. On accorde ainsi 
moins d'importance aux variations d'effectifs des 
taxons à faible densité. En revanche, les taxons conser
vent leur importance propre en effectif relatif et les 
effets d'abondance ·entre observations ne sont pas 
affectés. Nous avons utilisé comme variable les douze 
catégories de copépodes les plus fréquemment présentes 
dans les prélèvements,afin de ne pas introduire d'infor
mation telle que présence ou absence d'une forme 
très aléatoire. Ces catégories correspondent à des gen
res assimilables. pour la plupart à une seule espèce de 
copépode (cf. Boucher, 1982). Ce sont :Ca/anus, Clau
socalanus spp, Euchaeta, Temora 2 sp, Pleuromamma, 
Centropages, Candacia, Acartia, Oithona, Euterpina, 
Oncaea et Corycaeus. Nous présenterons en superposi
tion sur le même graphe les projections des points 
observations, et des variables sur le plan dual. En toute 
rigueur cette représentation n'est pas justifiée, mais elle 
permet une lecture plus facile des résultats. Une analyse 
générale _regroupant les six stations A, B, C, 0, E, F, 
permet de mettre en évidence les principaux traits de la 
région considérée quant à la dispersion des copépodes. 
Nous examinerons ensuite chacune des z.ones séparé
ment, afin de discerner les variations localisées que 
l'analyse globale ne peut mettre en évidence. 
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RÉSULTATS 

Distribution particulière des Temoridae similaire pour 
les régions du Maroc et du Sahara occidental 

Les deux espèces Temora stylifera et Temora !ongicor
nis étaient présentes dans les prélèvements réalisés 
durant les campagnes en zone d'upwelling marocaine 
(Cineca IV) et nord-mauritanienne (Gibraltar et Cineca 
V). Leur distribution géographique est schématisée sur 
la figure 2. Nous y avons représenté pour chaque site de 
prélèvement, l'abondance relative de chacune des deux 
espèces dans un cercle dont le diamètre est proportion
nel au nombre d'individus de" ce genre. 
Il apparaît que Temora longicornis est dominant dans 
les régions très côtières; cette espèce est généralement 
localisée à une seule station (zones A et B lors de 
Gibraltar, zone C lors de Cineca IV et V). Elle repré
sente alors 90 à 100 OJo des Temora. Cette espèce est 
remplacée par T. stylifera aux autres stations côtières 
ou du large (zones B et E à Cineca IV, 8 à Cineca V et 
D, E, F à Gibraltar). Dans tous ces cas, il existe une 
région intermédiaire où les deux espèces sont présentes 
simultanément, mais T. longicornis y est toujours très 
peu abondante. 

CINE:CA 1Jt 
MAROC 

Figure 2 

~ TIEWOR& STYUFEAA 

TIEMORA LONGICORNIS 

~ .. ~. 
~-· 

9 ·®···-'":~::' 
'· 

Distribution géographique de Temora longicornis et T. sty!ijera qui 
montre la séparation des deux espèces et la distribution très côtière de 
T. !ongicornis. 
Geographica! distribution ofTemora Jongicornis and T. stylifera sho
wing the spatial distinction between the two species and the essen
tially coastai distribution ofT. longicornis. 

Caractéristiques spatio-temporelles de la distribution 
des copépodes pour la région d'upwelling du Sahara 
occidental. Étude générale 

Le . .preinier axe de l'analyse extrait 60,9 OJo de l'inertie 
totale. Il groupe tous les prélèvements d'un même côté 
(fig. 3); cela signifie qu'ils ont tous globalement la · 
même composition faunistique paJ." rapport auxespèces 
qui contribuent le plus à la définition de ce premier axe. 
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Projection dans le plan des deux premières composantes principales· 
des points-observation repérés par la lettre identifiant la station de 
prélèvement. La projection des taxons contribuant à la définition des 
axes· est superposée à celle des observations. 
Projection of the first and second principal components of the obser
vations, identified by the /etter of the corresponding sampling sire. 
The projection of the taxas defining the axis is superimposed on the 
observations. 

Sur le plan dual (fig. 3), tous les taxons se rangent· de 
l'extrémité négative à l'extrémité positive de l'axe I par 
ordre décroissant d'abondance : Acartia (contribution 
absolue à l'inertie de l'axe I : 11,9 OJo), Oncaea, Clauso
calanus spp., Temora spp., Ca/anus, Oithona, Euter
pina, Corycaeus, Centropages, Candacia (contribu
tion : 10,2 OJo),_P!euromamma (contribution : lOA OJo), 
Euchaeta (contribution: 34,7 OJo). Le fort pourcentage 
d'inertie extrait par cet axe souligne que cette notion 

en p par 
l'analyse, est dominante par rapport aux autres varia
tions mises en évidence sur les plans factoriels suivants. 
Le deuxième axe (pourcentage d'inertie extrait : 
11,5 ll7o) partage l'ensemble des prélèvemems en deux 
groupes (fig. 3) : le premier, situé du côté positif de 
l'axe II, comprend tous les prélèvements effectués aux 
zones A, B, C, D; le second, du côté négatif, corres
pond aux zones E et F. Les 3 taxons qui engendrent 
principalement cette répartition sont d'une part, Can
dacia (contribution à l'inertie de l'axe II : 22, 1 OJo) qui 
est plus abondant aux quatre zones A, B, C, D; d'autre 
part, Oithona et Clausocalanus (somme des contribu
tions : 37,6 % ), mieux représentés aux zones E et F. 

Le troisième axe extrait 6, 7 OJo de l'inertie totale. Il dis
crimine les prélèvements effectués de jour de ceux réali
sés la nuit (fig. 4). Cette distinction est particulièrement 
nette pour les zones E et F (région du large du Cap Cor
veiro), et moins apparente dans les zones A, B, Cet D. 
Cependant, pour ce deuxième groupe, la séparation est 
mieux marquée dans les points plus au large (B, D) 
qu'aux stations proches de la côte (A, C). Les genres 
qui déterminent cette différence entre le jour et la nuit 
sont (fig. 4), du côté positif de l'axe III, P!euromamma 
(contribution à l'inertie du troisième axe : 54,0 OJo ), 
plus abondant dans les prélèvements de nuit que dans 
ceux de jour, et à l'opposé, Corycaeus et Eurerpina 
(somme des contributions : 31,3 % ), dont les effectifs 
décroissent avec le jour. Le troisième axe met égale
ment en évid'ence des différences d'abondance entre les 
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l'axe II (zones E et F), le taxon Oncaea (contribution à 
l'inertie de l'axe IV : 47,0 %) discrimine les prélève
ments réalisés en E de ceux du point F; on trouve 
davantage d'individus du genre Oncaea à la zone E 
qu'à la zone F . 

• ;..,..o o•o• Analyses particulières des zones 
• oe Gl r~: Oc.t,u,:us 0 
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Figure 4 
Projection dans le plan des deuxième et troisième composantes mon
trant la distinction entre stations côtières A, B, C, D (point rond) et 
du large E F (carrè) suivant la composition faunistique. La distinction 
des prélèvements de jour (blanc) et de nuit (noir) est due principale· 
ment aux variations de Pleuromamma (axes III). 
Projection of the second and third components showing the distinc
tion between coastal stations A, 8, C, D{dots) and off-shore stations 
E. F (squares) in relation to specifie faunistit: composition. The dis
tinction between day sam pies (white) and night sam pies (black) is par
rieu/arly due to variations of Pleuromamma (axis Ill). 

trois profondeurs de pêche (plus élevée en profondeur); 
celles-ci sont plus nettes en E et F qu'aux points A, B, C 
et D. Dans le groupe des 4 zones A, B, Cet D défini par 
l'axe II, une classification dans cet ordre est révélée par 
le quatrième axe (pourcentage d'inertie extrait : 4,2 %) 
(fig. 5). Elle est due principalement à Candacia (contri
bution à l'inertie de l'axe IV : 20;2 % ), qui apparaît 
ainsi plus abondant en D (zone la plus au sud-ouest) et 
décroît progressivement en C, B, A. Opposés à Canda
cia sur l'axe IV, Acartia, Euchaeta et Temora spp. 
(contribution totale: 19,1 %) présentent un gradient 
inverse : leurs effectifs diminuent de A vers D. Dans 
l'autre groupe de prélèvements mis en évidence par 
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Figure 5 
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Définition des stations A, B, C, D suivant la décroissance des Centra
pages et l'augmentation d'Oncaea. 
Decreasing abundance of Centropages and increasing abundance· of 
Oncaea, at stations A, 8,. C, D. 

203 

à 72,0 OJo, 67,4 %, 67,4 %, 70,8 %, 82,6% et 74,0 OJo 
(comme dans l'analyse précédente). Cette similitude de 
composition des peuplements dans les différentes zones 
constitue l'information la plus importante. Les varia
tions à petite échelle (stratification verticale, opposition 
jour-nuit, ... ), propres à chaque station, apparaissent 
alors sur le plan II-III de l'analyse; c'est celui-ci que 
nous décrirons pour chaque zone. Pour les quatre pre
mières les pourcentages d'inertie extraits par les axes II 
et III de ces quaire analyses sont respectivement de : 
11 ,8, 15,2, 13,4 et 15,4 OJo. L'examen de ces plans II-III 
révèle deux caractéristiques principales. La première est 
un gradient fond-surface (en A, B, C), engendré, d'un 
côté par Centropages, plus abondant en surface, de 
l'autre par Oncaea et Pfeuromamma (en A), Oithond et 
Candacia (en B), Oithona et Temora (en C), mieux 
représentés dans les niveaux de fond. On remarque éga
lement que Euterpina est plus abondant en surface, à la 
station A. La deuxième caractéristique correspond à 
une différenciation entre les prélèvements de jour et 
ceux réalisés la nuit; celle-ci apparaît en B, C et D mais 
n'est pas toujours très nette. Pfeuromamma semble 
plus abondant la nuit (stations B et D) ainsi que 
Oithona (en C}, tandis que le jour, on note. une légère 
augmentation des effectifs pour Euterpina (zone B), 
Clausoca/anus (zone C) et Oithona (zone D). 
Nous sommes passés rapidement sur ces quatre premiè
res analyses (sans représentations graphiques) car les 
résultats exposés sur les plans factoriels, voisins de ceux 
de l'analyse générale, n'appelaient pas d'autres com-
mentaires. En revanche, nous détaillons ceux qui sont 
issus des analyses des zones E et F (fig. 6). 
Pour la zone E, les deuxième et troisième axes extraient 
6,4% et 3,6 llJo, soit 10% de l'inertie totale. L'axe II 
sépare rensemble des prélèvements en deux groupes 
bien distincts : du côté négatif, les prélèvements effec
tués de jour, du côté positif ceux réalisés la nuit. Cette 
distinction est engendrée essentiellement par P!euro
mamma (contribution à l'inertie de l'axe II : 72,4 %), 
qui est beaucoup plus abondant dans les prélèvements 
de nuit que dans ceux de jour. 
Un autre genre participe à cette séparation, mais pour 
une moindre part, il s'agit de Candacia (contribution : 
19,2 %), dont le comportement est inverse de celui de 
Pfeuromamma .: il caractérise beaucoup mieux les pré
lèvements diurnes que ceux de nuit. Dans le groupe des 
prélèvements de nuit, l'axe II détermine une stratifica
tion verticale, due au fait que Pfeuromamma se trouve 
plus abondant en profondeur qu'aux niveaux superfi-
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Figure 6 
Comparaison du plan dual (axe Il ·axe Ill) des analyses en compo
santes principales particulieres aux zones E (en haut) et F (en bas). 
Les résultats sont inversés : au point fixe E, peuplement de nuit 
homogène, partition des jours successifs d'observations. Suivant la 
bouée dérivante F, partition des trois nuits successives d'observations 
tandis que, cette fois le peuplement de jour est homogène. 
Comparison of the plan defined by second and 1hird componems for 
particular analysis of stations E raboveJ and F flower;. The resul1s are 
inversed: in the fixèd poim E, night populations are homogeneous 
and diurnal successive observations are parritioned. Following 1he 
drog F night successive observations are panitioned and the day 
populations are homogeneous. 

ciels. Quant aux prélèvements de jour, ils se séparent en 
deux groupes selon l'axe III : d'un côté, les niveaux 
surface et intermédiaire des prélèvements du 8 avril, de 
l'autre les mêmes niveaux pour les prélèvements du 
9 avril et du matin du. 10 avril. C~tte distinction est 
attribuable, d'une part, à Euchaeta et Temora spp. 
(somme des contributions à l'inertie de l'axe III : 
32,2 llJo), dont l'abondance est nettement plus marquée 
les 9 et 10. avril, d'autre part à Cand_acia (contribution : 
46,1 % ), qui a des effectifs beaucoup plus importants 
le 8 avril que les jours suivants. Nous pouvons remar
quer qu'il ne se produit pas une telle différenciation 
pour les niveaux de profondeur; ils apparaissent très 
groupés, ce qui signifie qu'ils gardent une composition 
faunistique stable au cours du temps. En ce qui con
cerne les prélèvements nocturnes, aucune distinction de 
cet ordre n'est mise en évidence sur le plan factoriel. 
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Pour la zone F, contrairement aux zones précédentes, 
les prélèvements n'ont pas été effectués par rapport à 
un point géographique fixe mais suivant la dérive 
superficielle des masses d'eau marquée par une bouée. 

Le deuxième axe extrait 13,0 % de l'inertie totale. Il 
sépare les prélèvements de jour de ceux effectués la nuit 
(fig. 6). Cela est dû principalement, d'une part à Pfeu
romamma (contribution à l'inertie de l'axe II : 
64,6 % ), dont les effectifs sont plus élevés la nuit que le 
jour, et d'autre part, à Euterpina (contribution : 
14,1 %) qui a un comportement inverse. 

Considérons les prélèvements de jour; le troisième axe 
(pourcentage d'inertie extrait 4,0 %) les ordonne sui
vant une stratification verticale~ Du côté négatif, on 
trouve les mesures de surface et niveaux intermédiaires, 
enfin du côté positif, les prélèvements de fond. On peut 
remarquer l'homogénéité de composition faunistique 
des prélèvements de surface et de 15 m qui sont très 
groupés, tandis que ceux du fond sont très dispersés. 
Cette répartition est engendrée, du côté négatif, par 
Centropages (contribution à l'inertie de l'axe Ill : 
24,4 %) qui caractérise ainsi les ni veaux superficiels 
(fig. 6), et du côté positif, par Oncaea et Candacia 
(somme des contributions : 48,7 %) dont la présence 
est plus marquée au fond. Les prélèvements réalisés de 
nuit se répartissent dans le plan If-III en fonction de la 
date. On distingue ainsi entre elles les trois nuits succes
sives. Cette hétérogénéité est introduite par les différen
ces de composition faunistique des peuplements : abon
dance moindre des Pleuromamma la nuit du Il au 
I2 avril que les nuits des 10-11 et 12-13 avril .. Pour ces 
deux dernières séries, c'est l'abondance respective de 
Candacia ou de Centropages qui introduit la discrimi
nation. 

INTERPRÉTA TI ON ET DISCUSSION 

Structure globale spatio·temporelle 

La première caractéristique établie est la composition 
globale du peuplement commune à toutes les observa
tions. Ensuite, l'analyse générale permet de diviser les 
observations en plusieurs groupes suivant première
ment 1es variations de cette composition faunistique 
avec la répartition côte-large, puis en second les varia
tions nycthémérales. Ainsi, Clausocalanus spp. et 
Oithona sont plus abondants au large en E et F, tandis 
que Candacia, Acartia, Temora spp. et Euchaeta sont 
mieux représentés en A, B, C, O. Ces quatre zones sont 
différenciées entre elles par Candacia dont les effectifs 
diminuent de D vers A, tandis que Acartia, Temora et 
Euchaeta augmentent. 

Au plan des variations jour nuit, Pfeuromamma mon
tre une augmentation d'abondance d~ms les prélève
ments nocturnes. Eurerpina, Corycaeus et Temora par 
contre sont plus abondants dans les prélèvements effec
tués de jour et plus particulièrement dans les prélève
ments de surface. Le comportement de ces trois taxons 
est plus marqué dans les stations E et F. Dans le cas de 
Pfeuromamma, l'étude de la distribution verticale 
diurne et nocturne montre une meilleure représentation 



dans les niveaux superficiels la nuit. Il s'agit d'une 
migration nycthémérale. Pour Euterpina, Corycaeus et • 
Temora, ces variations rythmées traduisent une distri
bution différente dans la tranche d'eau. Cependant, 
nous ne disposons pas d'une maille bathymétrique de 
prélèvement suffisante pour préciser le sens de cette 
migration qui est de plus· petite amplitude que celle des 
P!euromamma. 
L 'q.nalyse globale conduit à une définition de la struc
ture spatio-temporelle des associations de genre et per
met de déterminer des ensembles .de station. Elle four
nit une ordination des caractéristiques spatiales et tem
porelles de cette distribution qui sont par ordre de géné
ralité décroissante : composition du peuplement, 
zonage côte-large, migrations nycthémérales. Ces 
caractéristiques, décrites également pour les régions 
septentrionales d'upwellings marocains, impliquent 
une certaine persistance de localisation des animaux. 
Les résultats des analyses particulières par station per
mettent de préciser les structures propres à chacune 
d'entre elles et les comportements qui autorisent cette 
maintenance de la localisation. 

Comportement permettant la maintenance 
de la localisation 

L'étude comparée des structures spatio-temporelles de 
la distribution des organismes aux zones E et F permet 
de mettre en évidence le comportement de résistance à 
la dispersion par les courants. Ces deux zones présen
tent des caractéristiques inverses qui traduisent 
l'influence du protocole d'échantillonnage sur les deux 
descriptions obtenues d'une même distribution des 
organismes. 

La zone E présente trois caractéristiques principales : 

- variations à petite échelle temporelle de la composi
tion des peuplements suivant le rythme jour-nuit; 
- distinction des prélèvements de surface et intermé
diaire correspondant à deux jours consécutifs d'obser
vation; 
- homogénéité durant toute la période de mesure de la 
composition faunistique des prélèvements de fond le 
jour. 

La zone F présente les mêmes distinctions entre les pré
lèvements de jour et de nuit. Cependant, à l'inverse de 
la zone E, ce sont les observations de jour en surface et 
au niveau intermédiaire qui sont très homogènes, tandis 
que les prélèvements de profondeur montrent une 
grande hétérogénéité. On constate cette fois une discri
mination entre les prélèvements des trois nuits consécu
tives d'observation (cf. fig. 6). 

En zoneE, de jour, l'hétérogénéité des prélèvements. de 
surface et intermédiaire traduit les variations de leur 
composition· faunistique liées à la dérive de la tranche 
d'eau superficielle, tandis que les prélèvements de la 
couche de fond, référence du point fixe, .sont homogè
nes. Cette interprétation est confirmée par les résultats 
en zone F, où le phénomène inverse est observé : les 
prélèvements dans la tranche d'eau superficielle de 
jour, référence cette fois du point fixe, sont homogènes 
tandis que ceux du fond présentent des variations. Le 
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groupement des prélèvements effectués de nuit 
· confirme cette interprétation. En zone E, on ne distin

gue pas les nuits successives entre elles parce que la 
population de P!euromamma localisée sur le fond ne 
varie pas au cours de la période d'observation et pré
sente des migrations nycthémérales de même intensité. 
Par contre, en zone F, la dérive par rapport au fond 
entraîne une discrimination entre les nuits successives 
de prélèvement correspondant à une variation spatiale 
d'abondance de Pleuromamma. 

L'analyse des prélèvements effectués .sur le trajet de la 
bouée dérivante, montre que la composition faunisti~ 
que du peuplement de la masse d'eau superficielle 
échantillonnée reste stable (zone F, fig. 6), surtout de 
jour où il n'y a pas contamination de ces populations 
par les animaux de profondeur migrant. A l'inverse, en 
zone E, la variation de composition faunistique des 
niveaux superficiels observée, correspondant à deux 
journées successives, permet de caractériser les masses 
d'eau qui défilent en un point fixe géographique. 

Ainsi à quelques milles nautiques de distance, pour une 
même distribution des individus, le changement de tac
tique d'échantillonnage conduit à obtenir deux images 
distinctes, descriptives d'un même type de distribution. 
La comparaison de ces deux images nous permet de 
mettre en évidence un premier mécanisme d'échappe
ment de certains organismes à la force d'entraînement 
des· courants de dérive : c'est la migration nycthémé
rale. 

Les animaux qui migrent de nuit dans la tranche sui)er
ficielle sont entraînés par le courant de dérive nord-est 
sud-ouest marqué par la bouée dérivante. D'après la 
vitesse moyenne de transport de cette bouée et pour un 
stage nocturne en surface d'une durée de 10 heures 
(coucher-lever du soleil) au moment des prélèvements, 
ils parcourent ainsi 5 kilomètres. Au marin, la migra
tion en profondeur (débutée en général 1 heure avant le 
lever du soleil) leur permet d'échapper à cette dérive. 
Cette interprétation est confirmée par l'observation de 
populations de profondeurs bien définies et distinctes 
d'un jour à l'autre suivant le parcours de la bouée déri
vante, qui correspond à une distance moyenne de 
7 kilomètres parcourue en une journée de 14 heures. Il 
faut également remarquer en faveur de ce raisonnement 
que dans les périodes d'upwelling actif, le retour en 
profondeur amènerait les individus au contact d'un 
courant porta.nt à la côte qui les rapproche de leur point 
de départ. Enfin, les observations dans la tranche 
superficielle en point fixe à la station E, indiquent éga
lement un diamètre moyen de 10. kilomètres pour un 
type de population donné. 

Ce comportement concerne plus particulièrement les 
catégories telles que P!euromamma, Candacia et 
Euchaeta, capables de migration sur de grandes pro
fondeurs. Cependant, des catégories de petites tailles 
telles que Euterpina et Corycaeus de rios prélèvements, 
présentent également une augmentation diurne de leur 
abondance qui peut traduire un changement rythmé de 
localisation bathymétrique. Bien que de moindre 
amplitude que la migration précédemment analysée, cet 
autre comportement pourrait aboutir au même résultat 
de localisation géographique maintenue. Dans le même 
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ordre d'idée l'accumulation des individus par change
ment périodique de localisation pour se maintenir en 
dessous d'un fort courant de marée (Trinast~ 1975) 
ou à l'abri d'un courant côtier (Alldredge, Hammer, 
1980), est déjà connue. D'après nos résultats, le com
portement d' Euterpina, Corycaeus et Temora aurait un 
effet similaire. Pour ce qui concerne Acartia et Oncaea, 
catégories les plus abondantes dans tous les prélève
ments de la région étudiée, aucun comportement parti
culier n'est mis en évidence autre que la conservation 
des abondances. Ceci doit être tempéré par le fait que 
les analyses propres aux zones A, B, C, D, plus côtiè
res, ne montrent pas de structure similaire à celle de la 
zoneE, ce qui laisse penser que les dérives superficielles 
côte-large y sont faibles au moment de nos observa
tions. Cependant, de tels courants de dérive ont été 
observés pius près de la côte au cours d'autres campa
gnes (Cineca V, Boucher, Samain, 1975). 

Bouée dérivante comme marqueur de peuplements 

Seule l'homogénéité quantitative de la composition 
faunistique diurne du peupleme~t de surface est utilisée 
comme preuve de la bonne définition du parcours de la 
masse d'eau superficielle par la bouée. En fait, il y avait 
coïncidence entre le vent de NE constant de force 5 et la 
dérive de l'eau de surface. De plus, l'analyse des 
teneurs en sels nutritifs, du peuplement phytoplancto
nique et de leurs évolutions dans le temps (Martin, 
1976; Grall et al., en prép.) confirme cette interpréta
tion. Cependant nos résultats montrent le degré d'indé
pendance relatif du zooplancton à l'entraînement par 
un courant. Dans ce sens, il est difficile d'utiliser une 
masse d'eau comme élément de référence. L'utilisation 

·d'un prélèvement vertical par exemple pour échantil
lonner un peuplement suivant le parcours d'une bouée 
dérivante permet d'intégrer les variations dues aux 
migrations nycthémérales (Herbland et al., 1973; Binet 
1973); cependant l'hétérogénité spatiale à l'échelle de 
quelques kilomètres se superpose alors à l'évolution du 
peuplement dans le temps. 

CONCLUSIONS 

Outre l'identité faunistique des peuplements, la distri
bution géographique des copépodes en zones d'upwel
ling nord-ouest africaines présente des car-actéristiques 
conservatrices qui suggèrent l'existence de comporte
ment permettant le maintien de la lo~allsation. 
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Ces caractéristiques concernent pour l'ensemble de ces 
régions la répartition avec exclusion réciproque des 
deux espèces Temora longicornis et T. stylifera. Au 
niveau du peuplement des côtes du Sahara occidental 
(Cap Corveiro- Cap Blanc), l'analyse en composantes 
principales permet d'établir les structures spatio
temporelles de sa distribution. La principale caractéris
tique est l'homogénéité de la composition .faunistique 
quàntitative marquée par l'abondance dominante 
d'Acartia et d'Oncaea, et conservée sur toute la région 
étudiée. L'existence de variations temporelles modifie 
cette structure çie manière rythmée" Elles sont dues aux 
migrations nycthémérales. Ces premiers résultats con
firment les descriptions plus générales déjà établies 
pour les upwellings côtiers nord-ouest africains. La 
robustesse de cette structure est confirmée par des 
analyses séparées pour chaque station. Les mêmes 
caractéristiques sont décrites. Pour chaque cas 
d'analyse les différences suivant le rythme nycthéméral 
sont définies dans le. plan dual des deuxième et troi
sième composantes. L'analyse des types de distribution 
spatio~temporelles ainsi définies pour les stations E et F 
montre que l'on obtient deux descriptions différentes 
d'une même distribution. Les différences sont dues à la 
modification de la tactique d'échantillonnage (réfé
rence spatiale prise par rapport à un point fixe géogra
phique ou une dérive superficielle). 

La comparaison de ces deux images montre le rôle du 
comportement migratoire dans la conservation de la 
localisation de certains taxons. La migration nycthémé
rale (Pleuromamma, Candacia, Euchaeta) qui entraîne 
les individus vers le fond de jour, leur permet d'échap
per à l'entraînement vers le large par les courants super
ficiels : ils peuvent, en période d'upwelling notamment, 
rencontrer des courants profonds qui les rapprochent 
de leur point de départ. 

La variation de localisation bathymétrique rythmée 
d'autres groupes (Euterpina, Corycaeus, Temora) dis
cutée en fonction des connaissances sur les réactions 
d'évitement des courants d'Acartia clausi, conduit à 
supposer des comportements similaires aboutissant à la 
conservation de la localisation pour ces individus. 
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ABSTRACT 

The results are presented from five hydrographie and biologicaT 

surveys at different seasons across the Ligurian Sea front, using 

horizontal continuous measurements and vertical profiles.The vertical 

circulation across the front is described, and two divergences and one 

convergence are i dentifi ed as permanent features from data. The key i s 

gi ven to fi nd thei r 1 oc a ti on for each survey. The spatial patterns of. 

14 zooplankton taxa along the transect are established using variance 

ana lysi s, pri nci pa 1 component and correspondence ana lyses. The spati a 1 

distribution of each taxon is related to the physical structure, and 

the convection cell s evi denced by the sc herne appear as different 

biotopes. The daily variability of the spatial distributions is 

negligible compared to the annual variability. Distinctions are made 

between coastal species always inhabiting the peripheral (coastal zone) 

and others with distinct coastal, frontal and offshore distributions 

varying with the season. For the latter species the frontal zone is a 

preferential biotope during their seasonal growth period. Consequently 

the accumulation of organisms near the convergence cannet be created by 

qnly the dynamic causes. The role of biological processes in the 

observed distributions is discussed. 
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1, Introduction 

The Ligurian Sea is the northeastern part of the Western 

Hediterranean Sea bounded by the French <Provence, Corsical and 

Italian (6ulf of Senoval coasts. The general description of the 

physical structuré and circulation Mas recently brought up to 

date by Bethoux and Prieur <19B3l. In this arta, the peraanent 

cy~lonic circulation is Mell docuaented fro1 nuaerous hydrocasts 

IGostan, 1967 1 1968 Stocchino and Testoni, 1977> and from 

monthly averaged values of artas 20 x 54 k1 Mhere the hydrologi-

cal paraaeters have been saapled froa 1950 to 1973 <Nyffeler, 

Raillard and Prieur, 1982). The Ligurian current <Fig. 1l flan 

along 

with 

the coast inside a strip about 30 ka •ide and 150 1 deep 

' J _1 an yearly average transport of about 1.4 x 10 1 s 

<Bethoux et al., 1982>. 

Fro• 1978 to 1980 the Pros III, Pros IV and Prolig cruises 

were aade in lata •inter-early spring tc observe the saall scalt 

structure offshore froa Nice and Monaco. Froa horizontal surveys, 

a haline density front Mas always found. The surface front 

exhibits nuaerous aeanders, but its aain orientation is along 

shore. It separates the seaMard central Mater aass froa the 

inshore Ligurian Currtnt. Three aain hydrographie zonts were 

defined in winter-spring <Prieur, 1979 1 1981 ; Pritur et al,, 

199 ll • 

(ll A coastal and peripheral zone, governed by the Ligurian 

Current. 

12l A frontal ~one identified by a rapid horizontal change of 
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density Mhich increases seaMard. 

(3) An offshore central zonJ, Mhere the surface density is 

high, close to that of the Levantine Mater, and stratification is 

uak. 

Tht Mtll-knoMn 

te~per~ture~ flo~s 

Ltvantine ~attr, high in salinity and 

sloMly between the 400 and 600 aeters depth 

below the Liguria~ Current in the saae southwestward direction 

offshore froa Nice. Thus, the surface frontal zone is the inter

stction at the aurfact of an inclined frontal layer which is 

about 300 aeters deep near the coast. 

The relation between the physical structure and the spatial 

distribution of phyto- and zooplanktonic bioaasses were also 

studied. The highest values of chlorophyll bioaasses were loca

lized in the aarginal part of the central zone where the 

stability and nutri•nt-rich conditions should have enhanced the 

prinry production <Prieur, 1981 ; Thevenot, 1981). In the same 

way, spatial patterns of zooplankton populations were related to 

the physical structure. These patterns can be explained for ~ome 

populations <Calanus helgolandicus, Euchirella rostrata, Pleuro

œam•a gracilis, Cavolinia inflexal by an interaction between 

biological behavior and dynaaic aspects of the environaent 

<Boucher, 1984). 

Thtse rtsults gave the first inforution on the spatial 

distribution of the planktonic populations in the Ligurian Sea, 

which is neither a continuua nor a rando• succession of patches, 

The frontal water aasses appeared as particular biotope favouring 
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the developaent of soae groups of organisas. Ho111ever, these 

ruults ure established in urly spring, a season 111hen the 

frontal structure is 111ell foraed in the surface layers, so the 

folloNing questions re•ained unans111ered 111hat is the evolution 

of the physical s~ructure during the year and its iapact on the 

spatial distribution of planktonic populations throughout their 

annual cycle ? Are such distributi~n~ characteristic of the ether 

planktonic populations inhabiting the area? The present study 

(the Pretrcphas pragraa) 111as planned in arder ta ans111er these 

quest i ans. 

As in the earlier studies, continuous records of the physical 

paraaeters and asscciated zooplankton populations Nere aade along 

a transect crossing the frontal structure. But in addition, the 

records 111ere duplicated •ithin short tiae intervals ( <Shl and 

111ere aade at different seasons ta estiaate beth the reproducibi-

lity of the fine scale spatial distribution and its evolution 

throughout the year. The extraction of aeaningful inforaation 

from this considerable aaaunt of data requires aathematical ana-

lyses tc classify the varianct sources and i~entify the connec-

tians bet111een the physical and biolcgical structures. The rela-

tiens betMeen these t111a structures vary Mith season and, 

therefore, a scheae of the frontal circulation, based on all the 

physical and biological data, is described and used a~ a physical 

frame•ork for the interpretation of the observed changes in the 

spatial distributions of the zooplankton populations. 

2. Surve~ 1ethod, instruaentation and data reduction 

a. Strategy and data acquisition. Continuous aeasure1ents were 
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aade at the surface and along a NNW-SSE axis froa the coast to 54 

or 63 ka offshore. The' bathyaetry of this axis varied froa 300 to 

2400 aeters. The Mhole of the Ligurian Current and the frontal 

structures Mere traversed on each transact. On each survey, two 

transects, one seaMard and one shoreNard, each of about six hours 

duration~ Mere aade. aboard N.O. Ko~otneff in order to estiaate 

the short teaporal and spatial variations~ A survey •as aade each 

fraa June 1981 to latt March 1982, to evaluate the 

nuonal variations of the physical and biological s.tructures. 

Only the five surveys involving beth physical and biological 

uasuruents <PB"> and zoopl an kt on re·cords (ZR> are reported 

here. The Septeaber, October and Deceaber 1981 surveys, without 

ZR, could orily be considered in relation to the general results 

obtainad by a co•plete data processing of the five ether surveys 

Csee Table 1>. The July survey, shortenel by bad •eather, was 

not used. 

The PB~ included teaperature <T>, salinity CS>, tot al 

scattering coefficient (b) and in vivo chlorophyll a fluorescence 

CF>. TNo instru•ents Nere towed together at the saae constant 

depth Cbet•een 3 and 7 a) and speed (about 2.5 
.1 

a. s ) : an in situ 

LPCI'I prototype probe uasuring T, b and pre·ssure P Cas depth 

LPCI'I Laboratoire de Physique et Chiaie ~arines. Brevet ANVAR 

n • 79 175 35. 

control), and a CORA artesian .. 11 puap. The seawahr •as puaped 

-" at a flo• rate-of 1 l.s via an opaque plastic hosing <1.9 c:a 

internai diaaeter) into a 5 1 debubbling tank and then split into 

three parts (1) to a aodified 6uildline Autosal 8400 
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salino1eter ; <2> ta a Turner Design ~odel 10 fluoroaeter for the 

aeasureaent .of chlorophyll a fluorescence (3) to an overflow 

pipe. The analog voltages for T, s, F, b, P were si1ultaneously 

saapled every 20s <i.e: one 1easureaent for 50 •· horizontal 

distance at ~.S ~/s). ln the first second of each sequence, all 

the voltages were saapled ten tiaes and converted in 12 · digital 

bits. The 19 re1aining seconds were used to calculatt the means 

and to print plot and rtcord on the tape of the desktop 

c:oaputer and to aMait th11next sequence. 

The final resolution for T, s, b 1 F, P was 0.01 •c, .oos, 

0.005 
.. 1 
• 0.01 relative units and 0.05 • respective! y. A ft er 

calibration, the ucuracy of the data •as equivalent to about 

hic:e the resolution. The density of seaMater f lilas 

c:alc:ulated, using the Unesco (1981) foraula, fro1 T and S. 

A high correlation was observed bétween b and F in the stud~ed 

area <Fig. 2> 1 except occasionally in the coastal zone (whic:h may 

have contained terrigeneous particles with a specifie: scattering 

different fra• that of biogenic particles and phytoplanktonl. 

~easureaents of b are only sensitive to scattering by partic:les 

smaller than 20 ~· ~oreover, nuaerous data obtained in the same 

••Y fra• earlier cruises <PROLIS, PROS> also exhibited an 

approxiaate linear relation be~ween chlorophyll a concentration 

and the total scattering coefficient. The relationship, which was 

valid for daytiae saapling as well as for night-ti•e was: 

(ag.a_J J = 4 b <a-1 >.· No significant influence of daylight 

Chia 

on 

phytoplankton fluorescence was observed using the desc:ribed 

system, . A further test of the validity of this relationship was 

aade on ~arch 29, 1982 using 21 saaples of seawater analyzed for 
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Chl a content by the spectrophotoaetric aethod <Lorenzen, 19ô7>. 

The results suggest that the algal bioaass can be estiaated, in 

terms of b or F. Absolute values in teras of chlorcphyll a, not 

cf fundaaental interest here, aay be found roughly by the above 

relationship or fro• Figure 2. 

fR Mere obtained siaultaneously froa the saae depth as PBM 

Mith a Hai puap saapler. The aniaals •ere collected by a 

lOdi fied high speed Hai saapler. In addition an inboard 

peristaltic puap continuously delivers the aniuls froa the net 

collecter to the ship's deck, Each saaple corresponds to five 

ainutes of puaping (i.e. 770 1 horizontal distance at 2.5 a/sl. 

The supling systea Mas described by Boucher <1984), Whtn 

appropriate, PB" Mere averaged over five ainut• intervals for 

comparison Mith the ZR. 

On the day after· t.he continuous surface aeasureaents, six 

vertical profiles Mere taken at six station~, each ni ne 

kiloaeters apart, along the saae transect. These stations have 

been visited every fifteen days since October, 1981 as part of 

·the hydrographie survey prcgru <PROS VI> cf the Ligurian 

current. The nearshore station Mas lccated S.S ka froa the coast. 

Each 0-800 1 hydrocast, 40 ainutes long, aeasured teaperature and 

salinity using a high precision Suildline 8705 CTD probe and was 

foll owed by a 0-BO • profile of b and T by aeans of the LPCM 

-'\ 
probe. The vertical speed of probes, O.ô a.s 1 •as sufficiently 

high to prevent distortion of each profile by internal waves as 

shawn by Mackas and Owen <19B2l. Possible distortion could exist 

in the ccaparison of the levels of b, T or S isclines. However 



such ~ distortion should be liaited. Other data, obtained in a 

fixed loc~tion by short tiae repeated c~sts in the saae are~, 

had sho•n that the aaplitude of intern~l waves is less th~n 10 

aetres in the upper layers of the Liguri~n Sea. The saapling 

rates corresponde~ to a 1~5 aeter resolution for T and S after 

processing on HP 85 calcul~tor and ~ 2.5 aeter resolution for b 

on HP 9825. The hand dr~wn isolines of T, S,_ ~ of each vertical 

.section (e.g. Fig: 5 1 6 1 71 helped to understand and interpret 

the structure observed in the surface tow surveys. Dynamic 

c~lcul~tions <not prtsented here) show th~t the Ligurian current 

•as tr~versed totally by each survey an' that the transect always 

ended within the central zone whtrt tht atan baroclinit flow is 

zero. 

!_. . Zooplcnkton analysis. Counts of the organisas Nere ude on 

aliquots ranging fra• 1/2 to 1/8 of the saaple such that 500 to 

1000 individuals were identified. The counts w~re all converted 
! 

to nuaber per • ~ore than 60 taxonoaic categories were 

identified in the 695 saaples aade during the 10 transects. 

Copepods were the aast abundant organisas in the saaples. ~ost of 

them ure identified to · species and for the do•inant cnes 

(according to frequency and nuabersl 1 adult and copepodite stages 

wert separated. An exception was aade for the genus Clausocalanus 

for . which specifie deteraination involves fine aeasureaents of 

female seainal receptacle and basipodal spines. Clausocalanus 

were divided in three classes A, B and C according to decreasing 

size. The aost frequent species were C. farrani and C. lividus 

for the class A, C. furcatus for class B and C. paululus for 
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class C. The later includes alsa copepodite stages of tht 

foraer ~lasses. The nuaber of saaplts par transect, aajor taxa 

and .. an and at andard devilti on oof th tir abundancn, art 

chronological series of 50 ta 70 •~•ples obtaintd froa ta~h of 

ttn transtcts. The analysis of the data included t•a indtptndtnt 

proctdurts. 

In 1 first step, •ithin tach transect, tach spatial serits 

•as uaothtd in arder ta reduca the naha of the lo9-transfor .. d 

counts of organisas. Then PCA ••r• aada far each of the ttn 
' 

tJ.ansects ta raduee the nuaber of indeptndant varilbln• The 

nuabtr of the ratain.d coapontnts ••• fixtd by thair relativt 

variance <the first t•a raachad aare than 90 1 of the total 

each group a coapasit variable, naaed the pattern variable, Mil 

foraad accarding ta the cu•ulative abund~nce of the t~xa •hich 

strongly contributed to definition of the group. 

A grand PCA applied ta the pattern variables of the ten 

transects allo•ed rtcognition of nine distinct ne• groups 

principally defined by the spatial distribution of the taxa, 

•hereas the seasonal variation had a negligible influence. 

The chai~• of PCA aaong other ttchniques is argued in tht 

general discussion. The technique of saoothing and the sethod of 

darainatian of groups and pattern variables ara described belo•. 

A variance a~alysis of the c~ded distance of tach of the nint 
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groups to the coast indicated the relative iaportance oi the 

source of the tiae-space variations. 

In a second step, correspondence analysis Mas then performed 

to directly analyse the relationships bet•een zooplankton 

abundancies and nydrobiological structures. Siaultaneous recordr 

of physital and biological paraaeters gave a reference Mhich w~s 

independent of the geographical reference. The geographical 

position oi the structures could shift between two records 

Mhereas the spatial distribution of population~ would remain 

stable in relation tc the dyna•i~ structure. The records were 

segmented into six different physical zones. The ordination by 

the correspondent• analysis of the biological variables allowed 

identific~tion of the spatial distribution of the species,· which 

shoMed seasonal variations related to the physical zones. 

The precise description of the behaviour oi the difierent 

taxa showed co•ple•entary results with those oi the first step oi 

analysis <PCA ). 

Extraction ci trends by s•oothing techniques 

The •high loM •id points• aethod was chosen for the saoothing 

of the zooplankton abundances (lbanez 1983, 1984). This 

technique, which is oiten graphically applied in econoaics, does 

not iaply an a priori causal hypothesis such as is the case with 

approxiaations by a linear or polyno•ial aodel or by the •oving 

average techniques. With the high low aid points techniques, the 

trend is the locus ci the points which are equidistant to the 

inferior and superior envelopes oi the original curves <Fig. 3al. 

These tMo envelopes join the turning points which are values 
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greater or less than their tMo neighbours. Such a technique 

conserves the laM frequency beloN 0.2 cycles per saapling unit 

<Ibanez, 1983) such that periods saaller than of five successive 

obsarvations <2S ain. or 3750 a of record in this ~orkl art 

eliminated. In addition all the aeasureaents are conserved, 

A comparative study of tht results of tMo principal co~ponent 

analyses <PCA> on the saoothed abundances and the original 

transforœed data, gives the folla•ing aain properties Cibanez 

1983) • 

Cll The œeans of saoothed data are less than aeans of the 

original data and the variances are aore ho•ogeneous. 

(2) The correl~tions between variables are also higher. 

Cll The total variance txtracted by the first principal 

coaponents increases. 

The spatio-teaporal contiguity of the observations is more 

emphasized in the fitst factorial plane of the saoothed data than 

of the original data. 

Reduction of nuaber of the variables by PCA 
""""' --

The biological descriptors are defined as the set of 

abundances (50 ta 70 saaplesl recorded on each outward or inurd 

shiptrack for the saae taxa. For instance, for the descriptor 

Acartia, the seaNard record in Noveaber is distinct froa Acartia 

collected during the inward record at the same time. 

The principal coaponent analysis <PCA> of the b95 observations 

•ith all the 98 identified descri~tors could give a condensed 



represent~tion of the data, but the nuaber of ite•s is sa large 

that visualization of the proxiaities on the factorial planes 

•ould be very_~onfusing. 

The nu1ber of biological descriptors us reduced by gro.uping 

them according to.siailarities in the abundance gradients along 

each seaNard or land•ard record, by PCA analysis. 

PCA Mas aade an the variance-covariance aatrix in arder ta 

preserve the bioaass differences, naaely the seasonal variations. 

Only th~ first tMo principal axes Mere considered because their 

corresponding cuaulated percentage of variance exceeded 9iX. 

Many authors presented very siaple classification aethods based 

on the eleaents of the first .latent vectars: Chardy and Leguen 

(1971l defined groups by considering the signs of th• eleMents 

for the first three axes; Lefkovitl:h <1976) used the same 

procedure for the cluster of abjects (after Principal Coordinates 

Analysisl, starting fra• the scores of the co•ponents; Cassie 

<1967>, Cassie and Michael <1968), Margalef and Sonzàlez-

Bernaldez (1969) classified the species according to the 

principal coaponent for Nhich they have the largest absolute 

correlation value. Each of the priaary groups tan be subdivided 

according ta the second iapartant coapanent and so on. 

Taking into account only the first t•o axes, Ne used here a 

technique deri~ed fra• the above principles: the latent vecto~ 

aatrix Mas rearranged in descending arder of the eleaents of the 

first vector. At this step severa! groups Mer~ extracted 

considering the aaximua absolute values for the raNs <speciesl, 

Since for every PCA the variance of the first axes •as repeatedly 

•uch larger than for the second, Ne then looked for an eventual 



obvious discontinuity in the ordered eleaents of the second 

vectoY. If there •as any aabiguity, the groups •ere not 

subdivided or soae species were considered as inter1ediates. This 

procedure is not an entir~ly objectiva aethod, but even a 

numerical classification aethod is based on soae arbitrary 

conc~~ts. The se~aration of grou~s Mas very easy here because the 

numb~r of species did not. exceed 12 for each transact. 

Thue ten P~A led ta, a set of new descriptors c:alled pattern 

variables, which were the cu•ulative abundances of the •eabers of 

each ,taxon Mithin each defined group. For instance, the landward 

record in Naveaber contained 12 biological descriptors and 52 

samples. The PCA separated three groups which are the three 

pattern variables 

PV1~ Oithona, Acartia, Centropages 

PV14 Clausocalanus A, B and C 

PV15 Teaora, Candacia, Corycaeus, Euterpina, Cladocerans, 

Chaetognaths. 

In considering the trends of the biological descriptors, the 

abundance profiles of the descriptors within the sa•e group Mere 

al11ost identical <Fig. 3b). Thus, only three cu1ulated pattern 

variables were retained instead of the twelve original 

descriptors <Fig. 3cl. 

An exhaustive presentation of the results of these ten PCA would 

lud ta a very long develop•ent and is not reported on this 

paper. These individual PCA have been only used to define 

condensed new variables, the so-called pattern variables, which 

are listed on table 2. A global PCA of these 39 pattern variables 
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us then perfor1ed to give a general picture of the spatial 

distribution throughout the year. 

3. Results 

_!.Physical and biological structures. The physical results (T 1 S1 

fl agree well with the conceptual scheae, discussed below, of the 

per•anent physical and biological structures. Moreover, the 

physical structure provides ~ logical background to explain the 

spatial and seasonal variations of algal biouss (b 1 Fl. The 

scheae (Fig. 4) is based on the likely vertical circulation 

across the Ligurian current which flows along the coast. Several 

circulation cells are identified which are co1patible near the 

surface with the observed density and bioaass fields. Different 

key points are then defined and found for each survey to 

the physical zones which will be used for the 

interpretation of the zooplankton distributions. 

The scheae and the aethod of choosing the key points are 

presented using, alaost exclusively, the data from Nove~ber 3rd 1 

1 

1981 as an exaaple for both brevity and clarity. Only the 

possible theoretical basis of the sche~e is then evoked. A 

further interp~etation of all the available physical, che1ical 

and biological data fro• siailar cruises will give aore details 

using dynaaic explanations not presented here. 

The density field 

The potential density field (Fig. 5 and 6) remains similar 

throughout the year though the absolute density aay change (Fig. 

4bl. An onshore to offshore. transect survey successively crosses 
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the 10111 den si ty f-t peri phera.l zone, the frontal one 1 and the hi gh 

d en s i t y ,.o. z on e • The aean horizontal density gradient,'.-t
1 

is. 

high in the frontal zone and 111eak in t~e other two. The 

boundaries bet111een the peripheral and frontal zones, so ~alled 

PF, and the front~l central one, FC, ara easily determined from 

the graph of f. versus horizontal distance 1 x <Fig. 4a>. However 

the graph of figure 4a is diagra .. ~tic. Dccasionally the 

peripheral and central zones were not horizontally hoaogeneous in 

. density; for exaaple in June and Noveaber seaward transects. 

Slight gradients or local variations of density could occur. 

The aabiguity "as clarified after considering the horizontal T-S 

di agru. I ndeetl, in such cases, the trend of the line 

corresponding to the transect •as found ta change inclination in 

reference to isopycnal linas. PF and FC 111ere then set here, when 

density •as sufficiently low <PFJ or sufficiently high <FCl.The 

distances from the coast of these t•o key points vary fro11 day 

to day and Nith seas~n. Typically, the Nidth of the peripheral, 

frontal and ~entral zones are 10 to 20, 1 to 20 and 60 to 110 km 

respectively. The central zone extends to about 130 km from Nice. 

Beyond this zone, the SWNE current along the northern coast of 

Corsic:a is encountered <Bethoux and Prieur, 19S3l. 

Inside the central zone, the deep density /o at depth z 

200m is always 1029.10 kg.• 

.J 
is typically 1 to 3kg.a 

,.3 
, The density difference 

in suaaer and 0 to Q.1S 

winter. The horizontal difference in density 1 f~-~ 

.3 kg •• in 

near the 

surface and across the front is larger in suaaer (,6 to 1l than 

in winter <.2 to .4l. As the frontal zone is tilted with depth, 

the broadness of the c:oastal zone dec:reases Ni~h depth. The aean 
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indic:at .. fl awi ng 

aouthwtstward along tht coast. Tht currtnt spttd is 11 high 11 40 

-1 c•·• at·tht auriac• and decrea••• unifarlly as dtpth incrtattl 

<Btthoux and Pritur, 1983). Bttwttn 200 and 300 1, tht currtnt 
• .., .. 1 

flows to about 5 c•·• and thtn dtcrtasts iurthtr to 2.5 c•·• 

gtostrophic currtnt ta ztro far all dtpths. 

lli vtrtical ctrculattona sch••• _!!!! ~ kt_y points. 

Nan-sililar vtrtical diatributions of T and S <Fig. 7>, T-S 

diagrus <Fig.8). and tht htttrogtntaus horizontal and vertical 

llgal bio•u• distributions whtn co•partd ta tht dtnsity fitld 

<Fig. S and 6) auggtst a vtrtical circulation linktd ta tht front 

and Ligurian gtostrophic currtnt. 

Tht alaast ptraantnt ftaturts txhibittd by tht vtrtical 

stctions wtrt a iolding ai tht b iaolints raughly along the 

iaapycnals and a do•ing ai tht dtnsest isopycnals in th• dttp 

ctntr&l zont. 

Tht doaing is nat appartnt in surfact <Fig. 6). Hawevtr nott 

tht cltar do•ing ai th• 38.50 S isalint at tht station 23 tilts 

fra• tht cout Uig.n. In addition, in,tht 7 ••t•r• dttp 

horizontal transtct, tht absolutt •••i•u• of dtnaity <1029.63) 

and ainiaua of tt•ptraturt <14.99) ••r• found ntar tht •••• 

atation. This location is 11rktd D2 on tht corrtsponding T-S 

di agra• (Fi 9• 8). Offahort ai this location, dtnsity and 

tttptraturt wtrt faund ta bt altost horizontally ho1ogeneous and 

15 
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close to 1029.60 and 15.20 rtsptctivtly, valu•• significantly 

different fra•· the extreaa. Far the survtys othtr than the 

Novtabtr rtturn ,w~ich is the only ont dttailtd htrt, wattr with 

high dtnaity and aarktd undtrlying T-S charactlristics •a• also 

tncountered in the central zone near the 1 hU of the front at 

zone. Accardin;ly it is thought that 1 dtep divergence, naatd 02, 

brings undtrlying •attr ta the surface ntar this liait • 

By pursuing the inttrprttation of resulta in ttras of 

vertical circulation, the fold could be generahd by a local 

systta of divtrganct <Dl) and converganc• (Cl. lndttd water 

dtèper than 7Da was alaast dtvaid o.f partichs Uow b), but at 

the station a ailes froa the coast low b isopltths ••r• locally 

upliHtd by alaost 30 aetru (Fig. 5 and 6 ) • Baneath, the 

rtlativ.ly high V&lUII;. of b, in rtftrtnCI to the dtJ)th, aay h&VI 

betn adv.dtd dawn froa the adjacent surface bioaus faund 

bttwten the station 13 and 1a ailts. Tht 7a dtpth horizontal 

transtcts on "arch 3 and Noveabtr 3 confiraed the patterns of b 

inttrpolattd by tye froa th• vertical profil111 particularly tht 

low b aru btt•••n. the stations at a and 13 ailn. 

Nott that auch a foldtd pattern is not dttecttd on the T or S 

fields 11 rtprtatnttd by Figure 7. Howtvtr the T - S diagr•• for 

tht station at a nautical ailes off tht coast txhibits betwetn 

50 an 200a soaa inttrltaving layera wftich wert not drawn Nith 

details on this figure, and Nhich cauld corrtspond to quasi

isopycnal advections. Dut ta the spacing interval and the handrawn 

interpolation bttween sta~iona, the ainiaua af salinity at 38.25 

dots not apptar near the surface on Figure 6, but appears clearly 

16 
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(Fig. B> on the T - S diagraa of the horizontal continuous 

aeasureaents. A local aaxiaua of density 1 aarked D1 1 appears 

also on this diagraa. Me think that the centre of the convection 

cell D1-C Mas occupied by the less salty Mater, Mhich originated 
'\ 

from the previous winter. So the upward tongue-like aspect of 

this water which is observed and aaintained throughout the year 

could be explained by a vertical circulation around the tangue. 

The authors ar~ fully aware that the preceding arguaents from 

the interpretation of the Pretrophos data are not actual proofs 

of vertical or isopycnal advections. HbMever, siailar folds and 

doming were observed in "aren 1980 and "ay 1982 1 and also in 

concurrent oxygen and nitrate aeasureaents. · Inside the downward 

part of the fold, nutrients were low as they had been consumed 

by phytoplankton and oxygen high, and inside the upward part, 

then above the deepest aaxiau• of bioaass, oxygen was as low as 

and nutrients as high as in subjacent waters below 1001 near the 

coast.· If isopycnal advection is not retained, it would be 

difficult to explain why, in a stratified field, the high 

nutrient content of a well illuainated zone in the water column 

is less utilised than 30 aeters below where illuaination is poor. 

In this area the one percent light level is generally found 

between 40 and 60 aeters depth (Prie~r 1973). Again in March 

1980 1 a narro111 band only !ka broad Mith ;very high nutrient 

content and oxygen undersaturated water was found on the surface 

along the front and close to the liait of the frontal zone. No 

doubt can be retained on the deep origin of the Mater en~ountered 

there.These peculiar distributions are Mell explained by the 

quasi-isopycnal advections. As already announced.; this will be 
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Siven the isopycnal slope (0.31 to 1.51> and the proxiaity of 

01 and C in depth near the fold (about 30a), given the small 

horizontal di·aension in surface of the divergence 02, only very 

close stations (3 to 10 ka apart> and vertical and horizontal PBM 

could sho• the existent• of such inclined advections. This aay 

explain •hy such a scheae of vertical circulation near a front 

has not yet been described. 

For each of the ten transects under study, the key points 

Dl, 02 1 C Mere chosen by exaaining the corresponding figures 5 to 

a, Nith in addition the horizontal distributions of T, S and 

density. Fro• vertical sections, the b fold gave a first 

indication on the isopycnal• concerned Nith Dl and C. The~ T-S 

dia~raas and vertical sections.of T and S led to fix Dl on the 

horizontal transects where a local aaxiaua of density~or aarked 

underlying Mater properti~s was encountered. The convergence C 

was fixed in the transect at the corresponding horizontal 

gradient of salinity or density found in the lo~~ter part of the 

fold. On the T-S diagraa <Fig. B> C ~~tas put at the beginning of 

the horizontal part of the transect line. Finally 01 was chosen 

near the absolute aaxiau• of density where the absolute aaximum 

of Sor ainiaua of T, · depending on the season, was enc:ountered. 

Divergences points •e~e not systeaatically chosen at the local 

aaxiaua of density ~~thich.could be unsignific:ant, but c:ould be 

shifted where the underlying Nater properties were aast aarked. 

That was •ade on the basis that a divergence is not necessarily 

aarked by a doaing of isopycnals in the inclined field of density 



<Bennett 19e6> if diapycnal flow is assumed weak, 

Thil sche1e is concerned with the vertical circulation only 

in the surface layer. The deep closures of the circulation calls 

are not precise through lack of infor•ation fro• any trac,r, 

biological or otherwise. The esti1ation of the depth of the 

origin CZD1 and ZD2> of the upwelled water~ by divergences 1ay be 

•ade supposing that the advection linas are close to the isopyc 

nals. Typically ZD1 and ZD2 are 50 1 and 100-200 1 in summer, 

and 100-2001 and 500-800• in winter. The origin depth is of 

great biological interest because nutrients, which enhance algal 

groMth rates, can be advected into the well-lit layer fro1 depth, 

but only if the source is sufficiently déep (e.g.:> (50 ;). 

"oreover, stratification, inhibiting deep and quick 

convection, is required to allow algal growth as a result of 

nutrient enrich•enti Thus, the location of the biomass aaxi1uœ is 

dependent on the intensities of the two processes: enrich•ent by 

the divergences, and stratification baside the divergences 

(Legendre, 1981>. Accordingly 1 favourable locations are fgund in 
1 

different parts of the explored transects. The biomass •axi1um is 

found in the continuous surface records betMeen 01 and C in early 

winter 1 inside the so-called 1arginal zone between C and 02 in 

spring wh en -3 the value of Chla is 5 19.1 1 and beyond 02 (e.g 

November 1981) in the sum1er and fall Mhen the stratification is 

high and the t•opycnal slope is weakest. No •ore detail about the 

distribution of algal bio1ass ts· given here. This brief 

presentation has been 1ade to point out that the 1axiàu1 food of 

grazers is linked closely, though with seasonal and spatial 

variability, to the physical structure as defined, not in terms 
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of te•perature and ~~linity, but by unkno•n vertical advection 

speed and stratifi~ation. 

A peculiar zone is noted in Figure 4 close to the coast Mhere 

the light scattering coefficient b is so•eti•es high. This zone 

is called the coastal zone as it is influenced by rivers and 

coast•l discharge. Its offshore liait LC is deter•ined from the 

hodzontal di stri bu ti ons of b and so•eti us T and S .or f , . ~o~hen 

th• river discharges are occuring. A possible convergence c· 

should close the convection cell fro• Dl to the coast. 

In fact the key point D1 1 D2 and C are neither points nor 

alongshore lines, but are alongshore b~nds of variable width. 

Fi nall y, Hve zones ~re i den ti fi ad froa PB" and used to i nterpret 

ZR •ith respect to'the cruss frontal coaponent u of the current, 

•hich is one ortler of ••gnitude less than the alongshore 

co11ponent v of the Ligurian current and is t~lcen as positive 

seanrds. These zones ara coast-Le <u>O>, LC-01 <u<Ol ,D1-C (u)Ol, 

C-02 (u(Ol and the 02-end of transect and beyond into the central 

zone. 

Discussion of the schelle 

Such a sche•e of vertical circulation is a rather crude image 

of the actual structure. The vertical circulation is not strictly 

two- di11ensional. 11oreovet, aeanders of the front exis.t (Prieur, 

1981l and at tiaes are visible by satellite iaager.y <Crepon et 

al. 1 1982). Thus, in one transect the •arginal zone C-02 1ay be 

totally or putially crossed •ore than once Nhich explains why 

two points C and two points FC Nere 4ound in 11arch 29, 1981 

<Table 1>. Clearly the sche•e has to be considered as a vertical 
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section across a co•plex three di1ensional structure, not 

necessarily a plane section but possibly a broken section. 

The sche1e is thought here as a heuristic si•plification of the 

actual vertical circulation to study the possible influence of 

the physical structure and the associated fjeld of the 

phytoplankton bio1ass on the .distribution of zooplankton. 

Without giving the theoretical foundations, we recall that 

the cross frontal, vertical circulations have a~ready been 

studied by so1e authors for fronts that are buoyancy driven 

(Kao,19BO; Tang,1982,1983). They treated the proble• in a semi-

geostrophic approxi1ation, taking into account the vertical or 

lateral friction in the frontal zone. Divergences and 

convergences shauld be caused by Ek1an layers near the front 

which induce a vertical ageostraphic.circulation in a siailar way 

to a coastal upwelling. Bath the Kaa and Tang aadels predict a 

convergence inside the frontal zone, especially the foraer, and 

one divergence inside the central zone near thè front <Tangl or 

inside the peripheral zone <Kao). But neither could predict both 

divergences identified by our 1easure1ents. However, 1n a three 

dimensional nu•erical 1adel, Ja1es <1984) found that the 

existence of a one or twa cells of vertical circulation in the 

front of the Norvegian coastal current crucially depends on 

assu1ptions of vertical variations of eddy viscosity and buoyancy 

diffusivity. T~ese authors found vertical velocities of between B 

and 80 1eters per day. Since the doubling ti•e of algae is 

typically one day~ such vertical circulation can e~hance 

production by influx of nutrients into the photic zone, and also 
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downwell a fraction of the biomass foraed in the surface layer. 

The interpretation of the fold of the b isolines in ter1s of 

inclined advections is thus plausible even though b is not a 

conservative property. 

In other resP.ects, the high winter s~ope of the inclined 

isopycnals and the eeanders of the front are coapatible with 

dyn~•i~ instabilities. The barotropic or baroclinic nature of 

these instabilities is not yet well knoNn though aore inforaation 

exists on the baroclinic aode C6ascard 1 1978; Crepon et al. 1 1982J. 

In each case instability drives vertical advections which are 

discontinuous in tiae and space. On the other hand Ekaan layers 

shoul~ be continuous along the front, although possibly variable 

in thickn~ss <Woods et al.,1977 1 Woods, 1980). In the present 

state-of-the- art and to the best of our knowledge, severai 

dynaaic processes should be studied to e~plain definitively the 

schue established froa nuaerous aul tiparaae.tric. 11e.asuruents. 

l· Biol ogy 

Faunistic aspects and spatial distributions 

Soae copepod speciu su ch as Neocalanus gracilis, 

Nannocalanus ainor, Eucalanus spp., Euchaeta sp., Pleuromamma 

abdoai na lis and P.robust~ show an increase in their aean 

abundances between seaward and return records (froa zero values 

to soae ten individuals per a 3 
, sn appendix ll. At the time 

these species nre present in the area, they were only saapled at 

night during the return record. Night and day variations of 

abundances are explaintd by diurnal vertical aigrations which are 

well known behaviour for such species <Mazza, 1963, 1968; Hure 



et •1. 1 1974>. Dther taxa as Pteropods <Cavolinia inflexal and 

Euphausiids <Furcilia and adult stages) also shoM increasing 

abundances by a factor of tMo at night. All such taxa Mere not 

considered for the •ultivariate analysis. 

Finally 1 14 t.axa ure selected according ta their uan 

abundances <>10 ind.•-3>, their frequent occurrence <presence in 

•are than 1/3 of the- total records) and the absence of evident 

diurnal ver ti cal •igration. These included Cal anus 

helgolandicus (adults and juveniles>, Clausocalanus classes A, B 

and C, Te•ora stylifera, Centropages typi eus. ( adul ts and 

juveniles>, Candacia spp., Acartil clausi <adults>, Euterpina 

acutifrons, Dithona spp., Corycaeus spp., Cladocerans, E~hinoderm 

larvae and Chaetognaths. 

For each taxon, abundances Mere plotted Mith respect to the 

physic&l features: density averaged on five •inutes and dynuic 

structures (divergences, convergences, etc.) as identified before 

<see section 3bl. Such diagra•s •ere •ade for each of the 10 

records in •hich the taxon •as represented. The analysis of 

diagra•s reveals seasonal differences of abundances for each 

species and, for the• all, .a patchy distribution along the 

transect <Fig. 9, 10 a.nd 11>. The spatial scales (noraal ta the 

coastl of the patch range fra• 4 to 7 k•. Teaora stylifera <Fig. 

9l is an exa•ple of a coastal species. ,This species Mas only 

abundant during autu•n and url y ~~tinter <Nove•ber-Januaryl. Its 

distribution is bounded by the first divergence Dl and is only 

found beyond this b~undary in one transect, but •ith very law 

abundances << 5 ind • • -3 ), In Noveaber and January the highest 

abundances •ere recorded at the boundary PF of the periphera~ and 
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frontal zones. This spatial distribution Mas conserved in March 

despite the low abundances observed at this tiae. 

In comparison, Calanus helgolandic~s was frequently observed 

in the offshore part of the ·records <Fig. 10>. The highest 

abundances <450 ind •• -
3 

) were localized in the 1arginal and 

central zones near the deep divergence 02. The spatial pattern of 

thil spec:in is not as strictly conserved during the year u that 

reported for T.stylifera. Soae individuals Mere saapled in the 

..J 
peripheral zone in winter, e.g up to BD ind.a in January and 15 

ind.l...l in "arch. But such suplu contained only a saall part 

of the total population. 

The spltial distribution of Acartia clausi (Fig. 11l is acre 

variable •ith season. For aast of the records, peaks of abundance 

are obsernd at the begi nni ng of the frontal zone up to the fi rst 

divergence Dl. That is par-tic:ularly evident in spring (Marc:h-

Aprill where the highest absolute abundances are observed. 

Nevertheless, other patches are also found at the end of the 

frontal zone near the deep divergence D2. 

Thus, it is clear that the patc:hy distribution of these 

populations and their relation •ith the physical structure c:an be 

desc:ribed fro• such plots. Such analysis quic:kly beco•es tedious 

•ith inc:reasing nu1ber of records and taxa, and acre i1portantly 

it is toc sub.jec:ti"'e and alloMs the introduction of persona! bias 

in the i nterpretati.on. For these rusons alternative aathuati cal 

analyses •ere designed to allo• general and unbiased treatment ci 

the data. Th@ treat1ents Mere designed acccrding tc the follc•ing 

guidelines: C1) deTinition OT spatial patterns, <2> c:lassifica-



tien of the variance sources such as tiae-space scales cf 

observations (day and aonthly variations>, 

the. relationships betMeen physical and 

structures. 

(3) investigation cf 

biological spatial 

The general patterns of spatial distribution of the zooplankton 

populations. 

The 98 descriptors <saoothed abundances fo~ each taxa and 

ti•e of record) are reduced tc 39 pattern v&riables by the ten 

particular PCA perforaed on each record (see section 2c>. The 

general PCA diagonalizes the variance-covariance aatrix of these 

pattern variables. The extracted total variance by the tMo first 

co•pontnts exceeds 90%, so that the identification of groups is 

easy. The correlations between the pattern variables and the 

two first coaponents are suaaarized in Figure 12 <axis 1 : 7B.7X; 

axis 2: 11.5% of the total variance), Nine distinct groups are 

defined. The partition of the original descr~ptors betMeen these 

nine grou~s is described in Table 2. A new pattern variable is 

associated with each of the groups. Its variation along a 

transect suaaarizes the distribution of the aean abundance o~ the 

whcle group of included taxa. Changes in the spatial distribution 

between the groups is the doainant feature cf the PCA and the 

groups are nuabered froa 1 to 9 according to the offshore extent 

cf their highest abundance <Fig. 13>. The first axis separates 

the groups Mith highest abundances at the ends <nearshcre or 

offshore> of the transect, such as the 63 group, fro• those with 

highest abundances in ~he aiddle (e.g.: 66l. The second axis 

divides the groups according to their nearshore (61, 62 and 65) 
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or offshore <67, 68 and 69> lo~alization. The group 64, which is 

constituted by only one descriptor ( Centropages typicus June, 

return record>, is located near the origins of the axes. This 

descriptor shoMs three abundance peaks 1 one at the beginning 1 

one in the aiddle and one at the end of the transect. Figure 13 

exhibits the typical spatial pattern of the variables. For 

instance, the profile of Acartia for the Naveaber seaward 

transect Ctigure 11) aast resubles the pattern of group 6. 

Effectively table 2 indicates that Acartia belonged to this group 

at that tltne.. 

Each pattern variable defines the actual spatial distribution 

of species at one dat1 1 rather than for a aixtu~e of several 

transects. 

According to these results, the groups are principally 

defined by the spatial distribution patterns of the taia, wh~reas 

the uasonal variati.ons of these patterns have a negligible 

influence on this ordination. 

Ordination of the observations, relationship with physical 

stn.1cture. 

The global PCA on the covariance aatrix orders the 52 

observations coaa-an ·to the ten records <Fig. 14l. In the plane 

defined by the twa first principal coaponentsr the succession of 

the zoaplankton observations roughly draws an inverted letter Z 
1 

characterized by four aain inflexion areas <points 5 1 8 to 14 1 28 

to 30, 36 ta 42> and ai nor ones <points 16 and 17 1 23 , 43 to 

46l. 

. . 
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These · turning points of the biological structure correspond 
' 

to changes in the physical structure independently defined 

<Section l.b) froa the teaperature, salinity, density and 

fluorescence paraaeters. A rough estiaate allows the location of 

physical liaits by their spatial references in teras of the 

running nuaber of saaples <see Table 1) and the calculation of 

their arithaetic aean ~or the year. The coïncidence of the 

average position of the physical discontinuities Mith the 

turning points defined by the PCA analysis of the faunistic 

observations is shawn in Figure 14~ Each dynaaic zone defined in 

section la, •hich corresponds to one convection cell of the 

physical pattern, contains one turning point of z. The points 2, 

5, 29 and 51 are inside the dynaaic zones: onshore-LC, LC-01, C

D2 and 02-EL respectively. The zone D1-C does not contain any 

turning point, but. the uxiaua of abundance of the group 4 <Fig. 

13). The absolute value of this aaxiaua is too weak to induce a 

turning point through the PCA and the ainor inflections of the Z 

<points B-14, 36-42 and 16, 22,· 43-46} correspond to the 

boundaries of the aain physical zones <PF,FCl and those of the 

dynaaic zones <D1,C,D2l respectively. Siven the biological 

significance of the turning points, i.e. aaxiaua or aini•u• 

abundances of the pattern variables, the chanres in the faunistic 

asseablages along the transect are coïncident with the locations 

of the convection cells • 

In the issue of PCA , the taxa are classified according to 

their spatial distribution of abundances and the obtained 

patterns are related to the hydrobiological structures. In such 

an analysis seasonal changes appear as exchange of taxa between 



spatial groups bet"een seasons. HoMever, the influence or 

i•portance of these variations are not easily vstiaated or 

interpreted. 

A variance analysis was perforaed to test the possible spatial 

distributional changes with ~iae. 

Relative i aportance of ~ sources of t..!:!J.•li.!!. space varia ti ons. 

The classification of the taxa into the groups defined by 

the general PCA i* suaaarized in Table 3. The data subaitted to 

variance analysis correspond to the group nuabers into "hich, for 

each transect, each of the 14 taxa were placed by the preceeding 

PCA ordination. Groups ~ere nuabered consecutively according to 

the distance to the coast of the highest abundance of their 

contained data. Thus the nuaeration represents the sp~tial 

relationship of each group ta the the shore. 

The aean for each line giv.es an index of the localization a+ 

the aaxiaue abundance along the transect through the year. The 

coastal species <Euterpina, Corycaeus .!P·, Chaetognaths, 

echinodera larvae, cladocerans) have aean values less than those 

for taxa with offshore distributions (Qithona spp., Clausocalanus 

A., Ca.l anus hel gal an di eus). Ac ar ti a cl au si •and Centrop ages 

typicus are located between these two groups. Coastal species are 

absent or rare in fall and •inter whereas offshore taxa are found 

closer ta the neritic area at this ti•e. 

The results of a variance analysis on this coding are 

su••arized in table 4 <ANOVA "ith three variation sources: aaong 

taxa, aaong seasonal transects and a•ong outward and return 

records). 
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The spatial distributions of the populations along the tran

sect vary significantly Mith taxa and season but the variations 

outMard and return records are not significantly 

different on a yearly scale: e.g.: general trend of each 

biological descriptor •as siailar for bath the seaNard and return 

transects. 

In addition the first interactions aaong the three variation 

sources are all significant. Thus: 

C1l the spatial distribution patterns vary froa one season 

to another but not in the saae May for all the taxa; 

<2> the differences betMeen outMard and return distributions 

are significant for taxa and season; 

(3) for all the taxa considered together, the heterogeneity 

differs iaportantly betNeen the daily and yearly scales. 

In conclusion, the principal results of this ANOVA are the 

unsteady reJationships betMeen taxa on all tiae scales, the 

significant variations of the spatial distribution patterns 

according to the seasons and the negligible dayly variations in 

spatial distribution in coaparison ta the variability over the 

Nhole year. 

c. Relations betMeen plankton and physical structure: seasonal 

variations. In o~der to define aore preci~ely bath the relations 

between spatial structure of the planktonic coaaunities and the 

physical structure and their seasonal changes, an inertia 

analysis <principal coaponent analysis of the correspondencesl 

was chosen Nhich allo•ed siaultaneous treataent of these t•o 
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types of infor•ation. 

The transect •as seg•ented in six hydrodyna•ic zones. The 

peripheral zone •as retained inste~d of the coastal zone 

<onshore-LC> because of the lack of physical kno•ledge about the 

coastal . convergence C' and the .siailarity of saaples in this 

area. The urginill zone C-D2 •as divided into t•a zones- respecti

ve! y, neighbouri ng the convergence. <C-F Cl and the deep divergence 

<FC-D2>. This partition eaphasizes the role of the divergence as 

a boundary bet•een the aarginal zone and the reaainder of the 

central zone. The original abundances of the taxa •ere separated 

in series correspanding ta each dynaaic zone for each record. 

According t~ the results of variance analysis (about the 

negligible daily variations>, the out•ard and return abundances 

Nere averaged to obtain estiaates of the abundance in each 

hydrodynaaical zone and season. The six physical zones so defined 

and. the nuaber of relevant saaples fur each season are suaaarize.d 

in Table S. For exaaple, in ~une six saaples •ere aade in the 

peripheral zone during out•ard <3> and return (3J records; the 

1ean abundance for each taxon in this zone is the sua of the 

abundances of each saaple divided by 6. Fourteen tiaes 5 

biological variables should have been obtained, but, due to the 

absence of soae taxa during entire transects <table 3), only 50 

variables could be considered. 

The ordination of the 50 biological variables for the six 

physical zones is sho•n in Figure 15 and 16 < axis 1 66.7%; 

axis 2: 184; axis 3: 7.94 of the total variance!. -The second 

axis separates the coastal and peripheral zone EC-PF froa the 

1arginal zone <C-FC, FC-D2J. The first axis separates the central 
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zone FC-02 froa the part of the frontal zone that is shoreward of 

the first convergence PF-Dl and 01-C <Fig. 15>. The third axis 

· separates the two zones bounded by the deeper divergence, i.e. 

the part FC-02 of the aarginal zone and the central zorie 02-EL 

<Fig. 16). 

The aarginal zone corresponds to a·well defined group in the 

three diaensional draft. This group is aore iiailar to the group 

representing. the reaainder of the frontal zone shoreward of C 

than ta the part .of central one beyond the 02 divergence. The 

latter zone 02-EL appears isolated froa the whole track. The 

fi rst Dl di ver~ence appears as a weaker bounduy th an the C 

convergence and the boundary PF of the peripheral and frontal 

zones. 

According ta this analysis, the zooplanktonic populations are 

divided into five distinct groups: <1> the so-called coastal 

populations found in the peripheral zone; the frontal populations 

divided into two sets dependent on •hether they are distributed 

<2> around the Dl divergence froa PF ta C or (3) in the aarginal 

part of this frontal zone C-FC; (4) the aarginal populations 

found inside the 02 divergence FC-02; <51 the central po~ulations 

outside 02. Despite the continuity of the cross frontal water 

circulation in the aarginal zone, the division of this area into 

t1010 subzones is conserved as a result of the observed 

populations. 

The five groups defined by the correspondence analysis are 

nu•bered 61 to SS. The 61 group consists of all strictly coastal 

taxa ( echi nod er a 1 arvae, chaetognaths, cl adocerans, Teaora ~-



~' Candacia sp., Euterpina acutifrons and Corycaeus !2B·>· In 

winter soae taxa Mith spring or fall offshore distributions are 

represented in this group: Calanus helgolandicus, Clausocalanus, 

Centropages typicus and Acartia clausi. In the factorial planes 

the 61 points foraed a •stretched cloud•. The taxa •ith the 

highest abun~ances in spring are found at the extreaities of the 

axas. The rare and •inter tax~ are closer to the origin. The 62 

group corresponding to the frontal zone PF-C is aore hoaogeneous. 

The coaponent populations !·clausi, Oithona .!.2..2. ' and 

Clausocalanus C are aore or less close to the p~ripheral and 

central zones depending on the season. This zone does not appear 

as an exclusive biotope. 

The 63 grou.p occurs between the convergence and the boundary 

of the frontal and central zone C-FC.: This group is spatially 

•ore coherent. It is defined by the association in spring of 

C.typicus and Clausocalanus A. - -
The 64 group corresponding t~ the deep djvergence zone FC-D2 

contains aost ~f the populations •entioned above but only in 

spring and suaaer. Only ~.clausi and Oithona !El·' ubiquitous 

species, were observed in fall in this zone. 

The ·final group 65 distributed on the offshore side of the 

divergence D2 is characterized by Clausocalanus B and C in 

winter and Cilanus helg~landicus in spring. The deep divergence 

appears as an iapassable boundary for the aigrating taxa such as 
/" 

~.clausi, E.,.typicus and Oithona !.E.E.· 

This analysjs allowed the definition of the spatial 

distribution of all the analyzed taxa and their •ove•ents 

throughout the year. With the exclusion of the coast'l species, 



all the populations showed a seasonal variation in the 

position of their bulk of abundance •ith relation to the phy~ical 

zones. 

In su••ary, there are three •ain physical regions fro• a 

biological point of view: the peripheral zone bounded by the 

frontal zone, .the frontal-•arginal zone bounded by the deep 

divergence and, ta seaward, the central zone. For the zooplankton 

populations there are two •ain groups depending on whether they 

occur •ainly in the sa•e physical region <coastal populations) or 
1 

vary fro• one region to another. 

For the first zooplankton group the peripheral zone is an 

exclusive biotope; the first 01 divergence is an i•passable 

boundary for the populations of !·acutifrons, Corycaeus !ff·r 

T.stylifera, Candacia spp., cladocerans, chaetognaths and echina-- -
der• larvae. For the second group of populations, the frontal 

zone appears as their biotope in spring, the ti•e of their 

highest annual abundance. At this ti•e the group can be split 

into two parts, one restricted to the nearshore part of the 

frontal zone (inside the Dl divergence:Clausocalanus C, ~.clausi, 

~.typicus) and the second in the aarginal part of the frontal 

zone CClausocalanus A and B, E.,-helgolandicus, Oithona !E,E•)• In 

the other seasons, the occurrence of these populations along 

the transect <radial) corresponds ta the part of the frontal zone 

which they inhabited in spring (e.g: the peripheral zone for 

!_.clausi and _ç_.typicus, 02 divergence and central zone for 

f..helgolandicus, Clausocalanus. A and 8 and Oithona ~). Only 

Clausocalanus C were observed in all the physical regions 
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throughout the year. It is not surpr-ising 1 because this taxais a 

composite one , including s•all species and co~epodite stages of 

larger clausocalanidae species. 

4. Discussion and conclusion. 

a. The ai• of •athe•ati cal treahent ..• 

Co•ments ~ PCA technique 

Among the wide range of •ultivariate techniques, principal 

co•ponent analysis <PCAl was chosen, though it is restricted to 

the linear covariation of the variables <Sauch et al.,1977l, 

because of its si•plicity and stability. Indeed, PCA gives quite 

si•ilar results for the ordination of zooplankton counts when 

di Herent •athe•atical transfor•ations are the 

logarith•ic for• being the be~t •odel for a single transfor•ation 

of all the variables <Ibanez, 1971). 

Theoreti call y, i nerti a •ethods are not appropria te to the 

anal ysi s of stochasti c processes <in ti u and/or spa ce> if the 

successive observations are correlated. However, since Cassie 

<19b7l, aany authors have used PCA in arder to define the 

interactions between variables and to ordinate sa•ples. As 

contiguity in ti•e (and spacel is not taken in account by PCA, 

often the groups if\ the factorial space. gather · stations very 

distant in ti•e and ~pace unless the plankton co•aunity structure 

presents a very strong spatio-tuporal autocorrelation 

(Mackas,1984l. The non confor•ity between ecological clustering 

in species space and in geographical space allows neither a clear 

identifica~ion of the discontinuities of the series nor the 
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detection of sequences corresponding ta particular properties of 

the ecosyste•. Severa! authors have proposed clustering aethods 

Ni th the contigtiity constraint (tiu contiguity: Gordon (1973),. 

Ibanez (1981,1982,1984l, Legendre et al (1985l; space contiguity: 

Lefkovitch <1978), Lebart <19781). A si•ple technique for 

extraction of the general trend of each variable Mas nployed 

here ( Iban.ez, 1984). By s•oothing, high frequency noise 

introduced by sa~pling and counting variability is eliainated and 

th.e autocorrelation of the successive observations are 

reinforced. In the factorial space, instead of a blurred cloud of 

saaple points, a continuous succession according to the tiae 

sequence is obtained. 

Different questions arise fra• the set of PCA used ta reduce 

the nu•ber of variables involved in year-round analysis. First, 

the deteraination of pattern variables, Mas based on a seai

objective aethod. Indeed this procedure li•its the validity of 

further interpretations; but no classification technique can be 

considered independant of so•e arbitrary decisions. 

Secondly, because the groups Mere defined by their spatial 

distribution, seasonal variations Mere difficult to interpret. A 

coding of the spatial group according to their distance to the 

shore peraited the variance analysis. This led to eaphasis of the 

signi~icance of the seasonal variations. One of the first 

positive ~esult was that plankton distribution did not differ 

significantly a•ong daily replicate records in coaparison to 

seasonai variations 

reproducibility of 

throughout 

the records 

the year. This test of 

for saall tiae duration 



150 
36 

important <Ibanez 1976) considering that effects of vertical 

distribution Mere neglected by discretehorizontal saapling. Note 

that such daily stability has already been aentioned (for "arch) 

in rel a ti on ~.ta the spa ti al structures of zoopl ankton 

<Boucher,1984), phytoplankton <Thévenot,1981) and physical field 

(Prieur; 1983) • 

Thirdly, non linear relationships betMeen variables are not 

tak.en into account by the PCA aodel. Thus the particular shape of 

the line joining the observations after the grand PCA, could 

r efl ect an artificial structure. Ho•ever in this case, 

considering to the turning points actually 

corresponding ta physic~l changes, only an iaprobable coïncident 

set of artifacts could explain such pattern. Hevertheless a 

second independant analysis arder ta 

characteri.ze these relationships. The precise description of the 

seasonal and spatial pattern of the different taxa by the 

correspondance analysis showed and not 

contradictory results in connexion ta those obtained by the PCA 

treabnent. 

k;Origin ~f the defined spatial pattern 

~ 2f ~ dynaai c features 

For each season, zooplankton populations are segregated precisely 

according the discontinuities of their environaent. Statisti~ally 

zooplanktan populations can be grouped into coaaunities defined 

by their spatial distribution in relation ta the physical 

structures. The liaits of distributions of these coaaunities are 

~ell defined by the vertical aoveaents of Mater ( divergences 01 

and 02, convergence C>. Nevertheless, these dynaaic structures 
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are not al•ays iapassable boundaries for the populations. 

Seasonal variations are also superiAposed on this scheae. All the 

analysed populations inhabit a territory defined by a particular 

physical zone; but aott of thea· (except the strict coastal 

species) are not restricted to the saae water aass all year long. 

For "thesé species, their environaent Ci.e. water aassl changes 

Nith the considered phases of their biological cycle. For e~aaple 

f.· typicus and !-clausi are. coastal species ïn faU and Ninter; 

inhabit the frontal zone <neighbouring the first divergence Dl 

for A.clausi) in spring, their annual peak abundance period; and 

are found. near the deep divergence D2 in suaaer. Oithona>.!2,P• an.d 

Clausocalanus A and 8 exhibit their highest spring abundanc~s in 

the deep di vergence and urgi nal zones, respective! y • These 

la tt er spec.ies are never encountered in the peripheral Ccoastal) 

zone. 

The spatial patterns of the populations change. according to 

species and season despite the fact that the general physical 

structure of the ligurian front is conserved. The vertical cross

frontal circulation is peraanent, but variable in intensity, 

throughout the year. The inclined advections are probably Meakest 

in suaaer and autuan and strongest in winter, de~ending on 

Nhether the stratification and related slopes of the isopycnals 

are high or loN respectively •. Their intensities are interaed:iate' 

in spring. -If the accuaulation of zooplankton -.as only dependent 

on hydrodynaaic features- <e. g.: convergence speed), the aaxiaa of 

abundances ~long a survey would always be observed inside the 

frontal zone, especially in •inter. In actual fact, these aaxiaa 
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are found there only for so•e species and in spring, the season 

algal biouss. 

Further•ore a specie~ exhibits changes in its response ta the 

seasons, despite the con5ervati on of factors 

throughout the year. In addition, all species do not ex hi bit the 

saae abundan~e distribution although their •orphological charac-

teristics a.nd s•i••ing c•pabilities are si•ilar. In partic:ul.ar,. 

as •entioned for the area studied here < Boucher, 19941, this 

second set of data confir•s that copepods with siailar aorphology 

Ce.g.: Centro,ages typicus and Teaora stylifera for instance) do 

not respond in saae •anner ta the sa•e dyna•ical. environ•ent. For 

these reasons hydrodyna•ical features are insuHicient ta explain. 

t~e observed dtstributiorts. Other ecological require•ents and 

behavior are involved. 

Biological processes at the yearly scale -- -
The strict coastal s~ecies Cechinoder•· larvae, chetognaths, 

cladocerans, Euterpina acutifrons, Candacia sep., Corycaeus !.e.,2•t 

and Teaora stylifera) never occur beyond the first divergence 

{1)1) whereas Acartia clausi and Centropages typicus are 

encountered throughout the area studied. The annual peak of 

density of all these species appears in the sa•e season as 

observed in the Bay .of Villefranche <Seguin,1981l; Although, 

relative ta the Bay of Villefranche, strict coastal species are 

less abundant along the transect and the Acartia-Centropages 

group, localised in spring in the fr~ntal zone is •ore abundant. 

Less strict ecological require•ent~ could expl~in survival of the 

later group when entrained away fra• the coastal syste•, allowing 
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thea to aultiply when they encounter season~ly favourable 

conditions f~r fraa shore. 

In contrast, the role of seasonal vertical aigr~tians is 

obvious in the variations observet for the other taxa. 

Calanus helgolandicus ~dults appear in January <1 to 15 
.l 

ind.a 

) • In spring, cohorts with doainant C4 and C5 are locdized in 

-l 
the frontal area. This bioaass <up ta 500 ind.a > disappears in 

~ay <unpublished results froa 1982 TROPHOS II cruise> and June 

Mhen 
_, 

a few ~duits (1-4 ind.a ) have an offshore distribution 

<Boucher,1984). The suaaer population aigrates to a deeper area. 

A vertical distribution between 600-1500 a was observed in l'tay 

June and October in the Adriati.c Sea whereas a biaodal 

distribution withan addition.al 0-200 • population was observed 

in February, Plarch and April <Scotto di Carlo et al.,1984). This 

shallo.,er distribution was also observed, in late winter-early 

onl y in di Herent neri tic are as· of the Western 

hditerranean Sea <Vives, 1963.,1966; 1/ucetic 1966 1 1967; Saudy, 

19721. Such a seasonal aigration is know•for the Pacifie and 

Atlantic sibling species Cal~nus aarshallae, f_.glacialis, 

C.Hnurchicus, Calanoides carinatus as well a·s !:_.helgolandicus 

<Longhurst,1967; "arshall and Orr,1972; Bif'let and de Sainte 

Claire,1975J. It ~~ a life strategy to exploit seasonal 

production (spring blooa, up•elling •• ) and to ensure survi.val 

during unfavourable seasons. The onset and end of the 

overttintering st~ge are deterained by exogeneaus factot"s-

te•perature, and food availability and quality (Binet and de 

Sainte Claire,197.5) but also endogeneous factors <Tande,1982; 

Hirc:he,1983; Baasted and Ervik,198.4>~ For the aediferranean fora, 



such endogeneous f~ctors •re also necessary for the onset- of bath 

the late Ninter up aigration <deep envtronaent Nithout light and 

teaperature cycle) and the early suaaer down-aigrations. In this 

sense, Ne add severa! involved questions to those proposed by 

Peterson et al. <1979) in their consideratio~ of the role of life 

history adaptations in zonation pattèrns observed in the Oregon 

up ... elling zone. 

The other offshore taxa <Clausocalanus ~and 8) and, to lesser 

extent, Oi thon a <not found of-fshore in suaaer) hav-e seasonal 

spatial patterns siailar ta f.helgolandicus. They are encountered 

throughout the area· ~11 the year round but in lower density. 

Their annual peak abundance occurs in spring in the frontal area. 

A secundary peak occurs in suaaer: in the aarginal zone for the 

two foraer taxa and in the frontal .zone for the lattl!r. Seasonal 

vertical aigrations of sibling species have been analysed in the 

Tyrrhenian Sea <Hure et al. ,1980). They are Neaker aigrants than 

~.helgolandicus Nith shallower <about lOOa deep) fall and •inter 

distributions. Their occurence •t a low density outside the 

production season could corr~spond to upNelling in the surface 

layer of a portion of the deeper populations.For these species as 

for ~.helgolandicus the role of exogeneous and endogeneous 

factors in the seasonal vertical aigrations is an unresolv~d 

question. 

At the seasonal and dai 1 y sc ale. 

Calanus helgolandicus adults do not increase significantly in 

spring and their distribution, not analysed here, is different of 

these of the 1 a ter devel op•ental stages <Boucher, 1984; Ibanez and 
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Boucher, in press)~ The~e observations are consistent •ith the 

zonation observed for C.aarshallae in the Oregon ~p•elling zone, 

as deter•ined by differences in the depth distribution and 

behavior <P~terson et al.,1979). In the case of the Ligurian 

aarine front, active s•i••ing to aaintain a depth localisation by 

interacting with neighbouring ~envergent and 

circulation cells could co•pensate cross-frontal 

divergent 

drift, as 

di.scussed by Boucher <1984). This •che•e, but at a larger spatial 

scale, is si•ilar to the •odel of the distribution. of active 

s.111iuers in Lang•uir cells <Stavn,1971, in "ackas et aL,1985L 

The di~ferences in species patterns in the frorital zone are 

consistent •ith such an interpretation~ 

Further iaprove•ent of this sche.•e and an. extens.ion to the 

other pop.ul a ti ons requires aore observations "'" the vertical 

distribution at bath the daily and annual scales. Nevertheless it 

appears that hydrodynaaic processes can favour·or inhibJt the 

spatial distributions of indivi4uals. Irt bath cases, observe& 

Raintenance of distributions. with or despite dyna•ic dispersion 

involved active behavioral processes deterained by physiolo~ical· 

st a tus. 

The analysed results e•phasiza strong relationships ~etween 

zooplanktonic spatial patterns and dynaaic features. They remain 

a11biguous, <in the sense of Legendre and De•e.rs 1984), hotrtever, 

because one of the causative agents, the behavior, is dedu~ed 

rather than observed. Nevertheless they illustrate the coaplex 

interaction of different ti•e and space scales ~nd the cross

interactions betNeen physiological processes, behavior and 



hydrody.nui cs. Spathl sc al es are defined according ta 

hydrodynaaic features. Tiae scales should be defined acca~ding ta 

species life cycles or according to cycles other than calendar 

dates. 

Biological significance ~f the frontal area. 

At the uasonal scille, all species, except the strict coastal 

anas Nhich exhibited seasonal peaks, Nere iound ta inhabit the 
/ 

frontal zone in this period of their annud. cycle. In this .unner 

the frontal zone appearscas a nursery ~rea Mhere specie~ are 

localized in their spawning greNing phase. Constant or incfeasing 

abundance~ between early and late "arch considered with regard 

ta the generation the of 3 tD 4 weeks at these te•peratures, as 

Nell as the presence of copepodite 4 and S cahorts for Calanus 

helgolandicus, are consistent Nith .this hypothesis. In> such .areas 

trophic conditions are particul~rly favourable for planktanic 

filter feeders. The frontal zone •as adjacent ta the ab~olute 

where nutrients and stability conditions should activate pri~ary 

production. In this Ligurian •arine front, the · phyt'oplanktanic 

f eatures and therefore 1 the availabl e food for zoopl an Hon, are 

highly variable over distances of a few ki 1 out ers 

<Thevenot,1981; Prieur and Tibertî,1984l. But no exact co-

occurrence of phytoplanktan and %ooplankton peaks Mas tound~ 

Nevertheless in establishing such a relationship, other factors 

such as grazing pressure and quality of the priaary production in 

teras of age and nature of phytaplankters should be taken into 

account < Heraan et al, 1981) • The physiologicàl requireaents of 
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individuals should also be considered C see Longhurst,1981, for 

i review of this question>. Such a study would have ta include 

tao •any para•eters of food and grazer characteristics 

included here. 
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Legends of tables 

Table 1: Inforaation on the surveys of progru PRETROPHos·. Each 

Jine ~orresponds ta one transect, seaward ar return (first 1ine 

of each data cancerns the seaward). EC and EL caluans give the 

distance <ka> fraa the Cap Ferrat <near Nice> evaluated along a 

bearing of 123•. Local tiaes for the beginning and end of the 

transècts and their duration (ain) are aarked. The running 

numbers of saapl es are 1 i sted in the col uans, for the end point 

inshore EC <1J, the key points d~fined in the text, and the end 

points offshore EL successively. Nhen EC were tao far froa the 

coast, the key point LC could not be found~ The absolute aean 

speed of the ship was calculated froa the positions of the end 

points and di ret: ti on. The speed relative ta the se a was 

uintained as close as possible to 2. 5 a.s 
.. ':1 

At the bottoa of 

the table the average running nuabers of the key points were 

c:alculated. 

Tabl~ 2: The list of the types of organisas contain~d in the nirie 

groups defined by the general PCA of covariance. The descriptors 

are the pattern variables theaselves defined froa the ten 

particular PCA of covariance of the saoothed abundances of 

organisas aeasured along the ten retained transects. Date, 

seaward transect CS> or return CR1 and identification nuaber of 

the variable patterns are given in the right~hand coluans. 

Table ~: The group nuaber in which each of the 14 taxa was found, 

which depends on season (aont~> and transect Cseaward or return). 

The arithaetic aean of lines and coluans are given in the right-
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hand coluan and bottoa line respectively. Zeros are excluded froa 

the averaging. 

Table 4: Analysis of variance Mith three sources of variation. 

The nuaber of degrees of freedoa, the results of test F Nith 

significant threshold are listed. 

Table 5: Nuaber of saaples contained in .each physical zone 

r~tained froa the scheae of cross-frontal circulation. Each 

physical zone is identified as <PF,D1< Nhich indicates that the 

saaple at PF is included and the saaple at D1 is excluded froa 

the suas listed in that coluan. 

Appendix 1 : ~ean ~bundance Ca>~ standard deviation (~ of the 44 

nuab•red taxa for each sea•ard (S) or return <R> records (n is 

the nuaber of saaples) at succéssi~e aonths during 1981 and 1982. 

The + syabol 1ndicates an observed presence of speciaen Mit~ very 

low abundance. 

2 
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Figure captions 

Figure 1: Scheaatic aap of the circulation in the Ligurian sea. 

Vertical distribution of ~ater aasses for the studied area is 

scheaatized in the lower. left part of the figure. 

Figure 2: Scatter diagraa of t~e fluorescence F <relative units> 

of chlorophyll a .versus the lig~t scattering coeffi~ient b <•-~>. 

Data were obtained on the seaward and return transects on the 

-3 
29th of ~arch 1982. The value F=4 .corresponds ta 1.4 ag.a of 

Chla. The plot shows that either ~ or F can ~e used as an 

estiaate of the algal bioaass in the studied area. 

Figure 3: Survey on the 3th of Noveaber 1981, return transect. 

The x axis represents distance froa the coast scaled as the 

running nuaber of the saaples < 1 saaple is 750 • len~thl~ (al, 

comparison between original and saoothed abundance. ( b) ' 

smoothed data relative to_ the three indicated taxa. Ccl, the 

pattern variable deterained by PCA corresponding to these taxa 

showing siailar trends The Y uni~s are. the nuaber of 

individuals by saaple for a and ~ and the percentage which 

represents the sua of the individuals of the pattern variable in 

the total nuaber of individuals inside the saaple • The turning 

points of the survey g~aph for the plane of the first two 

coaponents are aarked fro• A ta F. "ost of thea correspond to a 

change in the trend of this pattern variable. 

3 
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Figure 4: Scheaatic representation o4 the density field and 

ci~culation along ~cross-frontal survey. (3~J, typical aspect of 

a horizontal profile"of density at subsurface. <3b), density 

field in a vertical section froa the coast to o4fshore, with 

position of the key points and density e, f, , Pc • <3c>, cross-

frontal cifculation showing the divergence and convergence lines 

<thick). and associated strea• lines (thin). The naaes of the 

zones are indicated above 3c. · ·The peripheral zone stretc:hed 

between the coast and the beginning of the horizont•l density 

gradient. The frontal <PF-FC> and central Cbeyond FC) zones are 

enc ounte.r ed f urther seuard. Fra• physi cal and bi o.l agi cal da ta, 

the other key points LC ,tl ,C , D2 were found. They deaarcate 

the convection cells and the spatial alternati~g of convergence 

and divergence which involve layers of various thickness. The 

coastal zone refers ta the first cell near the coast, the 

aarginal one <FC-C> to the cell inside w~ich the seawater is 

upwelled fr~• ZD2 by the deep divergence 02 and downwelled by the 

aain convergence in the frontal zone. 

The typical values of density Po ,Rt, Pz., the •idth of different 

zones and the depths ZDl, ZD2 are given in the text. Due to the 

conceptual nature of the scheae, no scal• is aarked here, 

excepted the overall length of the surveys. 

. - '3 Figure 5; Vertical distributfon~ of density (kg.a ,broken lines) 

and scattering coefficient (a-1 ,sol id !ines> f6r the 4th "arch 

1982 (late winterJ. The downward aoveaent of the bioaass foraed 

in the subsurface layer between the stations at 13 and 18 

4 
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nautical ailes fra• the coast is visible through the observed 

secondary •axi•u• at depth 70 •, station at 19 •il~s fro• the 

coast~ Note the very Meak stratification beyond_D2. 

Figure 6: The sa•e as Figure ~' for the 4th of Nove•ber 1981. The 

downwelling of the bio•ass is along the isopycnal lines which are 

less horizontally inclined here. The •axi•u• bio•ass is found 

beyond 02. The pycnocline is at a depth 50 •eters offshore, 100 

aeters near the coast. 

Figure 7: Vertical distribution- of salinity (broken lines 1 

pr.1ctical scalel and potential teaperature <solid line, "C> for 

the 4th Nove•ber as Figure 6. Only the upper layer <0-200•) is 

presented here. The theraal gradi•nt bet•een 16-13.s•c is located 

in the area of the aini•u• in salinity <38.25>. Conversely, belo• 
~ ~ 

the pycnoc1ine, there is a strong S gradient, but te•perature is 

almost constant. This separation between the S and T gradient is 

al so observed at the surface <Figure 8>. despite stratification. 

Only vertical (inclinedl advection can explain such intersections 

of S and T isolines. 

Figure 8: T-5 diagra• of the surface survey, return transect, on 

the 3th of Noveaber 1981. One dot was plotted for every 50 aeters 

of the tow. The key points discussed in the text are aarked near 

the corresponding dots. 

Figure 9: Variations of abundance (dotted line) for Tuora 

stylifera according to the variations of density <continuous 

5 
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linel along the trans·ect <running nuaber of successive saaples of 

about 750a length eachl. The key points of the physical struc

ture <see t~xt and table ll are indicated by vertical bars or 

arrows. b is for the Noveaber seaward transect, b' for ~ovember 

return, c and c' for January seaward and return. Teaora stylifera 

tus absent in ali saaples of the other transect records. 

Figure 10: Saae as Figure 9 but for Calanus helgolandicus.The 

dates of each record , lOth of June (1981>, Noveaber 3rd. <1~81) , 

January lOth <1982), l'larch 3rd and l'tarch 30th <1982) are identi

fied by the letters at~ e successively ~ithout •·• for the 

seaward record and with it for the return. Calanus helgolandicus 

was absent in Noveaber. 

Figure 11: Saae as Figure 10 but for Acartia clausi. 

Figure 12: Results of th• general principal coaponent an.alysis 

<PCAJ, in teras of the positions of the 39 pAtter~ variable IPVl 

axe relative ta the first two principal .coaponents. Only thi. end 

points of the axes are represented. The nuaerical code pf PV is 

detailed in table 2. The nine groups < 61 to S9·l are defined in 

the text. 

Figure · 13: Distributions along the transect Cx axis) of the 

cuaulated saoothed abundances of the species constituting the 

nine groups C Sl to 69 l defined by the ~eneral PCA. They are 

nuabered froa 1 to 9 accordi~g to the spatial pattern drifting 

. 6 



172 

from the coast to the offshore. Letters A to 1 correspond to the 

turning points of the graph of the 52 observations in Figure 14. 

For exaaple A corresponds to to the turning point encountered at 

the observation nuabered 5. On this figure the abundance aaximum 

of the group 3 is logically seen at this nuaber, since this 

group is strongly correlated Mith the first axis <Fig. 12> • 

.. 
Figure 14~ Projection of the end points of the 52 observation 

vectors in the first two principal axes as defined using the 

general PCA of the zooplankton data for five surveys. The nan 

location of the key points as deduced independently froa phys.ical 

and biological data are also aarked. 

Figure 15: Results of the factorial 
e. 

correspondjnce analysis. 

Projection of the ·50 zooplankton descriptors and the six 

physical zones < nuabered 1 to & froa the coast ta offshore, froa 

left ta right in table 5} in the first iactorial plane < axis 2 

versus 1). The attributed naae of each physical zone is 

supariaposed inside rectangles on the corresponding group of 

descriptors • The date key is aarked on the diagraa for Acartia 

as an example. CAL: Calanus helgolandicus; CLA, CLB, CLC~ 

Clausocalanus !'! or f; TEM: Teaora stylifera; CEN: Centropaaes 

typicus; CAN: Canda.cia !.1:!..2.i ACA: Acartia clausi; EUT~ Euterpina 

acutifrons; DIT: Dithona !.f.P; COR: Corycaeus !]]; CLAD: 

Cladocerans1 ECH: Echinoder• larvae. 

Figure 16 Saae as Figure 15, but in the secon~ factorial plane 
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(axis 3 versus 2 ). 

8 



EC El 

Distance lime Distance lime Dur at ion Speed Running numbers of key points 

Date (km) (l) (km) (l) (mn) (m.s-1) EC lC Pf Dl c FC D2 El 

10 Jun. 81 16.3 1249 63.2 1734 285 2.74 1 ? 4. 1 13 39 43 57 

10 Jun. 81 13~9 2314 64.8 1829 285 2.98 1 ? 4 7 13 39 43 57 

3 Nov. 81 8. 7 1025 50.0 1445 260 2.64 1 ? 5 15 18 33 38 52 

3 Nov. 81 3.0 2110 46.3 1625 285 2.53 1 5 12 21 27 40 41 57 -·--..J 
~ 

12 Jan. 82 6.8 949 55.8 1554 365 2.20 1 4 12 19 34 51 57 73 

12 Jan. 82 0.1 2149 46.3 1704 285 2.70 l 4 21 24 29 38 43 57 

3 Mar. 82 3.4 1004 55.6 1544 340 2.54 1 9 18 26 31 42 47 68 

3 Mar. 82 0.5 2149 55.6 . 1604 345 2.66 ., 1 9 19 27 32 43 47 69 

29 Mar. 82 3.7 923 55.6 1513 350 2.47 1 3 26 29 32 44 61 70 

49 56 

. 29 Mar. 82 0.5 2113 55.6 1533 340 2.70 1 7 19 27 33 45 60 68 

50 57 

mean 1 4 11 17 22 38 44 52 
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Jun. Nov. Jan. Mar. Apr. E ln 

s R s R s R s R s R 

Euterpina 0 0 ·0 2 0 0 0 0 2 1 1.7 

Corycaeus 0 0 2 2 2 . 2 0 0 2 1.8 

Chaetognatha 0 0 2 2 0 0 0 0 0 0 2.0 

L. Ech i.noder. 0 0 0 0 0 2 2 2 5 2.4 

Cl adocera 2 5 2 2 0 0 2 2 5 2.6 

Temora 0 0 2 2 2 5 0 0 0 0 2.7 

Candacia 0 0 2 2 2 5 0 0 0 0 2.7 

Acartia s· 5 6 9 2 2 2 2 5 1 3.9 

Centropages 9 4 2 9 2 2 6 2 5 7 4.8 
~ 

Oithona 5 9 5 9 5 2 6 3 5 5.0 

CW.usoc. C 8 9 2 9 9 2 7 3 5 5.5 

Claus oc. B 8 9 2 9 5 2 7 3 5 7 5.7 

Clausoc.A 8 9 5 9 5 2 7 9 5 7 6.8 

CaW.nus 0 0 0 0 7 2 7 9 9 7 6.8 

Vn 6.4 7.1 . 3.0 5.8 4.3 2.3 5. 1 3.9 4.8 3.2 



Source of 

variation 

total 

Taxa 

Seaward - Return 

Seasons 

Taxa x Seasons 

Taxa x S - R 

Seasons x S - R 

Residua1 

Degrees of 

freedom 

129 

12 

1 

4 

48 

12 

4 

48 

177 

F-Test 

17.97 

0.28 

3.39 

5.07 

3.59 

8.66 

variations. are significantly different at the 1% Jevel. 

* variations are significantly different at the 5% level. 

Probability 

leve1 

** 

* 

** 

** 

** 
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Annexe no 9 1987, Anisotropie des populations zooplanctoniques dans la 

zone frontale de Mer Ligure. 
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RESUHE 

De fortes biomasses planctoniques, des change~ents de la 

composition spécifique des p1uplem1nts tt du co~porte•1nt del 

organis-es planctoniques sont aaaociés aux fronts hydrologiques. 

Nous avons voulu décrire eom•ent s• ~edifiaient dans la zone 

frontale dt Her Ligure (ca•pagne TROPHOS, ui· 1982>, les 

répartitions dts diffirentts populations des ~opépodes Calanus 

htlgolandicus, Acartia clausi, Centropages typicus, Clausocalanus 

!E.f.,, Euchi r1ll a rostrata tt des 1 ar vu d 'tuphausi achs, tn 

considérant 1 'échelle te•porelle et diverses échtlles spatiales 

suivant quatre directions diffirentes (NE/SW, NW/SE, N/S, E/Wl. 

Les données correspondaient l des prilèveaents dt zooplancton 

et ~· d1s 1nregistrem~nts de para••tres physiquas en continu de 

aubsurface obtenus sur quatre radiales traversant le front et 

parcourus en all1r~retour. La varianca de la saliniti selon 

difHr·entn ichelln <uti d1 par 11 

variogramael, a composi t.i on 

intrupicifique 

Multivariablea 

esti .. e par 

le distogramme. 

une fonction dl structure 

L'anisotropie des structures 

physiqu1s et biologiques tst ainsi dicrite. Si les variations de 

ripa~tition spatiale sont spécifiques des groupes définis 

priced••••nt, il y a coincidencl entre 

distribution des différents stades et les discontinuités du 

paradtre physique. Oins le tups, à l'échelle de quelques 

heur et, on trouve une concordance entre let gradients de 

population et les gradients de salinité, alors qu'à grande 

•chtllt les comportements s'individualisent selon les groupes 

spécifiques. Etant donné la coe~ple.xité spatio-tuporelle des 
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processus biologiqutt tt physiques, cettt itudt propo11 dt 

dicrirt directe•ant ltl changtttnts dt pop~l~tion par rapport ~ 

1 'échtlle de variation de la salinité, traceur du front 

hydrologique Ligure. 11tu si la plupart du populations 

présentent dtl ~aximuas de bio••••• dans l'intervalle de salinité 

identifié l la zona frontale, dts changtMtnts &pécifiqu•• ont été 

rtconnus1 Acartil clausi et les larves d'euphausiacies ont un 

~axi•um d'hétérogénéité tn dehors de la zone frontale, alors que 

Centropages typicut, Calanus htlgolandicus et Euchirella rottrata 

pristntent une répartition en essaim avtc une prépondérance des 

stades juvéniles dan~ catte •••• zona frontala. Nian•oins, les 

changeunts de struetare de population ne sont pu toujours 

idantiqutt i 1 'alltr et au retour pour tous 111 groupes, Cattt 

instabilité peut ttre interprétée comme la résultant• dts 

diverses réponses adaptatives des 

changements hydrologiques brusquas, 

verticaux, dans une zone de front. 

confronths 

hari zontaux 

aux 

que 
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ABSTRACT 

High biomass, changes of the co•position o~ the species 

coMmunity and even of the behavior of· zooplankton organisms are 

associated with hydrological fronts. 

Rat~er than species densities, the abundances of different 

stages of taxonomie groups wert considertd naMtly, for Acartia 

clausi, Centropages .typicus, Calanus helgolandicus, ClausocalaMus 

1pp. 1 Euchirtlla rostrata and euphausiids larvae. 

During the MTROPHOS" cruise in the Ligurian sea (lay 1982) 1 

subsurface zooplankton and physical rtcords have been Made back 

and forth, along four paralltl tranttcts acro11 the hydrological 

front. 

Salinity varianct rtlated to spatio-temporal scalet <given the 

variogra• functionl was compare~ to intraspecific coMposition 

changts esti1attd by a •ultivariatt structure function, the 

àistogram. Scalet between 0 and 24 Km wert investigated follo~ing 

four directionsa perpendicular (NE/SW>, parallel (NW/SE>, oblique 

(N/S and E/Wl to the transects. 

Salinity gradient and patttrn of population changes suggesttd 

a strong spatial anisotropy. But in spite of tht speeificity of 

·the distributions, the l&in biplogical events are related to the 

high fluctuations of salinity. 

T11poral structure function showed a fit between 

and salinity gradient at a small scala, whereas, 

scales, specifie behaviort indtptndent from 

variation appe~red. 

populition 

at lArger 

hydrological 

Given the compltxity of the proctsses rtfertnced in the 

sp~tio-temporal frame, structur@ functions hav• betn directly 
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estimated, taking into account the scale of variability of 

s&linity as index. Although most of the populations showed an 

increase of biomass in the frontal zone, the analysis evidenced 

diversity of the specifie patttrn distributions! outside the 

frontal zone, Acartia cJausi and the euphausiids larvae presented 

a· heterogeneous distribution, without any daily variations. On 

the contrary, Centropages typicus, Calanus helgolandicus and 

Euchirella rostrata showed rtgular patches, with dominant 

copepodit stages in the frontal.zone. 

Change• in specifie composition appeared during the two-way 

trip for several species, even when the increase in biomass 

indicated their preferential frontal localisation. This 

instability should b~ interpreted al resulting from the 

dilferencies of adaptative response of the organisms regarding to 

rapid horizontal or vertical displaceaents of the water •asses. 
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INTRODUCTION 

Les fronts hydrologiques jouent un r~le capital dans la 

dynui que 

que s-e 

de l'écosystème planctonique. C'est à leur voi~inage 

situent de fortes concentrations d'organismes et 

corrilativemant des changements de la co•position des communautés 

et dans le 'comporteunt du aninul< tul<-léles <Ste,le 197SJ 

Harun et al. 1981; Boucher 1984l. Seuls du enregistruenta en 

continu tultiparam•triques peuvent servir à quantifier les 

inte~actions entre les processus physiques et biologiques • 

1 o y en n e e.t à p et i t e i c h e 1 1 e < c en ta i n es d e 1 èt r es à 3 0 k • 11 t d e 

l'heure à quel~uea Jours), Le traitement num•rique dt ce type de 

données fera 1'obJwt de cette étude. 

En effet les données d'abondance du zooplancton récoltées en 

continu se prêtent 111 à des analyses quantitatives classiques en 

écologie. D'une part les observations sont successivement 

dépendantas 111 unes des autres. D'autre part leur variabilité 

tr•s importante est dut aussi bien à l'iMprécision des comptages 

qu'au phénodne de llic:rodistribution La !.Ü.!L· L.a biousu et la 

cotposition spécifique des peuplements varient à 1 'échelle de 

quelques heures sur un échantillonnage aller-retour d'une dizaine 

de kR <Ibantz 19761, Enfin, une description fine des mtc:anismes 

qui déter1inent la structure spatiale de l 'écosystè•e implique de 

tin ir compte del proctiiUI aul< échelltl spatio-temporelles 

supérieures et inférieures. Une analyse d'inertie donne le œime 

poids ~ des informations appartenant ~ des échallts différentes 

tt ne peut fournir qu'un asptct global et statique d~ la r*alité. 

Par contrt l'analyse spectrale permet dt di•socier les •chelles 

des processus biologiques production 
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phytoplanctoniquesl at physiques coaae la diffusion turbulente 

(Platt et al., 19701 Pl1tt 1972). Néanmoins 11 conditi·on dt 

1t&ti onnar i ti 

difficileunt 

indispen11ble pour ce type de 

•ccephbla' pour l'itude d'une 

traitement ut 

zone frontda 

caract.rilée par li très forte hétérogénéité. 

Nous n'utiliserons donc p11 de ftléthode statistique liée à das 

c~nditions d'application particulières at nous renoncerons à 

l 'infértnce statistique. La •étrique de di1tance de corde 

(Orl&ci, 1979> a le •éritt da quAntifier 11 dissenblance antre 

dea observations pour un groupe donné de descripteurs, en tenant· 

coapte non de 1 'abond•net absolue des tsp•c•s liis de leurs 

proportions relitivts dana chaque prél•veMent. 

La di1tanct de corda 1oyenne entre des stations lépirées par 

dea intervalles dt ttepl tt/ou d'espiet de plus en plus gr1nds 

définira une fonction qui traduit 1 'évolution de la coaposition 

d'un pauplenent an foncti~n des échelles spatio-temporelles 

(11ackas et Sefton, 1982; 11ackas, 1984). 

L'analysa des données d'un quadrillage d'enregistrements 

chevauchant le front Ligure (caapagne TROPHOS du 3 au 6 mai 

1992l 1 parmat d'apprécier la variabilité de populations 

zooplanctonique• selon différentes !chellea et différentes 

directions spatio-ttmportlles. La pré~ence du front hydrologique 

se traduit ainsi une 

planc:toniquu. Cec:i conduit, 

anisotropie det 

en abandonnant la 

structurts 

référence 

géographiqut, à c:alcultr la fonction de dissemblance par rapport 

i la aalinité, traceur de la structure frontale en Mer Ligure. 

2 
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MATERIEL ET METHODES 

Protocole ,!_t .!.li.!.!!! l'échantillonnage 

Les prél•vements de zooplancton et des enregistrements de 

para•ètre• physique~ ont été effectués en continu de subsurface 

aelcn un quadrillage formé de diM radiales parallèles d'à peu 

pr•s 25 km de'lon~ à intervalles d'environ 5 km <Mer ~igure, 

campagne TROPHOS, 3 et 4 ~ai l982l. Ce trajet a été parcouru dans 

en sens contraire. Chaque parcours a cluré environ 35 heures, 

Etant donnie la charge technique des analyses taxono•iquea, 

seules les quatre radiales centrales de chaque trajet <nu•éros 

4,~ 1 6,7 à l'aller, 14,15,l6 1 17 au retour), ont été clépcuillhs. 

Lts prélèvements de zooplancton ont •t• réalisés à l'aide 

d'un échantillonneur de type Hai <Bouc:her,1994l, Chaque 

échantillon correspond à cinq minutes de po11page, 
a 

(soit a une 

ont été effectués à 1 'aller et 137 au retour. Les observations du 

retour sont nu11érotées dans l'ordre inverse pour établir une 

correspondance géographique avec celles de 1 'aller (figure ll. 

P a r 111 i 1 n p a r u è t r n t n r e g i s t r h , 1 a t u p é r a t ur e <,!,! s i t u l 

et la ulinité <aprèl pompage), ont été usurhs toutes ln 

vingts secondes par une sonde tractée conçue au Laboratoire de 

Physique tt Chinie marine de Villefranche-sur-Mer (L.P.C.H; 

responsable du progra••• L.Prieurl. Des aoyennea de ces données 

sont calculées sur 5 ninutes de mesurts pour le~ rendre 

coh•rentes avec les données biologiques (cf. Boucher et ll·, 

l986 1 pour une description technique). 

Les radiales coupent la zone fro~tale dont la bordure 

3 
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cOti•re est définie d'après Prieur (1979,19811 par un gradient 
. _3 

horizontal de salinité compris entre 38,20 et 38,30~1D (figura 

11. Cet auteur distingue du coti cÔtier une zone périphérique dt 

salinité inférieure et correspondant au courant Ligure, tt une 
.3 

zone ctntrale plus au large et~ salinité supiriàure à 38,40x10 

sublable d'un parcours ~ 1 'autre (moins de deux 

isohalines, que des déplace~ents notables del lasses d'eau se 

sont produits. En dehors des isohalinet frontales bien ~arqujes, 
.!> 

on peut remarquer (figure 1l un noyau d'eau à 38,40x10 isolé 

au centrt.1 qui s'est nntibluent décali vers l'nt au retour. 

Un du objectifs de l'étude ut d'an•ly.ur la localiution 

des com•unautit planctoniques et si celles-ci ont conservé des 

relations identiques vis-à-vis de la structure hydrologique 

traduite par les gra9ients halins. 

Données biologiques retenues 

Par~i les 32 catégories zooplanctoniques dénombrées, 16 ont 

•ti conservées en raison da leur relative abondance et de 

1 'absence constatée de migration nycthé~érale. Les données ont 

iU converties en nombre d'individus, p.r m3 , Le tible.au l rhuma 

ltt caract•rittjques .quantitatives de cts 16 descripteurs. Les 

Cal anus helgol•ndicus stades 1 et 2 n'ont· pas été retenus en 

raiton de leur rareté. Les Clausocalanus n'ont pas été déterminés 

au spécifique éhnt donnée la difficulté de 

reconnais1ance m~is séparés en trois classes A, 8 1 C, de taille 

d•croissante <Boucher, 1984). De m!me, les différents stades 

4 
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l.;rvaires des Euph.;usi.;ctes ont été diacriminis par la taille. 

Préalableunt tout traite ment les données 

biologiques ont ité transformées par la fonction log(x+ll .;fin de 

stabiliser les v.;riances. 

Analy•• !!.!. changuenù.!!, collpo•ition !!..!. populations 

Nous nous proposons d'étudier principile•ent si 1~ répirti-

tion des différents taxons était ou non représentative d'une 

structurt sp1tiale ou hydrologique. Au lieu d'analyser chaque 

taxon individuelle•ent, nous avons regroupé: qu1tre stades de 

Calanus helgolandicus et de larves d'Euph.;usi.;cées, deux stades 

de Centropagu typicu et d'Euchirell• rostrah. Les 

Cl.;usocalinus, ont été égalem•nt réunis car leur répartition dans 

la zone frontale n'est pas homogène (Boucher, 1984; Boucher at 

!_!., 19861. Seuls A, clausi 1dulte est considéré isolhent dans 

cette étude. 

La ttsura de la ressembl.;nce entre des éch.;ntillons permet 

de quantifier les variations rel.;tives de ces populations • Cette 

mesure ut bisée sur li proxifllité des observations dans 1 'espace 

""' del descripteurs ffi Li longueur du vecteur liant un point 

éch.;ntillon de cet hyperespace à 1 'origine des axes représente la 

densité totale d'organismes en ce point, alors que sa direction 

figure les relations de dominance entre les catégories. Or nous 

voulons comparer les changements de communauté indépendam~ent des 

variations liées.~ la densité des descripteurs considérés. La 

distaryce de corde (QrlÔci, 1979l est une mesure de disse111olanc.e 

qui a déjà été utilisée en planetologie par Mackas et Setton 

(1992) et par Mackas (1994). Elle correspond à une. distance 

5 
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euclidienne calculée sur les abondances normées à un pour chaque 

échantillon. Si on appelle ~j la densité de l'upèce i a la sta-

ti on j, on obtient après normalisation! 

""' a 2_ X-c:. :: 1 
~r-4 d 

1 

Ainsi tous l•s vecteurs échantillon j ont une longueur 

unité, leur direction restant inchangée par rapport au vecteur 
., 

initial dans 1 'espace ffi • La distance de corde s'écrit: 
<.. ..... <.. 

c{ 3-A. = ~ (x.-4~ - :l:...~_· k) 
o(S ~ 

Elle est nulle Cet •ini•u•l si deux échantillons possèdent 

en co11un les mé1es espèces dans les 1é1es proportions; elle est 

•gall â diUX (tt IIXiM&ll) ~uand let llpèCel diffèrent totaltltnt 

d'un prilàve•ent à l'autre, Ellt perMet donc da COiparer les cn1~• 

gements de paupltnnt d'un site à l'autre sans subir l'influence des 

variationt locales de forte a1plitude dues à une minorité 
1 

d'espèces. 

Le "distogr'amme" 

De ;ême que la fonction AutoD2 <Ibanez 1976,19841 est une 

exttnsion au Cil ~ultivariablt de la fonction d'autocorré1ition, 

le "distogrimme" 'est une forme d'extension de la fonction de 

structura ou viriogram•e CHatheron, 1974). Cette dernière donne 

unt estimation de la variance d'un processus selon différentes 

•chelles de temps Cou d'espiet), La formule du deni-variogra•me 

s'écrit: 

Af~)est le nombre de points distants de h. 

-~ Si on considère la distance de corda <au carré) moyenne d 

6 
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entre des stations comprises successivenent dans des intervalles 

da te1p1 Chl a des échelles de plus en plus grandes, on définit 

une fonction de dissemblance cu distcgran•e, qui mettra en. 

evidence les modifications scalaires des communautés. 

D'aprh 11ackas (1984l, le distograue théorique en milieu 

turbulent s'ajuste a une parabole: pour des échelles très 

;randes, il n'existe plus dt corrélation entre les échantillons 

et la disse•blance tend vers la li•ite maxi•ale supérieure de la 

••triqut. Ne disposant p&s d'échantillons prélev•• simultanément 
~ 

aux •;••• stations, la distance aoyenne ~ ne peut itre calculée 

pour un décalage nul Ch•Ol, On peut 1 'utimtr en extrapolant la 

fonction tnpirique jusqu'à son intersection avec 1 'axe des 

ordonnées. Cette distance minimale reste toujours supérieure à 

zéro pour les données faunistique~, traduisant leur forte 

v.riabilité aléatoire (phénomène comparable a l'effet de pépite 

des variogrammesl. On calculera le distogramme soit a partir de 

la composition du Cvari,\tions de composition 

t.u:o,o,.,ipve. soit, pour une espèce donnée, à partir de 1 a 

composition en stades de développement (variation de la structure 

d'ige de cette espèce). 

RESULTATS 

Lts distogra~mes ont été tstim•s dans lt cas. de groupes 

rassemblant plusieurs stades de développem~nt, et les variogram-

mes dans les cas univariables des A.clausi adultes et de la 

salinité. Distogram~es et vari.ogrammes 1ont tous deux liés au 
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concept d'hoMogénéité des population•: le premier quantifie l.es 

nodifications dans la coaposition d'une communauté, le second 

décrit la distribution de la variance d'un descripteur en fon

ction du échelles de temps at/ou d'espace. Ces deux fonctions 

expriment ai~si 1 'amplitude dPI variations de co1position d'une 

population ou d~ PMP'llunt en fonction de l'échelle 

d'observation. Un distogra~~e spatial 1 pour Cal anus helgol~ndicus 

par exemple, donnera 1 'échelle en km des changements relatifs 

entre les répartitions des différents stades de développemtnt, 

changements pouvant refléttr des r~ponses différentes par rapport 

i des variations du •ilieu, ou bien d'autres différ•nces de 

taux de croissance, co111péti ti on, - buoins 

trophiques, possibilités dt eigration. Un variograame spatial de 

uliniti définira ,lui ,1 'échelle dominante de la stabilité ou de 

son hétérogénéité. La co1paraison entre 1 'échelle des changements 

de popul~tion at l'échelle des variations de param•tres du milieu 

(salinité par exemple) sera donc essentielle car on pourra espé

rer ainsi identifier et relier la structure physique frontale et 

l.e comportement spécifique des organisaes. 

Les fonctions de structure spatiale seront calculées pour 

40 échelln variant de 600111 i 24 k• par pas <hl de 600 m. On 

estilllera la distance au carr• moyenne entre des stations séparées 

succesaivement par soins de 600 a, par plus de 600 m et moins de 

1200 m et ainsi de suiteJ 24 k~ correspondent à peu près i la 

longueur moyenne des radiales. Une fonction de structure 

temporelle sera définie pour du échèllu allant de 20 min. i 13 

h par pas de 20 min. Le pas de 20 ~in. correspond i quatre 

8 
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st~tions successives en 1oyenne, celui de 13 h • un peu moins de 

la durée totale du parcours d'un quadrillage <à. 1 'aller, la 

radiale 4 a débuté • 14h20 et la radiale 7 s'est terminée • 3h52 

le lendemain, soit 13h32 après coapte tenu des ralentissements de 

vite11e durant les trajets reliant une radiale à l'autre). 

Nous avons estimé six fonctions de structuret 

- spa ti al• 11oyanne (ou global el 1 basée sur 1 'espacenent entre 1 u 
stations toutis directions confondues 

-spatiale dans l'axa du radiales <direction NW/SEl 
- apatiale perpendiculaire aux radiales <direction NE/SWl 
- spatiale obliquenent aux radiales selon la direction N/S 
- spatiale obliqunent aux radiales salon la direction E/W 
- tt1porellt1 définie par rapport aux écarts ta11porels 

découpant 1 'espact tel que reprisenté à la figure la, Chaque 

obstrvation est à tour de rÔlt l'origine de ce réf.rentiel 

constitué de quatrt axes <Wald 1 1980l. Identifier par exemple les 
~ 

oburvations distantes du point i entrt 3 et 3,â km, situé11 dans 

le secteur NJS, revient à tracer deux cercles concentriques 

situés à 3 et 3 1 â km du point i 1t à repérer les points situés 

si1ultani1ent entre ces dtux ~ourbes et dans les deux secteurs 

angulaires symétriques définis par la direction N/S, Il est 

trivial de démontrer que si un point j a été reconnu, il sera par 

la suite inutile de le conparer au point i précédent car ces deux 

points seront toujours à la ~ime distance et dans le œOme secteur 

bien que 1 'origine des axes ait chang•. Cetta propriét* a 

l'avantage d'abréger notablement le temps de calcul. 

Co•pte tenu des neuf groupes de descripteurs biologiques, 

dtl six fonction~ dt structure et des deux trajets, nous avons 

obtenu 90 fonctions qu'il serait difficile de représenter in 

extenso. Cependant une synthèse numérique a priori de ces 
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informations ne.serait pas judicieuse à cause de la spécificité 

des réponses qu'elles txpriment, 1 'échellt correspondant· aux 

points de rupture majeurs on la forme générale de la fonction 

sent plus importantes que les valeurs nu1érique1 tlles-•Omes. 

Finalement, seule une analyse qualitative semble possible, et 

nous avens sélectionné les exeœples représentatifs des différents 

typés de processus observés. 

La variation spatiale •oyenne 

Salinité 

Les daux varicgra•mes dt salinité à 1 'aller et au retour 

(figure 2al ont une ordonnée nulle si en extrapole leur tendance 

peur h a O. Cette absence d'effet de pépite indique que le bruit 

est inexistant dans ces données, contrairement aux observations 

biologiques. Jusqu'à une ichalle de b k• (soit un peu 111oins de 

10 stations consécutives), les daux fonctions aller et retour 

sont pratique1ent identiques. 

Au dtlà de 6 kM, le variogramme spatial de salinité au 

retour montre une très forte tendance accompagnée d'une 

périodicité d'environ b km. Cette oscillation correspond à la 

prise en co•pte successive de stations appartenant à des radiales 

différentes. Le premier pic: là 6 kml correspond à la c:c•paraison 

de deux radiales successives, le.deuxième (à 12 kml correspond ~ 

la c:oapar1i1on d'une r1di1le sur deux, et le troisii•e (à 18 k•l 

d'une radiile sur trois. Les paliers succ:•dint ~ ce1 pics 

correspondent ~ la c:o•par1i1on des station• situées sur une •ime 

paire da radiales, qui confère une c•rtaine stabilit• locale • la 

fonction de structure. 

10 
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A 1 'aller la saliniti est aoins sansiblt • cl passage d'une 

radiale à l'autr11 tn eHet pour ln ichalln inUriRura·s à 18 

km, tllt nt prisent• qut dt ligèrts inflexions. Catte analyse est 

virifiit par lt variagraaat calculi pour la direction NE/SW, 

perpendiculaire aux radiales (figure 2bl. La salinité est relati-

ve•ent stable l 1 'aller dans cette direction <autour dt 38,3~ 

_3 
xLO 1. En revanche au retour, plus la caaparaison s'effectue 

tntrt dts radial as éloignées Cichtllt spatiale croissante), plus 

la variabilité augatnh Cdat si la uliniU aoyannt diainu.l. Ct 

phinoa•n• traduit 1 ·~pparition d'un fort gradient suivant catte 

direction NE/SW, gradient absent qutlquts h~ures auparavant lors 

du parcours allar (cf. figure 1l. 

La forlt du variogramat 1oyen (figure 2al contient d'autres 

inforaations. Apr•• une phast da croissance régulière et ptu 

prononcée jusqu•• 17 k• environ, il existe une rupture dt ptntt, 

point da départ d'unt ttndanct croissant• beaucoup plus forte. 

Très aarquie au parcours aller, cttta structura est déctlable 

bitn que 1oin1 prononcit au parcours retour. Co~•• précéde•aent, 

ce risultat ast conforté par 1 'analyte de la fonction de 

atructurt dans la dirtction corrtspondant au phéno••n•, à savoir 

NW/SE (parallèle aux radial•~• figure 2dl. La rupture dt ptntt 1 

urquit sur let deux parcourt ett reconnaissablt aux 
..... 

11111111 

abtcisstl <15 à 17 ka). Elle ett due à une forte variation dt 

salinité, ividtnte lorsqu'on coapart les observations da la zona 

marginale et frontale (ichantillonnée ~ur pris de 17 km du coti 

cotitr) 1 à call11 de la zone piriphériqut (longaur 7 l<•l. 

Ltl changements dt rép1rtition 1p1tialt du gradient halin 

11 
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entre les parcour• aller et retour sont illustrés par 1 es 

variogra••e• correspondant aux direetions obliques par rapport 

aux radiales <EIW figurt 2c1 N/S figure 2el, Ils présentent des 

caractéristiques inversess a l'aller, variation forte en E/W, 

faible en N/6; au retour, variation forte tn N/S et faible en 

E/W. Ceci traduit 1 'extension au sud-est de la zone itudi ée, 
_'] 

d'un noyau d'eau a salinité supirieure 1 38,38 x10 tandis que le 

du noyau si tué au centre dn radiales à 1 'aller s'ut nto•pi. 

En ritu•i, la répartition spatiale des gradients halins, et 

par conséquent la structure hydrologique, sont globalnent 

conservés sur la zone. Cependant au niveau local, des variations 

ont eu lieu pendant l'iritervalle de pria de 13 heures séparant 

les deux quadrillages, qui expri•ent des déplace•ents et/ou des 

variations dyna•iques de la. •asse d'eau sur la verticale. 

Les populations planctoni~ues 

Une anal yu siMilaire peut être réalisée pour les 

différents taxons afin de définir les échelles de variations 

spatiales. Co••• précédea~ent pour la salinité, seuls quelques 

exemples seront com•entés pour expliciter ce type de démarche, 

et ••ttre en évidence les différences qui traduisent des types 

particuliers de distribution spatiale. 

Les euphausiac!es juvéniles <tous stadn c:o1pri sl, 

présentent un distogramme ~oyen (figure lal tris c:o~parable au 

variogra••• de salinite. Les 1fmes échelles spatiales de 

variations sont lises en évidence, ainsi que les 1é1es différen-

ces de structure entre parcours aller et retour. En particulier 

lu fonctions de structure •entrent dn discontinuith aulC échel-

les b,12,18 k•, correspondant à la comparaison dt radiales 
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succe~sivtl dt plus en plus éloignées (figure 3b,3c,3e), L'hété-

roginéiti croit avec 1 'iloign••ent entra lts radiales considi-

elle est beaucoup plus marquée au retour dans les 

dirtctions perpendiculaire <NE/SW figure 3b) tt oblique CE/W 

figure 3c) par rapport aux radiales. Une •••• ruptur• de pente ~ 

l'échelle dt 10•15 km est Rist en ividenct dans la dirtction 

NW/SE paral•llt aux radial tl <Figure 3d), plus aarquée au retour. 

Elle correspond au changeMent dt localisation du noyau de salini
.3 

ti sup.rieure a 38,3Bx10 • 

Calanus hel;olanQicus, Centropagts typicus et Euchirtlla 

aaxiauat d'hitirog~niiti a plut petite ichtllt. Le distogra••• 

-.oytn dt Ctntropagll typicus (figure 4al prhtntl unt plut grande 

variabilité que les cas analysés pricédeamtnt. Cette variabilité 

correspond • la superposition d'une hétérogénéité notable a 

1 'ichtllt dt 12 km dans la direction NW/SE (figure 4d) dija 

reMarquée pour les tuphausiacies tt la salinité, avec une 

deuxièat a plus petitt ichtlle (6 k1l que 1 'on constate dans les 

directions E/W (figure 4cl et N/S <figure 4el. 

Dt ••••, Calanus helgolandicus <figure 5al aontrt des 

changtatnts iaportants aux échelles de 6 it 17 ka qui rtsultent 

du CURul d'une variabilité apparente dans les directions obliqut 

E/W (figure Sb) et perpendiculaire N/S Cfigurt Sel avec la 

tendance riviléa par la comparaison del radiales éloignées <18 

kal. Dans le cu d'Euchirella rostrata l'hétérog•néiU ut 

urquh i l'ichelll dt 6 km (figure 5d 1 Se, Sfl, ~lors que la 

variabilit• tst constante pour des •chelles su~èrieurts <figure 
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Sd l, 

Enfin notons le cas plus 1i1ple (non illustré icil, des 

Clausocalanus qui prisenttnt essentiellement, i 1 'aller co~•• au 

rttour, une tendance. croissante i 1 'hitéroginéiti quand aug1ente 

1 'éloigneDent des stations prises en co•pte quelle que soit la 

direction considiriè. 

Il rtssort de cette analyse des fonctions de structure une 

défini.tion du échelles spatiales auxquelln chacun d11 

para••tres ou catégorits biologiques, étudiés présenta des 

discontinuités de distributi9n. Dans le cas de la salinité, 

différant•• échelles correspondant au •adèle hydrologique global 

(zones. périphérique, urginah et frontale), et aux graditntl 

,halint locaux ont pu être caracttrisées. Pour les populations 

planctoniques, des échelles de répartition variables selon les 

catégories taxonoMiques ont été définies. Deux résultats 1ajeurs 

sont donc apparus dans cette analysee d'une part 1 'échellè des 

hétérogénéitês semble lite au taxon considéré' échelle large (17 

ka ou plus) pour les euphausiacées et les Clausocalanus, 

intermédiaire ou petite (6 km) pour Calanus helgolandicus, 

Centropages typicus et Euchirella rostrata. D'autre part il 

axiste une coincidence spatiale entre let discontinuités de la 

structure spatiale de la salinité et celles qui correspondent aux 

populations zooplanctoniques. 

2.La variation teaporelle 

Les variogra••es de salinit• (figure ba) sont idefttiques ~ 

l'aller et au retour (jusqu'à 1h30 de décAlage entre ln oburva

tions séparées par environ 18 échantillons successifs). Le varie

gramme spatial moyen indiqu•it une telle si•ilitude jusqu'à 6 km 
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(10 observations). Ainsi à petite échelle, la cohérence entre les 

deux parcours est plus forta dans le te1ps que da~s 1 'espace. La 

fonction da structure dans le temps prés~nta ~ l'aller un• pirio~ 

dicité de 3 heures, qui correspond au passage du navire dans le 

gradient frontal ~ quatre reprises. Au retour, en raison de la 

for•• plus co1plexe da la bordure frontale, la périodicit1 est 

•oins régulière. 

Les distogra•••• des différents taxons, bien que très 

variables, présentent dès caractères coMiuns avec la structure de 

la 11liniti. 

Lt variogra••• d'Acartia clausi (figure 6ol est identique à 

l'alltr à ctlui de la talinitta tout 11 patte com•e si cett~ 

esp•c• réagissait de façon synchront aux variations de salinité. 

Cependant ce phino••ne est 1oins prononcé au ~atour. 

Ctntropages typicus (figur• 6cl présente au retour- une 

oscillation 
1 

par rapport à la salinitél les 

d'htterogéniité de distribution se situent plutot ~ dts échelles 

de faible variation da la salinité. Une tendance générale 

croissante de 1 'hétérogénéité 11 superpose à ce 

périodique. Elle correspond à une augaentation du nombre de 

juvinilts ichantillonnés à la dernière radiale au retour, 

corrtspondant ~ un changeaent des cohortes entrt les deux 

parcours. Les larves d'euphausiacées (figure 6dl ont aussi une 

tendance générale d'allure exponentielle au deuxi~me parcours. 

L'analyse des fonctions de structure teaporelles conduit 

principaleaent ~ souligner.unt certaine stabilité da la structure 

spatiale, car les hétérogénéités observées dans le te•ps 
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résultent plus du 1ode de succession des stations i1posé par le 

petitt échelle, la 1i1ilitude tntre les ;radiants de population 

et de salinité est vérifiée comMe pour 1 'analyse spatiale, tandis 

qu'à grande échelle ce sont des co•porteGents spécifiques 

<variations de bi OIUSie ou changement d& 

intraspécifiquel qui apparaissent, 

3. Ln fonc:ti ons de structure nti des P..!! rapport !. ~ ulini té 

Jusqu'à prisent 1 'analyse des fonctions de structure conduit à 

une superposition, à la mise en coincidence, des structures 

spatiales définies par rapport à une •••• référence géographique. 

Une deuxiè•e approche a donc été proposée afin de mettre en 

évidence directement les relations existant entre structure 

hydrologique et structure des populations. Elle çonsiste à 

définir det fonctions de structure de populations en fonction de 

1 'ichelle de variation d'un param•tre physique sans prendre en 

co~pte le cadre spatio-teMporel. 

Au lieu d'intervalles en k1 ou en heures, on a considéré 

huit class&s distinctes de salinité que 1 'on peut relier à la 

classification hydrologique frontale. 

La figure 7 représente les distogramaes (le variogra••• 

pour A.clausil et 1 'abondanct. Moyenne das populations pour ch~que 

intervalle de classe de s~liniti. Les li1ite• de classe 

correspondant à la zone frontJle de salinité ont été reportées 

sur le graphique. 

Excepté las populations présentent une 

abondance croissante dans la zone frontale, et cette variJtion de 
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bioaasse est si~il&ire pour les p&rcour~ aller et retour. 

Ac:artia clausi pr.unte un l&xi•u• d'hétérogénéité dans la 

zone urgi n&le et un IIi ni IIIUII correspond&nt à 1 a zone frontale 

(figure 7a). Ln variogra11111es de 1 'aller et du retour sont 

pr 11.que idtntiq,ues. Rippelons que d&ns lt cas dt cath up•ca, la 

fonction de structure tr&duit uniqunent la v&riabiliU da 

l '&bond&nce selon di f f érentn classes de salinité. Ln 

caractéristiques observées dépendent de la distribution spatiale 

dont· la densité est plus variable en dehors de la zona frontale. 

Les larves d'euph&usiacéts présentent des distograaaes similaires 

l'iller et au retour 1 qui Uaoignent d'un IIXÎIIIUIII 

d'hétérogénéité des distributions dans la zone urgin&le (figure 

7c), On retrouve 

d'hétéroqénéité l 

-3 3S,3,x10 alors 

chu 

1 'aller 

qu'il 

Cl &Uiocal anus .!ll,· un lUX i IIUftl 

pour des salinités supèrieure à 

se situe en zone frontale au retour 

(figure 7bl. Cette inversion peut s'expliquer par ~n change111ent 

profond de la co•position spécifique de ce taxon entre les deux 

parcours: en consultant les données d'abondance, on constate 

qu'au retour les essaims de Clausocalanus A et B ont disparu, 

alors qu'ils étaient bien représentés à l'iller en zone frontale. 

Les distogrammes de Centropages typicus <figure 7dl, 

Calanus helgolandicus (figure 7el et Euchirella rostrata (figure 

7fl, ont tous des Maximums en zoné frontale, corrélatifs i des 

maxi1ums d'abondance. Ces caractéristiques sont valables pour les 

deux trajets dans lf cas de Centropiges typicusa en zone 

frontale, ce sont las stades juvéniles dont les essaims dominent 

par rapport aux stade~ adultes, et en dehors de cette zone on 
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obstrvt la situation inverse. Il en va de •••• pour Calanus 

helgolandicus dont le maximua d'hétérog•niiti à l'aller an zone 

frontale est provoqué 

cop•podites 4, stade 

par des essaims â forte proportion 

qui devient relativement ·rare dans 

de 

ln 

tssai11 situés en zone •arginale. Ceptndant au rttour on note en 

toute zone la forte pridoDinan~t des copépoditts S Caoins dt 1t 

dt cop•podites 4), et dans ce cas, seule 1 'aug1antation de 

bio1asse peratt de déceler unt localisation priférentitlle dans 

la zone frontale. On retrouvt cttta différenct entra lu dtux 

parcours avec les Euchirella rostrata dont les effectifs déjà 

fiiblu â l'aller ont pratiquuent disparu au retour (voir 

l'abondance moyenne figure 7fl. 

Synthèse et discussion 

La divertité des co•porte•ents qui viennent d'ttre décrits 

illustre la perte d'information qu'introduirait une analysa 

globale du zooplancton& les directions priférantielles varient 

selon les taxons considérés et les relations interspécifiques 

seraient elles •~•es dépendantes des échelles et des dilentions 

spatio-te•portlles. L'analyse qua)itative détaillée des fonctions 

de structure, en soulignant 1 'anisotropie des phénomènes, permet 

au contraire une reconnaissance des procassus sous-jacents at 

donnt lieu â trois types de co•mentaires principaux! 

- la for•e de la tendance g*nérale indique le degré de régularité 

et l 'intansité des changements de population dans une diraction 

donnée; 

- las points d'inflexion 1arquent toit lt pasaage d'un processus 

rasponsablt ~e la répartition à un autre, soit la réponsa biolo-
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gique· à une ilftpulsion li11itée d1ns la tups et/ou l'upt~ceJ 

- l•s cycles correspondent soit à une structure en 1ss1i1 de li 

populAtion, soit à une périodicité induite par l'éch&ntillonnt~ge 

dans un 1ileu globalement homogène. 

En Assilftil&nt les interv&lles de vari&tion d'un paraMètre 

physique essentiel l une échelle de référence, on peut évaluer 

des fonctions de structure décrivant la distribution de la 

var i 1nc1 par rapport au par uètre physi qua 1 i ndépendia .. nt de 

l'anisotropil sp&tio-teaporelle. Cette méthode nous 1 per1i1 dans 

le cas de notre étude, d'établir de •anière objectiva les rela

tions existant 1ntr1 l& structure hydrolo;ique car&ctérisée par 

les gradi1nts halins et la distribution des populAtions 

planctoniques. Elle s'avère ainsi plus féconde que 1 'analyse 

11ultivariée et que les corrélations (inutilisables ici: 

inst1b~lité de la variance, absence de relations linéaires, Auto

corrélAtion des observations succes~ives etc.). 

L'ensemble de nos résultats peuvent ttre résu1és en tenAnt 

co•pte de ces principes. 

A l'aller, le front de ulinité nt situé presque exactuent 

d&ns 1 '1x1 dts radiAles. Toutes les espèces sont influencées par 

cette structure. C1l1nu• helgolt~ndicus, Euchirella rostr1t1 et 

Centropages présentent à la fois une concentration de biomasse et 

un change•ent de répartition entre les différents stades de 

développeeent au niveau de la bordure frontAle. Les 

euphausiacées, A.Clausi et Clausocalinus se caractérisent aussi 

~~r d1s variAtions d'abondAnce, DAis, par contre, c'est d1n1 la 

zone m&rginale que leur 1tructur1 sp&tiale se modifie. 

Au retour, le front a •igré vers 1 'ouest et un gradient de 
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salinité suppli•entairt apparait dans 1 'axt perpendiculaire aux 

radiales. ~.typicus tt C.helgolandicus 1ontrent encore une 

aug•entation de la biomasse en traversant la zone frontale, mais 

seul le preaiar taxon 1ontre encore unt disparité de coaposition. 

En effet, la 

C.halgolandicus 

structur~ dé~ographique des pop~lations 

1 changé au rttour tt 1 'hitiroginiité due 

de 

aux 

esaaias, oà les copipodites 4 sont très bien représentés, dispa

rait avac ceux ci. Il en est de •••• pour E.rostrata tt 

Clausocalanus types A tt· B dont lts effectifs prisent• en zone 

frontale 1 1 'aller sont trés faibles au ratour. Euphausiacées et 

A.~lausi ont lts mt••• caractéristiques pour ces deux parcours. 

L11 abondances sont du méme ordre de grandeur et ne ptr1ettent 

pas de définir si ces cat,gories présentent égale•ent un change

~ent de co•position de la population. 

Pour les deux parcours, la distribution spatiale de chacune 

des populations analysées présente une localisation préférentiel

le conservée par rapport 1 la structure hydrologique. Cependant, 

entre les deux parcours, la répartition géographique des 

gradients halin• s'ett 1odifiée au niveau ~etal, tandi1 que 

certaines populations présentent des change•ents déaographiques 

correspondant 1 de nouveau types dt cohortes. 

Une première question • résoudre serait de définir 

r·origint ces variations ~ui peut rtl,ver de plusieurs processus: 

-disparition d'une partie das individus, qui n'ont pas pu 

turvivrt aux dtplacl•ents de la Rasse d'eau ou 1'y adapter; 

- évolution biologique, Réta•orphose synchrone des copépopdites 4 

da ~.helgolandicus par exemple; 
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- dérive des essai•• et reaplaceaent par des cohortes différentes 

~ais apparttnant 1 la •••• population. 

Conclusions• les fonctions de structure co••• aéthode de 

traite~ent des donnéts en continu 

La rig~lation de l'écosystème planctonique p~r des processus 

physiques est liée l .des échelles caractéristiques de te•p• et 

d'espace. Les pre•i•r•s quantifications ont iti obtenues par 

1 'analyse spectrale sur des données phytoplanctoniques <Platt et 

Oenaan,1q75) ou zooplanctoniques <Hackas tt Boyd 1 1q79l 1 par 

tMtlplt. Hais cttte ttchniqu• est tr•s contwstablt compte tenu de 

••• exigencts statistiquts <strits tr•• longues, stationnaires et 

dont la varianCt tst a prior{ finie), Par contre, les fonctions 

de structurt <Hathtron 1974l iapliquent seultmtnt qut les sérias 

aitnt une aoyenne et une variance qui ne dipende~t pas des 

valeurs obstrvées tlles·•••••• aais dt 1 'écart spatial et/ou 

temporel qui les sépare. 

La cartographie fut une preaiire application des fonctions 

de structure par l.e biais des équations du krigeage IHatheron 

1974t. La krigeagt est un algorithae qui permet de résoudre les 

probl•mes d'interpolation en ttnant compte du degré de contagion 

spatio-ttaportlle tntre les observations (expri•i par le 

variogrammel, Ce procédé a été utilis• en Océanographie physique 

lcourantologiet Oantzler,197ô; La•y,197q; tilédétection: 

Wald 1 1980J 9ohin,198ôl, en Ocianographie biologique (m•dusess 

chetognathes: Ibanez,1985; larves et oeufs de 

poissons: 9ohin,198ô), 

Indépendaa•ent de c11 applications cartographiqu•s, le 
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variogra1ae s'avère un outil tfficace pour la raconnaissance des 

échtlltl dl cavariation I&Xil&lt tntre dea procesaua phyaiquea tt 

biologiquea. L'e~tenaion aultivariée, lt distograaae, est une 

approche synthétique particuliireaent bien adaptée i 1 'étude des 

structurts écologiquta. Cttta fonction per11t de suivre dans le 

te1ps at dans l 'tspace l'évolution dea proportions des 

différentes tranches d'tge d'unt population, par axe1ple 1 et de 

la coapartr aux changeaents du •ilieu à différentas échelles. Une 

application du distogr1111111 aux drin chronologiqun 

pluriannutlltl en benthologit (Oauvin tt Ibanaz,1986) a per•i• dt 

détailler lts stratégitl dé•ographiques dt six groupes trophiques 

•acrobtnthiques, en fonction de 1 'ilpact des changeaents dt 

1 'tnvironneaent, nota1aent la pollution par les hydrocarbures due 

au naufrage de 1 'Aaoco Cadiz au printeaps 1978. 

L'analylt des données spatiales est rendue plut coaplexe par 

1 'anisotropie des structures tant biologiques que physiques. 

Ainsi 1•• gradients dt salinité horizontaux dans une zone 

frontale présentent des directions préférentiellts plus ou •oins 

stables. Les essaias de plancton ne peuvent plus ètre aujourd'hui 

assi111ilés i des taches circulaires (hypothèse retenue auparavant 

dans ltl études par 1 'analyse spectrale). Ces aggrégats foraent 

des nuages dont la dispersion est plus ou Moins accentuée selon 

certaines directions. Il seable donc nice~saire·de se représenter 

les changeaents des propriétés physiques et les variations des 

répartitions des organis~es successiveMent selon plusieurs 

orientations apatiales. 

Nous soaaes loin d'avoir abordé dans cette étude toutes .les 

fonctions de 
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structure. L'estieation d'une fonct~on dt structure ta•porelle 

dan1 chaque dirtction spatiale.pertettrait d'•valuer la vitasse 

des d•foraations 1patialas1 les ch&nge~ents dt forD& du front 

hydrologique, las •edifications de la distribution des 

org.tn.i s•e5. 

Allant plus ·loin, on pourrait itaginer la calcul d'une 

fonction dt structure teaporella d.tns chaque direction at pour 

certains d•calages spatiaux. Pour chaque direction, on pourrait 

&lors 1esurtr lt degr• dt stabilit• dts structures pour une 

•chtllt spatiale donnée. Cattt analyse ptrlettrait ptut itrt dé 

résoudre la probl••• de l'tsti••tion du temps de persistance des 

ISI&i ••• 

Cts algortthaes nt pouvaitnt p~s ttrt d•velopp•• l partir· da 

nos donnéet, car ils nicttsittnt un échantillonnagt tr•• dense at 

tr•s r•guliar <ou al•atoirtl de la surface horizontale, at non 

une séltction des observations selon une seule direction 

ca1pagne pr•Urentitllt Cl 'ue du radialts NW/SE 

TROPHOSl. Pratiquuent, unt planification 

pour la 

correspondant a un 

rést&u sérré de station• <maillage carré ou hexagonal> devrait 

ètre ais en oeuvre. 

En co•plé•ent l ces études de textura spatio-ta•porelle, 

nous avons ~ontré 1 'intér•t dt pouvoir s'affranchir du cadre 

géogr~phiqut 1 afin da décrira directa11nt les change•ent 

biologiques par rapport a 1 'échelle des variations d'un paraa•tre 

physiqut essentiel. Dans notra axaepla seula la salinité a !té 

retenue car Ille identifie parfaitt~ent la structure frontale 

de Mer Ligure, Mais il est concevable dans d'autres travaux 
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d'esti11r des fonctions de structure par rapport i plusieurs 

variables physiques& la variabilité de la chlorophylle pourrai~ 

é t r 1 ii n s i 1 i se an p ar a 11 è 1 e a v e c 1 es c h an g u en ts s i 111u l t an és d a 

la salinité, de la température et des sels nutitifs, voire de la 

biomasse zooplanctonique. 

Soulignons enfin que la.liste des algorithaes dérivis des 

fonction de structure est loin d'ètre close. Il est possible 

d'envisager bien d'autres ~étriques que le dist~gra•••· Toutes 

ln .. triquu de distances, de si11ilitudu, uni- ou 

multivariables, qui sont courantes en écologie pourraient· être 

utilisées sous 1 'angle de la description de l'anisotropie des 

structures et de leur co•plexité â différentes échelles. 

Les fonctions de strùcture semblent ouvrir la voie vers un 

nouveau type d'.ana.ly•e des données écologiques, tint pour la 

description des phéno••n•s que pour la •odélisation dn 

écosyst••••, tout en contribuant i une 11illeure coapréhension du 

problème de l'échantillonnage du domaine aarin. 
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Tableau 1. 

-Moyennes, X, écarts types S, pourcentages de zéros pour les 

l 
abondances au m des 16 espèces retenues. La variable 1 désigne 

Calanus helgolandicus, les trois suivantes sont les copépodites 

de cette même espèce, 5,6,7 désignent trois catégories de Clause-

calanus rangées për taille décroissënte, 8 et 9 correspondent aux 

Euchirella rostrata juvéniles et adultes, 10 représente les Acar-----.... 

tia clausi, 11 et 12 représenttnt Centropages typicus adultes et 

juvéniles, la catégorie 13 réunit les larves d'euphausiacées dont 

le stade n'a pas été identifié, 14 et 15 correspondent aux stades 

furcilia 1 et 2 <en fonction de la taille), 16 désigne le stade 

caractéristique calyptopis. 

Table 1. 

-Mean,X, standard deviatio~ S, percentages of zeros for the 16 

species abundances in J m , The first variable corresponds to 

Calanus helgolandicus, 2,3,4 are the copepodits of this species, 

5,6,7 are the categories of Clausocalanus ~·; arranged in 

decreasi~g order of size, 6 and 9 correspond to the adults and 

juvenils of Euchirella rostrata, 10 represent Acartia clausi, 11 

and 12 are the adults and juvenils of Centropages typicus,. 13 

gathers all the non identified larvae of euphausiids,· 14 and 15 

are the stages 1 and 2 of f.urcilia following their size, 16 

represent the typical calyptopis stage. 
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ALLE.R RI='TnUR -
""loCl.t.. 1() Ci((.. 

x !1 ·zéros x s zéros 

~.helgolandicus 8 15 45 ,·4 9 46 

2 copépodi tu 5 1320 2941 2 2284 3643 0 

3 copépoditas 3 9 16 21 3 7 49 

4 copépodi tes 4 130 238 11 176 317 

5 Clausocalanus A 1aO 163 3 51 50 

6 Clausocal anus B 90 109 0 23 19 4 

7 C.l ausocalanus c 1029 1056 0 290 367 a 

8 E. rostrata ( j uv) 9 lé 44 70 . 
9 E.rostrata (ad) 7 24 57 2 87 -

10 A. clausi 128 141 2 52 41 

11 c.typicus (ad) 332 450 a 98 79 a 
:; ' 12 ~.typicus (juvl 433 470 0 258 220 0 

13 Euphaus.i acéas < 1 ar 356 3td 0 194 214 7 

14 Euphausiacées ( s 1) 65 77 5 39 41 17 

15 Euphausiacées <s2) 32 46 5 1a 14 19 

16 Euphausiacées (cal 5 13 56 3 6 63 
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Figure 1. Tracé du isohalinn à l'aller <1al et au retour (lbl. 

Les trajets du navire ont été égale•ent ·représentés. Les 

chiHres reportés à l'el<tréaiti de chaque radiale indiquent 

las nu•iros des stations. La figure la montre le découpage de 

l'np•c·e an huit ucteurs utilisés pour ·l'analyse nu~érique • 

Figure 1. Representation of the salinity field for the two 

successive cruises (la and lbl. The course of the ship 

is also indicatad. Numbers set at the extremities of each 

transect correspond to the nu•ber of stations. The plot la 

shows the spaca aegaentation in eight sections necessary for 

nu•erical analysis. 

Figure 2. Tracé 4u variograa•e de salinit~ en tirets pour le 

plrCOUrl iller et tn traits pleins pour le parcours retour 

~ jusqu'à un décalage de 24 ki. Les ordonnées sont en •g •• 
• 100' les abcisses en klll. 2a: variogramme spa ti al moyen 

2bl vari ogrume dans 1 a dirtction NE/SW, perpendiculaire 

aux radiales (an bas). Valeurs Aoyennes da la salinité pour 

les différentes échelles spatiales <en haut). L'ordonnée 
_3 

aux daux .Preaières decimales. en mg.• • 100 • 2c: 

variogra••e dans la direction E/W oblique à 45'. 2da 

direction NW/SE parallèle aux radiales. 2es direction N/S 

oblique à 45'. 

Figure 2. Graph of the salinity variogram over a 24 k• phase. 

Forward course: broken lines; backward course: solid lines. 
'l. _fi 

Units for the Y axis correspond to Cmg.m xlOO> and to km 

for X axis. 2a: averaged lp&ti&l variogram. 2b: lower plot 

variogra• in the NE/SW direction, perpendicular to the 

_6 
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transects, upper plot, 1ean of salinity vertus spatial scala. 

Y units are the two deciaals of salinity in 2CI 

Variogra• in the E/W direction oblique at 4~'. 2d: NW/SE 

dirtction parallel tc the transects. 2ea N/S direction 

oblique at 4~·. 

Figure 3~ Oistogra•••• spatiaux correspondant aux larvts 

d'euphausiactts en tirets à 1 'aller, en traits pleins au 

rttour. Absci•s•• tn k1 1 ordonnées tn logarith•e• d'abondanct 

au carré •ultipliés par 10. 3aa distogra••• spatial •oytn. 

3b: distogra••• dans la dirt~tion NE/SW. 3c: direction E/W. 

3dl direction NW/S€. 3ec direction N/5. 

Figure 3. S~atial distogra•• of tuphausiids larvaf, fir1t course, 

broken linas, rtturn, heavy linas. X units are in k1 1 Y 

axescorresponds tc squued logarithu of abundanc•s 

•ultiplitd by 10. 3acaveraged spatial diltogr u. 3b: 

distogra• in tht NE/SW direction. 3czE/W direction. 3d: NW/SE 

direction. 3es N/S diraction. 

Figura 4. Oistogra•aes spatiaux correspondant à Centropages 

typicus, adultes et juvéniles. Mime légende que la figure 3, 

Figure 4.Spatial distogra•s for Centropages typicus, adults and 

juvenils. Sa•• caption as figure 3. 

Figure 5. Distogra•••• spatiaux pour Calanus helgolandicus 

<adultes et copépodites 3,4,5l en haut, et pour Euchirtlla 

rostrata <adultn et juvéniles) en b.u. Mêu légende que pour 

la figure 3. 

Figurt ~. Upper plot, apatial distogra•• for Cal anus 

helgolan~icus (adults and copepodits 3,4,5l, lower plot for 

2 
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Euchirella roatrata (adults and juvenilsl. Sama coordinates 

u figure 3. 

Figure 6.Fonctions de structure te•porelles jusqu'à un décalage 

de 13 heures pour chacun des trajets. Les unitéa sur 1 'axa 

des X sont les heures. 6a: variogra1m1 te•porel de la 

uliniU. ~ba variogruu tuporel pour Acartil. clausi. 6c1 

distogru•e tuporal pour Centropages typ.i eus. oda 

distograama te•porel pour les euphausiacées. Mimes figurés et 

mêmes ordonnées que la figure 3. 

Figure b. Te•poral structure functions over 13 hours phase for 

tach of the two couraas. X units are hours. oa: teMporal 

variogram of salinity. ~b:te•poral variogram for Acartia 

clausi. 6c1te•poral distograa for Centropages typicus. 6d1 

temporal distogram for the euphausiids larvae. Saae ordinates 

as for figure 3. 

Figure 7. Vuiogra .. e d'Acartia clau•i (7al, et distogruus de 

Cl au soc al o1nus IJlP. < 7b > , dll 1 ir vu d' euphausi acaes < 7c 1 , de 

~entropages typicus (7dl 1 de Calanus helgolandicus (7el 

d'Euchirella rostr~ta (7fl, en fonction de huit classes de 

salinité, représentés dans la partie supérieure de chaque 

diagra•••· La partie infériture correspond à la moyenne des 

logarith••• des abondances de chaque espèce pour chaque 

tranche dt salinité. Le pircours alltr est en tirets, le 

rttour •nfrüts pltins. Deux trait1 verticaux en pointillés. 

marquent lts limitts de la saliniti en ~ont frontale <entre 

-3 
38,20 et 38 1 30x10 . L'abscisse correspond aux deux prt~iirts 

décimales da salinité. MÎ•e• ordonnées que la figure 2. Pour 

les graphiques représentant la biomasse saule la valeur 

3 
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nininalt est figurée en ordonnée. 

Figure 7. Upper part of each plot ~or~tsponds to the variogram of 

Acartil clausi <7al 1 and to the distogru for Clausocalanus 

(7b) 1 euphausiids larvu (7c) ,Centropagu typic:us (7dl, 

Calanus helgolandic:~s (7el, · Euchirvlla rostrata <7fl. Lower 

part represents the 1eah of logarith•ic abundances of each 

species and each elasaes of salinity. Forward course is 

draw with dashed lina, backward by heavy lint. Two dotted 

vertical lintl indicate the frontal li•its of talinity 

-3 
between 38.20 and 3B.30x10 • X units corres~ond to the first 

two deciaals of salinity and ordinates of the upper di&grams 

are si•ilar to tho11 of figure 2. Only ont •iniaal ordinate 

is related to the density of species in the lower plots. 

4 
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Annexe no 10 1984, Segmentation Automatique des Images, Application à 
l'extraction des primitives des formes planctoniques. 
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- SEGr~ENTATION AUTOMATIQUE DES IMAGES -
APPLICATION A L'EXTRACTION DES PRIMITIVES DES FORMES PLANCTONIQUES 

RESUME 

Slaheàdine LATROUS 

Jee.n sc.r;r::: ... ŒP. 

Centre Océanologique de Bretagne 
Laboratoire de Biologie 

BP 337 - 29273 BREST CEDEX 

Pour extraire les primitives des formes micr~scopiques présentes 
dans les images et leur donner une représen~ation très concise, on présent: 
une méthode de segmentation très simple, très rapide et ne nécessita.nt pas 
l'intervention d'opérateur. 

Pour cela, on a concaténé un algorithme de sélection automatique d~ 
seuil opci~um, qui opère directement s~r L'histo~r~mme de l'image, à u~ 
algorithme de suivi de contour-bord, ~ppliqué à l'image binaire. 

Quelques mensurations permettant d'évaluer la taille des formes 
détectées et de les situer dans ia scène sont également données. 

MOTS CLES PRIMITIVE - SEGMENTATION - CONTOUR - ZOOPLAl.\l"CTON - SEUILLAGE 

- AUTOMATIC IMAGE SEGMENTATION -

ITS APPLICATION TO THE EXTRACTION OF PRIMITIVE TYPES OF PLAl~~TON 

A.BSTRACT : 

In arder to extract the primitive types of microscopie species pres:nt 
in the images and in arder to represent them very accurately, the authors 
present a very simple and quick method of segmentation which does not requi::-e 
the intervention of an operator. 

To do this, an automatic selection algorithm of the optimal threshc:d 
(which deals directly with histogram of the image) is linked to an algorith= 
of contour-edge following, which is directly applied to the binary image. 

Sorne measurements enabling an assessment of the size of the detectee 
species are given, allowing us to situate them in the image. 

KEY WORDS PRIMITIVE - SEG}ŒNTATION - CONTOUR - ZOOPLANRTON - THRESHOLDI~G 
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- SEGtŒNTATION AUTOMATIQUE DES H1AGES -
APPLICATION A L'EXTRACTION DES PRIMITIVES DES FORMES PLANCTONIQUES 

I - INTRODUCTION 

Slaheddine LATROUS 
J:ean BOUCHER 

Le zooplancton contient des repré.sentants de la quasi totalité 
des formes d'invertébrés marins, qu'ils passent toute leur existence 
(holoplancton) ou seulement la phase larvaire de leur développement dans 
le milieu p~lagique, c'est-à-dire en pleine eau. Ces organismes couvrent 
un spectre de tailles de quelques dizaines de microns à quelques millimètres. 
Cet ensemble d'organismes est abondant et présent dans toutes les mers du 
globe. Il assure la transformation et la transmission de l'énergie entre 
les végétaux autotrophes du niveau primaire et les formes supérieures, 
ressources vivantes explnitées par l'homme notamm3nt (poissons, crustacés, 
coquillages). A cause de son importance et de son rôle, toutes les études 
d'océanographie biologiques prennent en compte cet ensemble, que ce soit dans 
un but écologique très fondamental d'analyse des relations entre le milieu 
environnant marin et son peuplement (structure et fonctionnement des systèmes 
pélagiques) ou qu'elles soient orientées vers la gestion des ressources 
vivantes et la protection de l'environnement. 

Identifier, compter, mesurer les Üidi vidl..lS qui composent chaque 
pêche zooplanctonique est la méthode convP.ntionnelle qui fournit les paramètres 
de base. Elle consiste en sous-échantillonnages des pêches à dépouiller, suivis 
d'observations au mi.croscope pour 1 'identification et le dénombrement des 
individus (1) et (2). Ces analyses nécessitent l'activité manuelle de biologistes 
spécialisés dans la connaissance des différences morphologiques qui caractérisen:: 
les différents groupes zoe logiques présentés. Elles correspondent à de longues 
heures d'observations d'un opérateur, penché sur un microscope. Ce travail est 
fastidieux de sorte que peu de techniciens peuvent le réaliser ie ~anièr~ 
continue. Renouvellement du personnel et temps de formation augmentent encore 
les délais d'obtention des résultats des dépouillements. A titre d'indication 
le dépouillement d'une pêche zooplanctonique nécessite une demi-journée de 
travail d'un technicien ; les pêches se comptant par centaine pour une campagne 
à la mer d'un mois et par milliers pour des programmes d'environnement comme 
le prograimD.e français d'étude des si tes E .D .F. ou le programme US MAR..'1AP. Enfin, 
le besoin de ce type d'~nalyse s'est accru depuis que l'on a montré que les 
hétérogénéités de la distribution spatiale du zooplancton étaient des carac
téristiques qui conditionnent le fonctionnement de ces systèmes (3) et qui 
demandent une multiplication des prélèvement. A ce problème s'ajoute la nécessité 
de mesurer la taille àes individus. Le spectre dimensionnel àes peuplements est 
une information capitale pour, d'une part, caractériser les communautés voisines 
dans une même région et leur origine (3) et (4) et d'autre part, définir la 
structure àu réseau trophique, c'est-à-dire les proies et les prédateurs qu~ 
peuvent les ingérer (5) . 

Pour répondre à ces problèmes, une recherche de nouvelles méthodo
logies d'analyses et de moyens techniques d'automatiser ces analyses a été 
entreprise. Le travail présenté ici concerne le développement d'une nouvelle 
approche basée sur l'automatisation des mécanismes perceptifs. 

T -Ur.é. è!. pa.~t .. : : S. LATP.CUS, Fa.c.u'-.tïi de..o Sc.-i.e.nc.e..o e.t Te.c.hrU.que..o, La.boJta.to.{;r.e cl_e. 
Shnu.e.ctr.J.o n, T ~Uf:itut de. C:éoa.Jtc.h.,Ue.c.tUJte., 29 2 8 3 'S'REST CEDEX 

Innov. Tech. Biol. t~ed.; Vol. 5, n° 6, 1984. 
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II - AUTOMATISATION DES CmfPTACES DE ZOOPLANCTON ET RECONHAISSANCE DE FOR!fE.S 

Une première approche s'est orientée sur les techniques de comptage 
de particules développées vers les années 60-70 par PARSON et LE B?~SSEUR 
adaptées notamment pour le zooplancton (6). Ces techniques font appel à 
des capteurs physiques ou optiques qui permet·t.ent de mesurer le volume ou 
l'équivalent du diamètre des particules et de les dénombrer par classe de 
taille. Le principe physique est la r:1odification de conductivité par ie 
passage des particules dans un électrolyte et pour l'optique, l'obturation 
du faisceau de cellules photoélectriques. Les modèles les plus performants 
S<?nt des modifications de compteurs commercialisés type COULTER ou HIAC 
proposés par PUGH (7). et par HEID1A.N"N et ~1ITCHELL (8) pour des particules 
de 0,5 à 2,4 mm. 

Ces compteurs ont pour premier intérêt de permettre une mesure 
in situ en mer des échantillons et ce de manière continue. Cependant, leur 
pouvoir de résolution est limité. D'abord parce que le principe du capteur 
conduit à sélectionner une gamme de tailles d'individus mesurables sans 
pouvoi~ prendre en compte la totalité du spectre des peuplements. Ensuite 
et surtout pa.rce qu'il existe un recouvrement de tailles des différentes 
espèces mesurées simultanément, accrus par les juvéniles présents (les iuvéniles 
d'une espèce de grande taille sont confondus avec les adultes d'une espêce 
plus petite (figure a)). 
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Pour augmenter la résolution de ces comptages, il est donc néces
saire d'ajouter à la taille d'autres critères de discrimination. La recon
naissance de formes est une autre approche de ce probl~me qui para:î:t très 
Zert~le. Contra1rement à la méthode précédente qui assimile les individus 
à une particule, elle permet de traiter séparêr:!ent chaque organisme en 
mettant l'accent sur l'aspect structÙrel de sa forme. Elle combine les 
moyens optiques de l'image et les moyens informatiques (figure b). Cette 
approche s'inspire des modêl~s de la perception des être~ vivants. Elle 
permet en augmen.tant le nombre de critères de discrimination de se rapprocher 
de la méthode d'identification des biologistes. Le principe est d'analyser 
les individus, d'extraire leurs caractéristiques morphologiques, de mesurer 
automatiquement les caractéristiques et ensuite de les classifier en catégories 
aussi voisines que possible de celles d'intérêt pour les biologistes. 
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III - REPRESE~TATION DU SYSTEME 

Le système proposé fait appel à trois techniques de pointes 

- des moyens d'acquisition d'images vidéofréquence numériques, 
qui procurent en matière de ~raitement des données des facultés opération
nelles sans équivalent dans le domaine analogique. En effet, leur première 
souplesse est le stockage rapide de l'information et la. possibilité d'agir 
localement sur certaines parties des données contenues dans les images à 
traiter. 

- des moyens informatiques pour la manipulation de ces informations 
digitalisées et la mise en évidence des objets analysés suivant des programmes 
bien élaborés. 

- et peut-être les plus importants : des P-rocédures àe re~nnaissances 
des formes, qui permettent d'analyser et d'interpréter ces informations dans 
des conditions proches de celles qui caractérisent les activités humaines. 

En combinant ces moyens, on atteint le but principal de cette 
étude qui consiste à mettre à la disposition des biologistes des possibilités 
offertes par l'évolution technologique· ce· besoin est ressenti depuis lon~temps. 
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La structure de principe d'une telle machine est évidente : 
acquisition de l'inforrr~tion- traitement- restitution des résultats. 
Les procédures de traitement retenues font a~~el à des algprithmes 
très souples d'utilisation. Ils se présentent sous forme de "menu" 
et s'adaptent facilement à des problèmes. ou des applications autres 
que celles spécifiées dans cet article. Ce qui constitue une approche 
"ad hoc" au problème posé par les. activités de perception en le plaçant 
dans le cadre général de l'ensemble des mécanismes cognitifs. 
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Le traitement s'effectue en trois étapes 

- un prétraitement, destiné à réduire la quantité d'information 
extraite de 1 ~.image b,..utP, en conservant 1 'information pertinente (extraction 
des primitives) 

-l'extraction des caractéristiques, paramètres fondamentaux permettant 
de décrire l'objet analysé en fonction de ses descripteurs essentiels 

-une épreuve de classification destinée à déterminer l'identité 
de l'objet. Ce traitement est essentiellement fondé sur une co~paraison avec 
des modèles de fonction de densité de probabilité des descripteurs préenre
gistrés lors d'une phase d'apprentissage 

Nous aborderons dans cet article la première étape. Celle-ci, souvent 
appelée segmentation, a pour but de localiser et d'isoler les objets à recon
naître du reste de la scène. Elle se situe entre le traitement d'images et 
la reconnaissance des formes. Elle permet à partir d'une image brute codée sur 
256 niveaux de gris (8 éléments binaires par point), de se ramener à une 
image de contour facile à visualiser par tout système informatique (co.nsole 
graphique par exemple) . 

Deux opérations en cascade sont nécessaires pour aboutir à une telle 
représentation. La première a pour but de seuiller 1 'image originale en la 
codant globalement sur un seul élément binaire. L'opération suivante, consiste 
à suivre le contour des objets et à ne conserver en mémoire que la ·ligne 
frontière. 

IV - EXTRACTION AUTOMATIQUE ET SUIVI DES CONTOURS 

IV - 1 - Extraction automatique des contours 

Dans le domaine de la reconnaissance des formes, 1' une des étap·es 
la plus difficile est l'extraction des objets du fond de l'image. Ce problème 
est un des points critiques, en particulier pour le traitemènt automatisé des 
images océane-biologiques. Les méthodes proposées se regroupent en deux grandes 
classes : 

- les méthodes dites du "Gradient" où L'opérateur de détection est 
essentiellement un opérateur différentiel. La détection est locale au niveau 
du point de l'image 

I (x ,y) 
Rehaussement Détecteur 

ç:' 

de de 
contour G(x,y) seui 1 
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- Les méthodes dites "de seuillage" qui utilisent globalement tous 
les points de l'image et les codent sous for.;11e 'ùinaire. 

Nous avons utilisé et testé chacune de ces méthodes. Les résultats 
obtenus montrent que parmi les opérdteurs différentiels étudiés (Roberts, 
Sobel et Kirsnh),c'est le premier qui est le plus sensible au bruit sur 
l'image en raison de sa faible mémoire. Le masque de SOBEL a donné le 
meilleur résultat (figure la et lb). Cependant, cette méthode de détection 
n'a pas été retenue car. ell·e a dans notre cas qu~lques inconvénients dûs 
principalement. à l'épaisseur et à la non fermeture des contours. 
De plus, elle nécessite une opération de filtrage spatial sur l'image 
qui ralentit l'algorithme .de détection. 

- -~~, :-. 
"-- -· ~! 

J: • , ~ 

,.:.~gure l,.., - Opérateur snBEL sur 
image filtrée 

1 

Un second moyen, très simple, d'obtenir une image binaire est de 
procéder à un seuillage. Plusieurs méthodes plus ou moins compliquées sont 
utilisées pour sélectionner le seuil à partir de l'histogramme de l'image. 
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On distingue les méthodes manuelles qui opèrent par observation 
de l'histog7amme et les méthodes de sélection automatique. Ce sont les 
dernières qui-nous intéressent particulièrement. On présente deux méthodes. 
La première et la plus utilisée est la méthode modale ( 9) dans laquelle 
on calcule premièrement l'histogramme de l'image, et on observe sa bi:toda
lité, puis on identifie le niveau de gris correspondant au fond de la vallée 
de l'histogramme. 

La seconde méthode de sélection automatique du seuil optimum 
utilise des critères discriminants, qui maximisent la sépa.rabilité _des 
classes résultants de l'échelle des gris (10). La procédure est très 
simple. Elle utilise seulement les moments cumulés d'ordre zéro et d'ordre un. 

Ces deux techniques ont été étudiées et testées sur des images 
représentant des animaux marins. Plusieurs résultats expérimentaux sont aussi 
présentés qui montrent la validité de chacune des m~thodes. 

IV~ 1. 1. Hêthode modale ou paramétrique 

~endelsohn et al ( 1968) a utilisé la méthode modale pour déterminer 
le seuil optimum pour les images des chromosomes. YOUNG (1969) et GREEN (1970) 
1 'ont appliquée à 1' analyse des cellules du sang. Cette classe de méthode 
traite directement avec l'histogramme par technique paramétri~ue. L'histogramme 
est approximé dans le sens du minimum d' éca.rt quadratique moyen par une somme 
de distributions gaussiennes. Ce chai~ minimise la probabilité de mauvaise 
classification des échantillons appartenant aux objets et au fond. 

Pour déterminer les paramètres 0'0timau:{ de la fonction du mélange, 
on a utilisé une m~thode itérative (algorithme du gradient conjugué) en spé
cifiant des points.de départ. Cependant, pour la plupart des ir:la~t::s'réelles, il 
est 'souvent difficile de détecter le fond de la vallée précisément, et parti
culièrement dans le cas où lé creux de l'histogramme est plat et les deux pics 
re~résentant chacun des modes sont extrêmements différents. ROSE:tJFF.:LD, W'ESZKA, 
et NAGEL (! l) ont mis au point une méthode utilisant les opérateurs Laplaciens. 
Le seuil est sélectionné facilement, non pas à partir de l'histogramme de 
l'image entière, mais à partir d~ l'histogramme des points qui se trouvent. 
sur ou près des contour~ des objets. 

IV.J.2- Méthode non paramétrique 

.Afin .d'évaluer plus rapidement la valeur du seuil optimum, NOBUYUKI 
OTSIT (10) a introduit trois critères de mesures discriminants (ou des mesures 
de séparabilité des classes) utilisés en analyse discrirnante : 
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2 2 2 
c·w ob et _ot sont respectivement les variances intraclasses, interclasses 

et totales des niveaux de gris. Le problème était réduit à une recherche d'un 
seuil k qui maximise l'une des trois fonctions objets (ou critère de mesure)~ 

Cependant, À, ~ et n sont équivalent~. On a utilisé le critère n pour 
évaluer le seuil optimal k* qui maximise n ou~ 2. 

La sélection s'opère en faisant une recherche s~quentielle utilisant 
les moments cumulés d 1 ordre zéro au dessus du seuil k : 

k 
w(k) = L: 

i=l 
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P· ~ 

,!.L (k) 
~ i 

= f:t pi 
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où p. est le rapport entre le nombre d'échantillons de n1veau de 
gris i et N esè le nombre total des points. 
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Le seuil optimal est donné par 

V,...Zb Ck*) M { 
2 

(k)} = ax crb . 
/ / 

L~ k.:,, 2.5 6 

Pour accélérer la recherche du seuil, on a limité" 1' intervalle à une 
zone effective, telle que le seuil soit positif : 

w (k) (1-w (k)) ) 0 

ou 

o ( w(k) ( 

Il est donc évident que le max1mum existe toujours. 
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~arroi les méthodes d'extraction de contour étudiées, c'est la 
dernière qui a donné la plus grande satisfaction. Elle est très simple, 
rapide et donne de bons résultats (figures 2 a, b et c). Le problème. 
le plus compliqué dans la méthode modale qui fait appel à une méthode 
itérative pour estimer les paramètres est de définir un critère d'arrêt. 
En fait, à cause des erreurs d'arrondi, on n'arrive jamais à annuler 
complètement les composantes du gradient. De plus, il est souvent nécessaire 
d'appliquer un opérateur sur l'image afin de faciliter la sélection du 
seuil (figure 3 a, b etc). 

IV.2- Suiv:Î. des contours 

Afin que l'analyse des objets et le calcul des mensurations sur 1es 
contours soient possibles ' il est nécessaire de relier la méthode d'extrac
tion citée précédemment aux algorithmes de suivi des contours. Cett.e 
procédure permet de disposer à tout instant des coordonnées spatiales 
de chaque point de l'objet et d'éliminer les faux contours ("tâches, poussières,et .. 

Il existe trois approches possibles po~r caractérisèr la frontière 
des objets dans une image :"cnrve fittin~", "edge linking" et ''contour 
following". C'est la dernière proc.édure que nous avons retenue et que nous 
allons développer. 

Pour une image numer~see, il existe trois structures d'échan
tillonnage qui définissent les positions relatives des pixels dans l'espace 
et dans le temps ( 1 2). 

L'image analysée par notre système de traitement d'images se 
présente suivant une structure orthogonale où les échantillons sont alignés 
verticalement. Le masque qui s'adapte à cette structure e~ t quelque peu 
similaire à la méthode du vecteur unitaire casé sur 8 angles proposé par 
Freeman ( I 3). La différence significative entre les -vect.eurs se trouve\r 
dans l'utilisation de deux distances standards qui sont en rapport de Y2 
l'une à l'autre. On note que de cette manière chaque point du con~our est 
localisé relativement au précédent, et que seulement le premier a besoin 
d'être connu par ses coordonnées spatiales. 

L'algorithme mis au point est appliqué à une image seuillée. On 
explore l'image à traiter de gauche à droite et de haut en cas. C~aque 
contour détecté est défini par les coordonnées spatiales du point initial 
et son num-âro. 

n " Ces informations sont mémorisées dans le BurF~R IPOINT, (Tableau 1). 

Dès qu'un contour a été détecté, tous les éléments appartenant } 
ce dernier sont obtenus en utilisant la règle définie précédermnent. Le sens 
de suivi retenu est le sens des airuilles d'une montre. Un test sur les coor
données spatiales de chaque échantillon détecté avec ceux du point initial 
nous informe sur la fermeture du contour suivi. On a intégré dans l'aleo
rithme, le calcul de la longueur du contour suivi. Ce paramètre sera utilisé 
dans un premier temps pour détecter les faux contours et dans un deuxième temps, 
pour calculer le rérimètre de chaque individu analysé J c-=ci en tenant compte 
de l'orientation de chaque élément détecté. 
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" " Pour chaque élément du contour, on mémorise dans le BUFFER ICONT, 
ses coordonnées spatial~s et sa direction sélectionnée parmi les huit de la 
grille rectangulaire (figure 4a). 
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Si en cours de suivi, on rencontre un faux contour et que la fer
~eture de celui-ci devienne impossible, la so~ution consiste à effacer ces 
faux échantillons et à retrouver le chemin qui nous ramène au point de départ. 

Plusiecrs tests ont été effectués sur des images présentant ce 
type d'irrégularité. et ont montré l' e.fficaci té de l'algorithme adcvpté (figure 4c) 
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Figure 6 Résultat de segmentation d'une ~mage par la méthode présentée 
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Dès qu'on rètrouve le point initial du contour traité,·on efface 
physiquement ce dernier de l'image. 

La solution adoptée, consiste à chercher les abscisses extrêmes(Ai, 8) 
de chacune des lignes appartenant au contour et de la coder au même niveau 

1 

que le fond de l'image (figure 5 ) . La figure4b montre des résultats obtenus 
grâce à cette technique. 

L'aire de la surface de chaque 
individu analysé est calculée à l'aide des 
valeurs extrêrràles utilisP.es dans la phase 
précédente. Cette procédure simplifie le 
p1ublème et évite un deuxième passaze qui 
ralentirait l'algorithme de traite~ent 

(figure 6 et tableau 7). 

V - CONCLUSION 

r f. , ~gure 

La stratégie que nous avons utilisée pour caractériser les individus 
du zooplancton,.. présents dans une image d'océanologie biologie, coqstitue une 
très bonne approximation de la frontière .des formes planctoniques et se prête 
bien au."< mesures que 1' on entend y faire. 

Un autre avantage qui c.aractérise no~re approche par rapport à d'autres 
méthode, est l'économie d'un deuxième passage sur l'image pour calculer la surface, 
le périmètre et le moment du premier ordre des individus détectés. 

Ces paramètres fondamentaux permettent d'une part, d'élimi~er les 
faux contours, et d'autre part, associés aux primitives que nous venons d'extraire, 
serviront à la détermination des paramètres spatiaux et fréquentiels de ces 
animaux marins. 
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EXTRACTION AUTOMATIQUE DE PARAMETRES DESCRIPTIFS PAR L'ANALYSE D'IMAGES 
APPLICATION A LA BIOLOGIE MARINE (ZOOPLANCTON) 

K. CHEHDI - J. BOUCHER 

RESUME 
L'objectif général de ce travail est de développer une méthode 

automatique d'id~ntification et de comptage du zooplancton et plus 
particulièrement des crustacés qui représentent 60 à 90% des individus. 

Une méthode automatique d'extraction de l'information contenue 
dans un élément d'image correspondant à un individu est développée. 
Elle prend en compte par étapes successives différentes sources de 
difficultés liées à la présence d'appendices qui biaisent la forme du 
contour, la disposition aléatoire des individus sur l'image, et 
l'identification des caractéristiques biologiques à mesurer. 

L'effet du bruit parasite lié à la présence de taches et 
d'appendices est réduit par l'emploi d'une technique de filtrage d~ 
l'image binaire. 

La définition des points remarquables du contour est utilisée pour 
orienter les individus et discriminer les différentes parties du corps. 
Ces points remarquables servent comme points de références des 
mensurations à déterminer. 

La méthode est testée sur un échantillon de 510 individus 
appartenant ,à 26 catégories zoologiques différentes par leyrs ta~lles, 
leurs formes et leurs niveaux de bruit. Des exemples detailles des 
résultats obtenus sont fournis pour une espèce de copépode (Calanus 
hel go land icus l. et de larves d 'Euphausiacés, démontrant que les cri teres 
biologiques definis a priori comme pertinents pour l'identification de 
ces individus peuvent être extraits en routine sur un large spectre de 
cas différents. 
Mots clés : image biologique, bruit, filtrage, paramètres descriptifs. 

AUTOMATIC EXTRACTION OF DESCRIPTIVE PARAMETERS BY IMAGE ANALYSIS. 
APPLICATION FOR MARINE BIOLOGY (ZOOPLANCTON) 

ABSTRACT 
The general purpose of this work is to develop an automatic method 

of identifying and counting zooplankton particularly the crustacea 
which'represent 60% to 90% of specimens. 

An automatic method of extracting the information contained in an 
image element corresponding to one specimen is developped. It takes 
into account, step by step, the different sources of difficul ti es due 
to the presence of appendices which bias the shape of the contour, the 
random disposition of the specimens on the image, the identification of 
biological characteristics to be measured. 

The effect of parasitic noise due to the presence of stains and 
appendages is reduced using binary image filtering technique. 

The definition of the countour's significant points is used to 
orientate the specimens and to discriminate the different parts of the 
body. These significant points are used as the reference points of the 
measurements to be determined. 

The method is checked by sampling 510 individuals which belong to 
26 different zoological categories, by size, shape and noise levels. 
Sorne detailed examples of results obtained are given for a species of 
copepod (Calanus h~lgolandicus) and Euphausiad larvae, proving that the 
biological criteria defined a prio·ri as pertinent for the 
identification of these specimens can be extracted routinely for a wide 
range of different cases. 
Key words : biological image, noise, filtering, descriptive parameters. 
Innov. Tech. Biol. Med. ; Vol. 7, n° 4, 1986. 
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EXTRACTION AUTOMATIQUE DE PARAMETRES DESCRIPTIFS 

PAR L'ANALYSE D'IMAGES 

APPLICATION A LA BIOLOGIE MARINE (ZOOPLANCTON) 

K. CHEHDI- J. BOUCHER 
IFREMER Centre de Brest 

BP 337 - 29273 BREST Cédex 

I - INTRODUCTION 

L'automatisation des techniques biologiques de comptage et 
d'identification du zooplancton par la reconnaissance de formes est 
suscitée par les besoins croissants d'analyse en écologie marine. 

Pour répondre à.ces besoins, plusieurs approches ont été 
développées avec différents niveaux de résolution. Une approche récente 
de Jeffries et al (1) fait appel à des méthodes de reconnaissance 
focalisées sur un petit nombre de formes correspondant à six 
principales classes zoologiques pour le zooplancton. 

Dans notre cas, l'étude présentée a pour obj~ctif .une méthode 
automatique qui permette une discrimation plus complète des crustacés 
et en particulier des copépodes qui représenten~ 60 à 90% des 
populations prélevées, 26 groupes taxonomiques sont choisis, comme 
principales classes à distinguer. 

La discrimination entre espèces repose pour les zoologistes sur 
des variations de nombre de segments et de l'ornementation du corps et 
de ses appendices. Cependant, des clefs de détermination rapides ont 
été établies à partir de différences de formes et de rapport de 
dimensions du céphalothorax et de l'abdomen (NEUNES 1956 (2)). Dans ce 
même sens, des différences significatives du volume corporel ont été 
observées sur plusieurs espèces. 

Une étude préliminaire au développement de cette méthode par 
analyse d'images tout au moins entre famille a permis de vérifier le 
caractère discriminant de certaines mensurations telles que la longueur 
et la largeur du céphalothorax et de l'abdomen. · 

* zooplancton : animaux microscopiques marins (0,5 à 2 mm) dont la 
taille et la forme varient suivant l'age, le sexe, les conditions 
d'environnement et l'espèce. 

Tirés à part K. CHEHDI -· E.N .. S.T. de Bretagne BP 832- 29279 Brest Cedex 

Innov. Tech. Biol. Med. Vol. 7, n° 4, 1986. 
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Les premiers algorithmes ont été développés par LATROUS (3.4.5), 
1 eurs tests sur un grand nombre de cas d' individus a conduit à réfuter 
les hyp.othèses retenues. En effet, le seuil lage fixable sans pertes 
d' information.s sur le contour des individus est insuffisant pour 
éliminer de manière appréciable le bruit lié à la présence et à la 
disposition aléatoire d'appendices, pattes, antennes. Ce bruit biaise 
d'une part, la forme du contour extrait, donc les mensurations prises, 
et d'autre part augmente ia probabilité de chevauchement entre 
individus. 

De plus, la définition des points remar9uables nécessaires pour 
prendre les mensurations automatiques s'avere insuffisante ; les 
méthodes d'identification de ces points n'étant pas assez robustes pour 
être camp 1 ètement indépendantes du bruit et d'autant plus sensibles aux 
différents cas d'orientation des individus. 

Cet article a pour but d'expliciter ces questions et d'exposer les 
nouvelles solutions apportées. Trois types de problèmes et leurs 
solutions sont analysées : 

-Réduction de l'influence du bruit (chevauchement des individus 
au niveau des antennes, pattes, taches) en définissant un algorithme de 
filtrage et de séparation sur l'image binaire · 

- Définition et détection de zones et points remarquables 
caractérisant l'orientation des individus et servant de référence pour 
la prise de mensuration 

-Détection et mensuration de l'abdomen 

II - MATERIEL El' MEl'HODES 

Le capteur utilisé est une caméra à tube vidicon de défini tian 512 
x 512. Elle filme selon un axe vertical des individus posés sur un 
ecran plat horizontal, éclairé par diascopie (fond noir). Cet éclairage 
a été choisi pour limiter les reflets et les ombres. Un grossissement 
de 10 est choisi pour obtenir une bonne définition des détails de la 
forme, en autorisant un nombre d'individus de 10 à 30 par image, 
suivant la taille, de manière à pouvoir analyser environ 500 à 1000 
individus pour un échantillon de. zooplancton sans trop augmenter le 
nombre d'images. 

L'image obtenue de ce capteur analogique est sous forme d'un 
signal vidéo. Ce dernier est échantillonné, puis numérisé en 512 x 512 
sur 256 niveaux de gris (8 e.b). 

Le système d'acquisition d'image utilisé est un COMTAL 
1/20 couplé à un calculateur HP 1000. 

III - FILTRAGE DES IMAGES 

vision 

Sur l'imase numérique obtenue (fig 1.a), on considère les 
antennes, pattes, taches comme bruit parasite. 

Les méthodes classiques de filtrage, censées réduire l'influence 
du bruit sont nombreuses. Une première méthode possible est celle du 
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choix d'un seuil élevé de l'histogramme de l'image, pour la binariser. 
Ceci entraine une perte d'informations comme dans notre cas l'abdomen 
qui est considéré comme un élément discriminant. Une deuxième méthode 
est de lisser l'image par des filtres passe bas (6) mais ils. ne 
suffisent pas à supprimer les antenn~s à cause de leur fort contraste. 
Enfin, la troisième méthode possible associe à la recherche des 
composantes connexes, des opérations de type érosion dilatation (7). 
Cette technique implique un temps d'analyse non négligeable. L'érosion 
seule a été utilisée par SHERMANN et al (8) sur le même type d'image. 
Dans notre cas, la squelettisation résultante biaise les .paramètres 
biométriques. 

Algorithme de séparation et de filtrage 

Les parasites se présentent comme des segments plus ou moins 
perpendiculaires au corps. Leur épaisseur dépend de la taille de 
l'individu. Le principe de la séparation (filtrage) est d'éliminer 
toutes les structures de petites surfaces (taches) ainsi que de faible 
largeur. 

Le principe de l'algorithme consiste à balayer séquentiellement 
l'image binaire, ligne par ligne, par le déplacement d'un segment L de 
longueur variable, comptabilisant les pixels contigus de valeur o. Dés 
qu'un pixel est à 1, on compare L à un seOil S (nombre de pixels à 
éliminer, correspondant à la largeur des pattes, antennes). Si Lest 
inférieur à S, on remet tous les pixels du segment à 1 (fond de 
l'image). Dans le cas contraire, les pixels du segment restent 
inchangés. 

L = 
n 
1:: p. 

i=l ~ 
P.--= { 0 
~ 1 

et n = 1 ' ••• ' 5 12 

' La lecture de l'image se fait de gauche a droite et de haut en bas 

Le balayage ligne par ligne n'éliminant pas tous les parasites, on 
procède de la même façon à un balayage colonne par colonne. 

Le seuil a été choisi pour supprimer un maximum de bruit sans 
perte d'information sur le contour du corps des individus de petite 
taille. Le seuil qui nous permet de supprimer les· parasites tout en 
gardant les informations pertinentes est fixé à 4 pixels. La figure ( 1) 
illustre l'intérêt de l'algorithme~ 

A partir d'une image numérique (fig 1.a) présentant un échantillon 
d'individus (Calanus CS), l'image binaire correspondante (seuil de 
l'histogramme de l'image fixé à 100) (fig 1.b) présente encore des 
appendices marqués et des chevauchements d'individus. Le tracé des 
contours à partir de cette image (fig 1.c) traduit les biais introduits 
dans le comptage et les mensurations. Par contre, la figure (1.d) 
présente l'image fil trée où les antennes sont pratiquement supprimées 
et le tracé des contours correspondants est correct (fig 1.e). 
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Cette méthode a été testée sur 45 images présentant 510 ·individus 
de diverses catégories zooplanctoniques. Pour l'ensemble de 510 
individus, 10 ont gardé une partie de leurs antennes à cause de leur 
largeur, qui est supérieure au seuil choisi ; ce biais n'entraîne un~ 
mauvaise orientation que pour cinq de ces dix individus. 

L'algorithme nous permet aussi 
-d'augmenter le nombre d'individus a la prise de vue 
- un gain de temps de traitement par la diminution de la longueur 

des contours et l'élimination des taches. 

Fioure 1 

81 

(a) : image numérique. ( b) : image 
binaire obtenue avec un seuil de 
1.00, 1 a présence des antennes est 
très marquée, chevauchement entre 
individus. (c) : tracé rle contour 
à partir de 1 'image ( b) (sans 
opération filtrage), où le comp
tage et les mensurations seront 
biaisés. (1) : l'imaqe binaire (b) 
après 1 'opération filtraqe, où les 
individus sont séparés et le bruit 
parasite (antenne, pattes) est 
réduit. ( e) : tracé du contour 
sans chevauche~ent entre individus. 

1 
1 

côté dorsa 1 
1 

1 
1 

. : ' 
' 

(b) 

8.3 
; :abdomen 

céphalothorax 

caractéristiques des ind1-
vidus et points remarquables 
(a) individu vu de profil 
(b): vu dorsal ou ventral 

IV - AUTOMATISATION DES MENSURATIONS 

IV.l Caractéristiques des individus 

(a) 

(b) 

image bruitêe (présence d'antennes) : 
les ~aramètres GS-A ct GS-B sont 
différents bien qu'ils soient effectués 
sur le méme individu et au f'lème endroit 
La position des antennes est tout à . 
fait aléatoire d'un individu à 1 'autre. 
La lonoueur GS-G est suoérieure ~ celle 
de GS-A (confusion entre le coté cénha-
1othorax et abdomen). 

De maniere générale, les crustacés ont un corps compose de deux 
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parties : le céphalothorax et l'abdomen (fig 2) dont il faut mesurer la 
longueùr et la largeur. 

Pour chaq:Je individu, on peut distinguer quatre zones : frontale 
(cÔté céphalothorax) dorsale, caudale (côté abdomen) et ventrale. La 
position de ces zones dans l'image varie avec la position et 
l'orientation des individus. Ils peuvent se présenter de profil (fig 
2.a) (majorité des cas) de face ou de dos (fig 2.b). Dans les deux 
derniers cas, le corps est plus ou moins symétrique et on est amené à 
di~férencier les côtés droits ou gauches qui seront considérés 
indifféremment comme ventral ou dorsal. Quatre points remarquables du 
contour sont définis respectivement Bl, Al, B3 ou 82, et A2 (fig 2.9-) 
pour repérer les zones. 

Le principe de détermination de ces points repose sur leur 
distance au centre de gravit~ calculé par rapport à la surface GS 
(nombre de points englobés par le contour) ou au contour GC. 

Pour toutes les positions (profil, face, dos), 82 ou 83 sont les 
points les plus éloignés de GS. Pour les individus vus de profil, le 
point A2 est toujours le point du contour le plus proche de GC (fig 2). 

La généralité de ces remarques n'est vérifiée qu'aprés la 
suppression des antennes (introduction de l'algorithme de filtrage) 
dont la présence peut inverser le maximum absolu GS-83 ou B2 du côté 
céphalothoracique (fig 3). 

Ces caractéristiques sant utilisées pour détecter les points 
remarquables caractérisant les quatre zones. 

IV.2 Détection des points remarquables sur un contour 

L'automatisation des mensurations décrites aup~ravant s'effectue 
sur. un contour obtenu par le code de Freeman (9) apres binarisation de 
l'image, qui réduit considérablement .la quantité d'information à 
traiter. 

La détection des points remarquables se fait suivant les phases 
suivantes 

phase 1 : définir le point ~2 du contour le plus proche du centre de 
gravité GC calculé par rapport au perimètre et l'angle 
correspondant e (fig 4) 

phase 2 définir le point A2 du contour le plus proche du centre de 
gravité GS'calculé par rapport à la surface et l'angle 
correspondant a. Si a se trouve dans la zone '!' ( '!' = e :: 80 °) 
la position de A2 est correcte. Sinon, on cherche A2 dans la 
zone '!', ce qui permet de positionner A2 du côté ventral. 

Phase 3 déterminer le point Al d'angle 8 égal à a + II 

Phase 4 identifier le point 81 du contour se trouvant à l'extrémité 
du céphalothorax, puis le point B2 se trouvant à l·'extrémité 
de l'abdomen ou d'une patte (bruit particulièrement 
robuste). 
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83 

Figure 4 : définition des points remarquables 

83 

ongueur 
réelle (LR) 

~(a) 

(b) 

(a) 

~esure erronée (LE) 

1 

(a) (b) 

: ~esure directe GS-83 (LE) est inférieure à la lon<)ueur 
réelle (LR) prise avec balayage du corps, 1 'erreur de 
mesure est grande (LE« LR) 
confusion entre 81 et 83 (ambiguitê enlevée par la "!esure 
réelle de GS-81). Si GS-81 est supérieure à t.S-93, on 
permute 81 et 83. 

81 

81 

(b\ 

Fi ?ure 5 : (a) contour bi en orienté, 1 e céoha 1 othorax est vers 1 a droÙe 
de 1 'axe 11 

(b) contour mal or.ienté, le céphalothorax est à gauche de 
l'axe 11 

Pour avoir une meilleure mesure des longueurs réelles Bl-GS 
et B2-GS, dans le cas d'individus trés incurvés, on balaye 
la larseur du corps de l'individu avec des distances 
équidistantes de part et d'autre de B2 et Bl, ~ton somme 
les segments droites rejoignant le milieu de chaque largeur 
(fig 5.a). 

Pour éviter toute. confusion entre Bl et B3, les longueurs 
GS-B3 et qS-Bl sont comparées. Si GS-B3 est supérieure à 
GS-Bl, les points sont bien placés fig (5a), sinon on·1es 
permute fig (5.b). 

Orientation des individus 
L'orientation des individus dans le meme syst~me de réfé
rence facilite la détection de l'abdomen. 
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Chaque individu est orient~ suivant les critires d~finis 
fig (6a) : l'abdomen à gauche de l'axe (~) reliant les 
points A2 et Al, le céphalothqrax à sa droite ; et le côté 
ventral au dessus du grand axe reliant 82 et 81. Pour un 
conto~r mal orienté (81 à g~uche de l'axe~) fig (6b), on 
réarrange les indices du contour en les décrivant dans le 
sens trigonométrique, avec 81 comme origine. La disposition 
de chacun des points constituant le contour est obtenue par 
symétrie par rapport à l'axe (~) reliant les points A2 et 
Al. 

repérer l'extrémité de l'abdomen revient à chercher le 
maximum entre Al et 82, qu'on note 83. Si un maximum existe, 
alors a3 est différent de 82 ou ce dernier se trouve à 
l'extrémité d'urie patte (fig 7.a), sinon 83 et 82 sont 
confondus (fig 7.c). 

b) 

1 ar~eur r ~' 
abdomen · 

c,, largeur 
céphalothorax 

Figure 7 (a} vue de profil d'un individu avec un contour idéal pour isoler 1 'abdomen. 
(b} présence de bruit entre 83 et A2. 
(c} les deux points ~3 et 82 sont confondus. 

IV.2.2 DETECTION DE L'ABDOMEN ET MESURE. DE SA LONGUEUR 

Détecter l'abdomen et mesurer sa longueur revient à chercher à 
que~ endroit se trouve la jonction entre l'abdomen et le céphalothorax 
note ~· (fig 7). Suivant la position des pattes et des individus, 3 cas 
de figures peuvent se présenter : individu vu de profil, 83 est 
différent de 82 par exemple, ce dernier est situé à l'extrémité d'une 
patte non collée à l'abdomen (fig 7.a) ou collée à l'abdomen (fig 7.b). 
Et enfin, le cas d'un individu vu de face ou de dos avec un contour 
bien régulier au niveau de l'abdomen (fig 7.c). 

La technique consiste à isoler l'ab~omen et une partie du 
céphalothorax qui sont délimités par le segment [ 83-C3 ] (fig 7 .a) où 
C3 se trouve à 225°, puis à prendre n mesures de la largeur de la zone 
limitée par le segment avec un pas constant, ce qui donne les 
variations de la largeur en fonction du déplacement D sur le segment 
(fig 8. a). Le maximum de e: donnant la différence des amplitudes de la 
largeur entre les instants t et .t 

1 
(fig 8. b) caractérise la , , B n+ separation cephalothorax et a domen. 

Dans certains cas, comme celui de la figure 7.b où le contour 
présente un bruit entre 83 et A2 due à des parasites non supprimés par 
l'opération·filtrage, le maximum de e: n'apparaîtra pas au. niveau de 
l'axe ~·et la mesure de l'abdomen sera erronée (fig 8.c.d). 

Pour rem~dier à cela, nous avons introduit une technique 
permettant la suppression de ces parasites quelque soit leur largeur 
dans la région qui nous intéresse pour la mesure de la longueur de 
l'abdomen. 
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A 

Il 

E.z 
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D (d) 

(a-b) bonne dètecti on cte 1 • abdor.u~n 
(c-d) mauvaise détection de 1 'abdomen 
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P
1 

pic correspondant .i une mauvaise dét_cction 

r 2 pic correspondant " une bonn~ 1étection 

(d) 

(br-)------------, 

Fi~urc tn orientation et détection de l'abdomen sur 3 larves 
d'[uphausiacés 
.(a) image numêri que 
(b) ima~e binaire filtrée (paramètre séparateur 4 pixels) 
(c) tracé du contour 
(d) orientation et détection de 1 'abdomen 

0 

1° minimum 

1" minimum 
__.....-- .-· 

2" minimum 

sunnression des pattes 
entre ~3 et A2 

Fioure 11 orientation et détection de 
1 'abdomen sur des copépodes 
(10 calanus CS) correspondant à 
l'image numérique de la figure 
(La)· 

Le principe consiste a repérer tous les minimums existant entre B3 
et A2 qui sont des points significatifs correspondant à la forme réelle 
de l'individu (fig 9). Ensuite, on les rejoint deux à deux par,~e 
droite de manièr~ .à avoir un contour fermé. Un des avantages de cette 
méthode est la diminuation du nombre de points du contour entre deux 



270 

minimums donc une reduction de la taille de la memoire contenant les 
coordonnées de chaque point. De ce fait, tous les indices du premier 
minimum non inclu au dernier point du contour subissent une 
translation. Deux exemples de détection de l'abdomen sont donnés. Le 
premier donne la longueur de l'a~domen de 3 individus de larves 
d'Euphaus~ciés (stade Furcilia (fig 10) et le deuxi~me sur une 
catégorie de copépodes (10 Calanus C5) (fig 11). 

Extraction des paramètres biométriques 

La 'succession des op;rations définies, images numérisées et 
filtrées, tracé du contour, o-rientation, détection de 1 'abdomen ont été 
appliqués ~ 510 individus de 26 catégories différentes (45 images 
analysées). 

A un contour correspond les paramètres 
suivants (fig 12). 

- distance entre GS et le point le plus 
proche du contour (GS-A2) 
longueur du céphalothorax (B1-F) 
largeur du céphalothorax (A2-A1, 
opposés par rapport ~ GS) 
longueur de l'abdomen (F-B3) 
longueur totale (Bl-B3 opposés par 

Figure 12 : Points remarquables et 
présence des paramètres 
correspondants 

rapport ~ GS) • 
distance entre le centre de gravité GS 
et les points du contour ~ 45°,225° et 315° 
périmètre 
surface 

L'identification des points remarquables et la mesure des para
mètres correspondants sont illustrées par un échantillon d'individus de 
Calanus C5 (fig 13). 

~_:1~ 

~~ 
~ 
~~ 

~ 
~) 

Finure 13 : identification .des points remarquables, 
orientation et mesure des paramètres sur 
10 calanus CS. 
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V - ACQUISITION DES MESURES, VALIDITE DE LA METHODE 

Démontrer l'adéquation de la méthode utilisée se heurte à deux 
difficultés : d'une part, il est impossible de res ti tuer les para
mètres extraits sur chacun des individus analysés, comme à partir de 
l'exemple de la figure 13 dans le cadre de cet article; d'autre part, 
bien que les individus analysés proviennent d'une série d'échantillons 
dont les dimensions ("biométrie annuelle") sont connues, ils ont été 
tirés au hasard pour l'analyse, de sorte que l'on ne peut apparier en 
couple les deux séries de m.ensurations automatiques et manuelles. Deux 
types de traitement sont effectués sur les paramètres extraits à partir 
des images de manière à les comparer aux caractéristiques dimension
nelles connues par ailleurs. 

L'ensemble des mesures de largeur totale (B3- Bl) obtenues pour 
les différentes formes et types de difficulté est résumé sous forme 
d'un histogramme de fréquence de taille (figure 14). Outre l'obtention 
des mesures, cet histogramme traduit le recouvrement de taille des dif
férentes catégories zoologiques : il existe de~ espèces différentes de 
même taille et un recouvrement des tailles de formes juvéniles des 
espèces de grande taille avec celles des adultes des espèces de petite 
taille. Le nombre des catégories de taille petites et intermédiaires 
(Oucaea, OÏthona, Corycaeus, Centropages, Temora, ••• ) est supérieur à 
celui des grandes formes (cf. Rose, 1983, pour un invèntaire des 
spectres de taille des espèces de zone tempérée) (10). A l'intérieur 
d'un même groupe générique (Clausocalanus), l'existence de quatre modes 
de taille correspond aux trois classes de taille croissante (C, B et A) 
(11), dimorphisme sexuel de la classe A. On retrouve ainsi des résul
tats connus en planctonologie et actuellement utilisés pour l'analyse 
des prélèvements (12). 

-ONCAEA ~-

20 -cCLAUSOCALANUS,C, -B.A-
ACARTlA-Œ:IJ-

c::::J CORYCAEUS ,CENTROPAGES,-
r.f) 
w TEMORA, EUPHAUSlACES (CAL YPTOPlS l 

---EUCHlRELLA -c::::I-~ 15 
w 
r.f) 
(]J 
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-
0 

w 
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(]J 

~ 
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Fig (14) 
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-EUPHAUSlACES ( FURClLIA l -IZZJ------------

2 2,5 3 3,5 4 4,5 
LONGUEUR TOTALE (mm l 

Histogramme de fréquence de taille. 
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Pour comparer l'adéquation entre la biométrie manuelle et les men
surations automatiques (extraites apr~s l'analyse d'image), un 
diagramme de dispersion longueur totale, longueur de l'abdomen est 
tracé (figure 15), pour les trois catégories de Calanus, juvéniles C4, 
C5 et adultes. 

Tout d'abord, on retrouve (figure 15) la relation linéaire entre 
longueur de l'abondance et largeur totale, correspondant au rapport 1/4 
pour les adultes et C5, lég~rement plus petit, pour les juvéniles C4 
dont l'abdomen est encore peu segmenté (10). Un certain nombre de 
points -7- s'écartent de la relation. Ils correspondent principalement 
à des biais dÛs à une élimination incompl~te des appendices lors du 
filtrage. Ces points sont numérotés de 1 à 7 sur la figure 15. Dans la 
plupart des cas, une élimination incompl~te des pattes accolées à la 
partie arri~re du' corps entraîne une erreur sur la détermination de la 
limite entre l'abdomen et le céphalothorax et une surestimation de sa 
longueur (point 1) ou une sous-estimation (points 2, 4, 5, 6, 7). Il 
faut souligner le cas du point 3 ; il correspond à un cas d'antenne non , , ' 

eliminee et d'inversion de l'orientation pour lequel les mensurations 
fausses déterminées restent tr~s voisines de la relation d' allométrie .' 
Enfin, les largeurs céphalothoraciques (largeur totale- longueur de 
1 'abdomen) , déterminées pour ces trois catégories de Cal anus, sont très 
voisines des tailles déterminées sur ces échantillons par biométrie 
manuelle. Les largeurs du céphalothorax varient respectivement pour les 
classes C4, C5 et adultes de 1,423 à 2,09 mm, 1,870 à 2,63 mm, 2,16 à 
2, 840 mm, en bonne correspondance avec les dimensions respectives de 
1,40 à 1,88 mm, 1,88 à 2,56 et 2,20 à 2,80 mesurées manuellement pour 
cette population ( 13) • · 

1.75-
CALAN US • 
a du !tes • • 

1.50-
A C5 E A 

E a C4 
1.25- @ • z • w 

@ :;! • a 
0 A 
0 1.0- a !l) a • 
<l: A A A • A A e 
.....J • c. •" "• a a c. c. • @ w 0.75- a a c. A 

0 a • .e A 

ce a 
a:: a a a 

~ @ ~ 0.50- oo a a e • :J A @ (!) • z {1) g 0.25 1 1 1 1 1 
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Fig (15) Diagramme de dispersion longueur totale - longueur abdomen. 
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VI - CONCLUSION - RESUME 

La mise en oeuvre de cette application a conduit a inventorier de 
nombreux cas de figures dont l'analyse posait des probl~mes. En 
particulier, quelqUes hypothèses simplificatrices adoptées au début de 
l'étude sur la possibilité d'éliminer les bruits et de séparer les 
individus par seuillage, l'absence d'influence de la position et de 
l'orientation des individus sur la prise des mensurations {individus 
considérés comme symétriques suivant leur grand axe) se sont avérées 
injustifiées. 

Ces probl~mes ont conduit à développer ~es ~l~orithmes présentés 
ici. Dans la majorité des cas difficiles enumeres, les solutions 
proposées permettent d'extraire à partir des images des points 
anatomiques remarquables des individus correspondant à la définition 
des biologistes : abdomen, céphalothorax, limites caudales et 
frontales. Il en résulte que les mensurations effectuées de manière 
automatique entre ces points correspondent parfaitement aux définitions 
de la biométrie. Les principales erreurs de mesures qui subsistent 
sont dues aux cas peu fréquents de mauvais positionnement de ces points 
remarquables. Ces mensurations fournissent d'ores et déjà une 
automatisation des analyses biométriques utilisées en écologie. La 
méthode est directement applicable pour les échantilons à composi tien 
faunistique connue ou à faible diversité spécifique (cultures). 

Il s'agit d'une première. étape indispensable pour l'automatisation 
des techniques d.' identification et de dénombrement. Dans ce sens, outre 
les critères biométriques définis a priori, la démarche choisie permet 
d'associer des paramètres plus spécifiques de la. reconnaissance de 
formes , tels que 1 es moments d'inertie ( 14.15) et les descripteurs de 
Fourier (16) • Ces deux éléments peuvent apporter des moyens 
supplémentaires d'identification. Dans ce sens, 1 'appel aux techniques 
d'analyses d'images et de reconnaissance de formes permet un gain de 
résolution important par rapport aux méthodes basées principalement sur 
l'analyse des distributions et des variations de .fréquence àe taille. 
Cependant, une deuxième étape consiste à tester le pouvoir discriminant 
de ces critères. Ce qui implique d'élaborer une méthode de 
èlassification appropriée. C'est une étape primordiale pour justifier 
l'intérêt du développement de cette technique. 
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