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Une argumenta tion théorique élementaire eSI proposêe en faveur d' une approche 
globa le de certains aspects du fonction nement des systemes mcsozooplanctoniqucs ct 
plus particulièrement de leurs potentialités de production Dans cc bul, J'activi té de 
l'aspartatc transcarbamylasc (A TC). enzyme contribuant à la biosynthèse des compo
sa nts de base des acides nucléiques. est mesurée sur des échan tillons du peuplement 
mésozooplanctonique total. La méthode est appliquée au peuplement néritique de la 
côte Nord de la Bretagne (Manche occidentale) au cours de la période de prod uction 
printanière. 
L'évolution de l'activité de l'A TC dura nt l'accroissement de la biomasse mésozooplanc
tonique présente globa lement des caractéristiques analogues à celles miscs en évidence 
pour des organismes. La cohérence de cc résultai est analysée en relation avec des 
do nnées de la li ttéra ture. 

Oceanol. Acta, 1983. Actes 17e Symposi um Européen de Biologie Marine, Brest 27 sep
tembre· l ~r octobre 1982, 15- 19. 

Systemic a pproach of the secondary production potentialities of pelagie 
ccosystems ; the spring evolution in a neritic a rea 

An elemenla ry theoretical argumen tation is advanccd in favour of a global approach of 
sorne aspects of mesozooplanktonic systems dynam ics and specially thcir prod uction 
polentialities. For Ihis purposc. measuremenls of the activity of aspartate transcarba
myiase (A TC), an enzyme contributing to biosyn thesis of basic componCnLS o f nucleic 
acids. are pcrformed on samples of the whole mesozooplankton. The method is applied 
10 the neritic communily of Ihe North cmlst of Brittany (Western English Chan nel) 
during the prod uctive period ofspringtime. 
The dcvelopment of ATC activi ty during the increase or the mcsozoopla nktonic biomass 
shows global characteristics similar to those of orga nisms. The coherence of this result 
is analyscd in con nect ion wi th prior data. 

Ou al/ol. Acta, 1983. Proceedings 171h European Marine Biology Symposium. Brest 
France. 27 Septembcr-l OClobcr, 1982. 15- 19. 

Le mésozoopla ncton comprend les plus petits méta
zoaires hétérot rophes des Ccosystêmes pélagiques et 
const itue donc le premier maillon du réseau trophique 

responsable du transfert. vers les niveaux supérieurs. de 
la maticrc organique disponible da ns le milieu sous 
forme de particules en suspension. Il joue lâ un rôle ca pi
tal. qui justifie l'immense intérêt que suscite son étude. 
Fondée sur une analyse descriptive relativement sta-
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tique au début, la rcchereheen cedomaine s'est peu à peu 
orientee vers la compréhension des processuS dyna
miques permettant le passage du flux énergétique à 
travers ce maillon qu~ d'un point de vue fonctionnel, 
forme un compartiment relativement bien individualisé. 
Appliquant le principe de la divisibilité conceptuelle 
des écosystèmes énoncé par Margalef (1968). on peut 
le considérer lui-même comme un système, au sens 
défini par Fisher et Girard (1975). c'cst-à-dire (1 un 
ensemble d'éléments ayant des relations mutuelles et se 
comportant comme un tout à une échelle de percep
tion donnee Il. Parmi les proprietés des syStemes. 
recensées de façon synthetique par Frontier (1977), 
émerge J'idée de fonctionnemen t global, que nous allons 
tenter d'exploiter en définissant une « échelle de per
ception Il pertinente pour parvenir à une évaluation 
globale cl·une fonction essentielle du peuplement méso
zooplanctonique au sein de J'écosystème pélagique. sa 
croissance. 

Unc méthode d'approche particulière des mécanismes 
de la production secondaire peut être proposée en con
sidération de deUJ( proprietes. pourtant apparemment 
antinomiques. des systèmes mèsolooplanctoniques : 
ce sont la remarquable complexité et la relative homo
généité caractérisant à la fois la structure ct le fonction
nement de ces peuplements. 

Du point de vue de leur struclUre, ces systcmL"S SOnt en 
effet très complexes si l'on considère simplement leur 
diversité specifique: ils deviennent extrêmement com
plexes si, au-delà de cct aspect, on envisage les varia
tions possibles des effecti fs des dilTérentes espèces et de la 
distribution des fréquences de tailles dans les popula
tions de chacune de ces espèces. En revanche, J'enSl.:mble 
des producteurs seconda ires au scns de plus cn plus 
couramment admis aujourd'hui, organismL'S micro
phages herbivores ou non. présente une relative homo
généi té quant à leur situation phylogénétique (prédo
minance de crustaces et, parmi ceux-ci. de copépodes). 
leurs dimensions(forte proportion d'individus mL'Surant 
0,2 à 4·5 mm), leurs modes de nutrition (organismes 
filtre urs essen tiellement). 

Pour ce qui concerne le fonctionnement des peuple
ments mesozooplanclOniques. les interrelations. tro
phiques en particulier. non seulement entre espCces. 
mais encore en tre individus de stades de développcmem 
différents au sein d'une même espèce sont d'une telle 
complexité que les mêcanismes cybemétiques résultanLS 
aboutissent à l'émergence de propriétés systémiques 
imprévisibles dans J'ètat actuel de nos connaissances: 
cette complexité rend illusoire la formulation exhaus
tive, par une approche analytique classique. de l'in
fluence des facteurs de l'environnement physico-chi
mique CI trophique sur le fonctionnement global du 
système. Envisagé il une autre échelle. le mésozooplanc
ton peut apparaître comme un ensemble tres homo
gene : en effel entre ses nombreux constituants, lcs 
similitudes biochimiques. structurales et mét:J.boliques. 
sont sans doute considérablement prépondérantes par 
rapport aux distinctions morphologiques liées aux 
différences taxonomiques. Ce sont d'ailleurs les pro
priétés des séquences metaboliques de l'espèce qui 
expliquent les propriétés de cette cspêce et le type 
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d'interrelations qu'elle établit avec son environnement 
(Schoffeniels, 1973). 

A la suite d'une analyse pertinente des attributs fon
damentaux de la cellule communs à l'ensemble des orga
nismes vivants, Schoffeniels (1973) propose une dis
section conceptuelle de ]'écosystéme jusqu'au niveau 
de la séquence métabolique. Cest en effet dans la cellule 
que se réalisent les processus biochimiques gouvernés 
à la fois par le génotype de l'individu et les régulations 
imposèes par l'ensemble des conditions physiques, 
chimiques. trophiques, mais aussi faunistiques du 
milieu. qui peuvent avoir des influences inductrices ou 
répressives, synergiques ou antagonistes. Chaque réac
tion métabolique peut êt re considérée comme une 
entité fonctionnelle élémentaire dont les effets. se pro· 
pageant à travers les divers niveaux d'organisation dc la 
matiere vivante, sc répercutent sur les échelons hiérar
chiques supérieurs, c'est-à-dire, au-delà des organismes. 
sur les caractéristiques des populations et des biocénoses 
(Ceccaldi. 1981). A une échelle suffisammen t large pour 
intégrer la variabilité spatio-temporelle de la structure 
et du fonctionnement du peuplement mésozooplancto
nique, le taux d'activité d'une séquence métabolique 
contributive d'une fonction donnée sera donc signifi· 
catif du niveau global d'exécution. à l'échelon cellulaire, 
de la fonction au sein du système. Le probléme sc réduit 
alors à estimer l'émanation de ce processus élémentaire 
au niveau du fonctionnement systémique du peuple
ment, souci concret de l'écologiste. Ce type d'approche 
permet de mettre à profit l'homogénéité des processus 
cellulaires pour prendre en compte. en n'en mesurant 
que l'effet globaL la complexité des innombrables 
mécanismes I.:ntrant cn jeu dans la producuon secon
daire. 

Dans une revue récente des diverses méthodes biochi
miques utilisèes en oceanographie biologique, Ceccaldi 
(198 1) a souligné J'intérêt que présemerait une méthode 
de mesure des potentialités de croissance des organismes 
marins. ct posé le probléme de l'evaluation de fonctions 
physiologiques au niveau d'une commu nauté prise 
dans son ensemble. L·association de ces deux ~ropo
sitions évoque un problëmc majeur en oœanograpll;" 
biologique, l'estimation in sim de la production secon· 
daire pélagique. Le Borgne ( 1978), après une mise au 
point sur l'avancement des travaux dans cc domaine, 
a lui-même proposé une approche très prometteuse, 
qui présente le triple intérêl de fournir une estimation 
instantanée. quantitative et applicable au peuplement 
total (Le Borgne, 1982 a). Sa mise en oeuvre nécessite 
cependant un assez grand nombre de mesures, en outre 
pour panic réalisées ill vitro, ce qui pose une fois de plus 
la question de la validité de J"extrapolation de telles 
mesures à la réalité du milieu naturel. L'argumentation 
théorique succinctement présentée ci-dessus cond uit â 
rechercher, pour lenter d'cstimer une fonction donnée. 
une séquence mètabolique prenant une part aetive ct 
directe dans la rcalisation de cette fonction. ct ceci selon 
un processus spécifique dc la fonction ct unique pour 
les différents constituants du peuplement. Les méca
nismes élémentaires essentiellement contributifs de la 
croissance et de la multiplication des organismes zoo
planctoniques sont la synthèse protéique et la division 



cell ulaire, qui requièrent l'élaboration des unites fon
damentales de constitution des acides nucléiques. les 
bases puriques ct pyrimidiques. La première réaction 
métabolique de 1<1 voie de biosynthcsc de 110 1'0 des bases 
pyrimid iques es t spécifiquement catalysée par l'as par
tate transcarbamylase (A TC). Diverses applications 
du dosage de cette activitc enzymat ique o nt été envi
sagées. ct o nt montre: l'aptitude de la méthode à estimer 
les poten tialités de croissance de tissus (Bergeron, 
Alayse-Danel, 1981 ; Mathieu el al. , 1982) ou d'orga
nismes marins (Bergeron, 1982). L'activité de l'ATC est 
mesurée ici sur des échantillons d u peuplement méso
zooplancton ique total, dans le but de tenter une 
approche systémique des potentia li tés de production 
secondaire d'un écosystème pélagique. Cette methode 
a éte mise en oeuvre en provi nce neritique au cours de la 
période de fo rte production printanière. 

MATÉRIEL ET MÉTHODES 

Les résultats présentés concernent une serie de quatre 
campagnes réalisêes au co urs du printemps 1979, de la 
fin de mars a la mi-juin, sur une zone situec au large 
de la côte Nord de la Bretagne (fig. 1). Le zooplancton 
a eté pre levé par traits verticaux de fil et de type WP 2, de 
200 Il de vide de maille, intégrant toute la hauteur de la 
colonne d'eau (de 5 m du fond à la surface). 

L'aCtivité de l'ATC est mes urée selon la méthode mise 
au point par Bergeron ct Alaysc- Danet (1981), les con
ditions de l"i ncubation enzymatique éta nt lêgèrcmenl 
modifiées eu égard aux propriétés particuliéres des 
extra its de zooplancton (Bergeron, en prép.). L'unité 
d'activite enzymatiq ue (u .ATC) est la qua nt ité d'en
zyme nécessaire pour produire une nanomole de car
bamylaspartate par minute dans les conditio ns du 
dosage. 

Les protéines solubles sont dosécs dans les co nditions 
deerites par Samain el al. ( 1977). 

'" .. ..,. ." '" 
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APPROCHE SYSTE:MIQUE DE LA PRODUCTION SECONDAIRE 

RÉS ULTATS 

Au cours du printemps 1979. le processus de production 
mésozooplanctonique s'est déroulé, ou pour le moins 
est apparu à l'observation, de façon intéreSsante du fait 
de son ampleur: la biomasse protéique moyenne sur 
l'cnscm ble de la zone est en effet passée de 0,3 à 8,8 mgjm.1 
de la fin du mois de mars à la mi-juin Les quatre séries 
de mesures réa lisées durant cette période mettent en 
évidence une faible augmentation de l'activi té spécifique 
de rA TC entre les deux premières campagnes. suivie 
d'une diminution progressive d'avril à juin (fig. 2). 
L'activité enzymatique est donc la plus forte au début du 
printemps, lorsque la productivité est appa remment 
maxim ale; elle décroît ensuite scion une allure asympto
tique à mesure que croi t la biomasse. 

Le principe de l' uti lisation de l'ATC comme indice 
systèmiq ue des potentialités de production seco ndai re 
condui t à analyser les va riations de son activité en 
fonction de la biomasse mésozooplanctonique consi
dérée comme une estimation globale du stade de l'évo
lution printanière du peuplement. Exprimèes par rap
port à la même unité de volume du milieu. les deux 
va riables apparaissent liées, en coordonnèes Log-Log, 
par deux rela tions linéaires successives (fig. 3), dont 
l'ex pression généra le peut s'écrire de la façon sui van te: 

LogATC = li Log P + b. 

Les variat ions respectives de l'activité de rATe ct de la 
biomasse sont donc gouvernèes par une loi allométriq ue 
de la fo rme; 

ATC ~ ~p' (où Log ~ ~ b)" 

L'activité spécifique (ATC.) de l'enzyme est l'aetivi te 
rapportée à une unité pondérale, elle équiva ut donc au 
rapport des deux variables: 

ATC. = A;C = I3pa - t. 

."~ Figure 1 

Siwat ions gcographiques des Mations d 'échant illonnage . 

Lo<"Ul;on mûp of Ilrl' .l<1mpl;"K $1(11;011$. 
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Figure 2 
Êvolution de l'activité spèdfique moyenne de r ATe (eltprimée en 
u. ATqmg de protéines) et de son écart·type et accroissement de ta 
biomasse prOléique moyenne (exprimée en mg de pro léines,lmJ d'eau 
de mer)el de son ~art·lype au cours du printemps 1979, 

O('\'('/opm('n/ QJ 1/1f!'Jl'l.'ruge W/U" oJ III{' A TC 5PI'Ci/icuctil'jt)' (expr!'$:;. 
"d ill ATC llI1ilS}mg oJ profeins) und ils slUn(luNJ dl'l'imiull und incr"use 
oJ Ihe UI'f'wgl' mir". of 1111.' prolf'inir hiomass (l'xpressed in prO/pins 
mg/ml of 5eu "'ul<'r) und ilS 51UIIII<lrd del'/'<lli(!I1 durillg spring. 

On voit que, si l'exposant a est égal à 1, ATC. devient 
conSlante. La première rel ation ètablie pour la cam
pagne Thalia 5 présente un exposant a supérieur à l, 
ce qui signifie que ['activité spécifique et la biomasse 
augmentent simultanèment Pour les trois campagnes 
suivantes, le paramètre a devient inférieur à l , confor
mément à la dim inution subséquente de J'activité 
spécifique de rATC décri te précédemment 

DISCUSSION 

De travaux réalisés antérieu rement ont pu ê tre ti rés les 
enseignements majeurs concernant J'activité de rA TC 
d'un tissu ou d'un organisme marin : son évolution au 
cours de la croissance, ses variat ions en ronction du 
poid:; ont été décrites et certaines de ses possibilités 
d'application ont été miscs en évidence (Bergeron, 
Buestel, 1979 ; Bergeron. Alayse- Danel, 1981; Bergeron, 
1982). Il apparaît indeniable que de fo n es similitudes se 
dégagcnI de la comparaison des propriétés de l'A TC 
d'un peuplement mésozoo planctonique avec celles 
observées sur des individus, En particulier. le spectre 
des varia tions de l'activité spécifique au cours de révo
lution pondérale es t analogue à celui décri t pour la 
gonade de coquille St-Jacques (Bergeron. Alayse- Danet, 
1981) ou des larves de poissons en élevage (Bergeron, 
1982) ; il est caractérisé par une augmentation initiale 
très rapide, puis par une longue pente monotone décrois
sante qui semble significa tive de la majeure partie de la 
maturation du peuplement. Ce résultat est en bon 
accord avec les grandes lois qui gouvernent l'évolution 
des écosystemes telles que synthétisées en particulier par 
Margalef (1968) et Odum (1969). 
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Variations en coordonnées Log·Log (népérÎen) de l'activité de rATe 
(exprimét: cn u.A TC) en fonction dc la biomasse proléique (ex primee 
en m~) au cours du prinlemps 1979, Les deux variables sont rapportees 
au m d'eau de mer, Le calcul des paramélres des droites de règression 
ct des coemcients de correlat ion a etc effectué à l'aide des couples de 
valeurs représentés par les symboles circulaires vides pour le segment 
de droite (a) el par les trois autres types de symboles pleins pour le 
segment de droite (b) , 

VuriuliOr1 in I/{'pitriun [Qg-Log r{)()rdinU/ej of Ihe ATC u(/i .'iIY 
(t'xpre.ul'd in A TC Imils) inrt'/01lion ,,'ùh Iht' pro/('iniC'biomùS$ ( .... :pre$:;· 
"cf in mg) during sp, illg of 1979, Thl' MO l',,,iabll'S CIre e,lpressl"d Jor 
0111' ",J of J'('U "'0111"', TIll" OJ/rulUlioll of Ihe rl'grnsioll (inl"s pur01lllelers 
,JI/II corre/"fiOIl c()efjiri/"lIIs '''us pnfomrf'd ... ilh toupies of 1',11<1" 
repre$tll/I'd bJ' o~n ârdp.~ for III(' line srgl/1l'lII (a) und by Ih" IlIret' 0111", 

designs for Iht' /in" ,wgmt'lrl (b) . 

L'assujettissement des variations de l'activité enzyma
tique à celles de la biomasse proteique, c'est-li-dire glo
balement au stade de maturation du peuplement meso
zooplanctonique, selon une loi de type a llométrique, 
est manifeste et des travaux recents (Bergeron. en prép,) 
tendent à confirm er qu' il s'agit d'un phénomène assez 
général dans le milieu natureL C est également une 
propriété mise en évidence précédemment sur d'autres 
systemes vivants (Bergeron, 1982), L'existence de rela
tions allométriqucs régissant des processus physiolo
giques (divers aspects sont abordés par Bougis, 1974) 
ou la variabili té de descripteurs biochimiques (ci tons 
entre aUlres Bamstedt et Skjolda l, 1980; van Wor
mhoudt et Sellos, 1980) ne présente pas un ca ractère 
de nouveaule, clic a maintes fois ete démontrée pou r des 
organismes, L'intérêt réside surtout ici dans le fait que 
l'o n sc place a une echelle différente, (1 macroscopique )) 
selon J'expression employée, entre ,lUtres. par Margalef 
(1968), Les suggestions heuristiques proposées par cel 
auteur peuvent s'appliquer à la biomasse mesozoo· 
planctonique considérée comme une enti té biologique. 
complexe el organisée, qui se situe dans l'écosystème 
a un niveau d'organisation hiérarchiqucment superieur 
à celui de l'individu ou de la population, A celle échelle 
d'observation. il eSI ai nsi possible de faire appa raître 
certaines propriétés systemiques du fonctionnement de 
cette entité permettant de l'assimiler à un organisme, 



cc que semble corroborer l'existence d'une loi allomc
trique liant J'activité de rATe et la biomasse. Peu nom
breux sont les travaux susceptibles d'asseoir de tels 
com.'cpts : notons q ue SutclifTc et lIf. ( 1970) mettent en 
évidence une rela tion compa rable entre la prod uctivité 
pri maire et la biomasse phy toplanclon ique; pa r ailleurs. 
apres analyse des va riations de taux physiologiques 
mesurés globalement sur des cchanti llons d'un peuple
ment océan ique de composition peu variable, Le 
Borgne (1982 b) montre que les réactions du mésozoo
plancton à la température et à l'abondance des parti
cules sont analogues à celles d'individus d' une même 
espèce; enlin, l'estimation de certaines fonc tions. en 
particulier la nutrition, au niveau du peuplement 
mesozooplanctonique tota l pa r la mesure d'activites 
enzymatiques a déjà fo urni quelques résultats démon
trant l'intérêt de l'approche, et permettant en outre de 
souligner l"impo rtance des échelles de perception spa
tiales ct surtout temporelles envisagees (Mayzaud., 
Conover, 1976; Mayzaud, Poulet. J978: Cox el al., 
1982). 
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APPROCHE SYSTËMIQUE DE LA PRODUCTION SECONDAIRE 

La méthode d'approche globale proposée ic~ fondée sur 
une argumentation essentiellement théorique, a produit 
un premier ensemble de resulta ls dont la valid ité est 
surtout étayée par la constata tion d'a nalogies remar
quables aveC des phénomenes mis en évidence précé
demment pou r des organismes. Il est certain que l'exten
sion du modéle a u peuplement mésozooplanclon ique 
total est à considérer ct à manier avec circonspection. 
Néanmoins, la dispon ibilité d'un indice capable d'une 
estimation instantanée des potent ialités de production 
secondaire d'un écosystéme pélagique IX=rmellrait d'ob
tenir des informations précieuses sur le fonctionnement 
du systéme et d'otTrir des possibi lités d'applications 
importantes en ocea nographie biologique. 
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