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Abstract - Comparison of methods to estimate the secondary production of a population of the polychaete Ditrupa 
arietina (O.F. Muller). We compared the ability of three direct methods (increment summation, loss summation and 
instantaneous growth rate coefficient), the size-frequency method, and eight indirect methods (Banse and Mosher, Benke, 
Brey, Edgar, Morin and Bourassa, Plante and Downing, Robertson and Schwinghamer et al.) to measure or to predict the 
secondary production of a Mediterranean population of the polychaete Ditrupa arietina. This comparison was carried out 
both on the 1994 cohort during its two-year lifespan and on the entire population during the two years of the study (1994- 
1996). Our results showed that all three direct methods are more or less equivalent. Results referring to the year 1994-1995 
showed a strong overestimation of the actual production by the size frequency method. This is attributed to the existence of 
an average individual maximal size below which the actual production equals zero. During the same year, the results 
obtained using indirect methods were highly variable, partly, but not solely, due to the type of environment for which the 
regression models were built. The incorporation of temperature as an independent variable within the most recent regres- 
sion models did not contribute to improving the quality of the predictions. Results referring to the year 1995-1996 confirm 
the incapacity of both the size frequency and the indirect methods to predict .changes in the P/B ratio in relation with age 
structure and recruitment irregularities. These results are discussed in the context of inferring productivities both at the 
population and the community level. 0 Elsevier, Paris / Ifremer / Cnrs / Ird 
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RCsumC - Nous avons cornpark les aptitudes de trois mCthodes directes (sommation des incrkments, sommation des pertes 
et coefficient de croissance instantanke), de la mCthode de frCquence de taille et de huit mCthodes indirectes (Banse et 
Mosher, Benke, Brey, Edgar, Morin et Bourassa, Plante et Downing, Robertson et Schwinghamer et al.) B mesurer ou d pr& 
dire le niveau de production secondaire d’une population m&literranCenne de l’anntlide polych&e Ditrupa arietina. Cette 
comparaison a port6 b la fois sur la seule cohorte ayant recrutC au printemps 1994 pendant ses deux annCes d’existence et 
sur l’ensemble de la population pendant les deux an&es d’Ctude (1994-1996). Dans l’ensemble, les rdsultats obtenus mon- 
trent la quasi-Cquivalence de toutes les mCthodes directes. Une forte surestimation de la production rdelle par la mCthode 
de la fr&uence de taille est observCe avec les r&ultats de 1’annCe 1994-1995, oti l’existence d’une taille moyenne maximale 
au-deli de laquelle la production est nulle n’est pas prise en compte. Pour cette m&me annCe, les r&ultats obtenus par les 
m&odes indirectes sont t&s variables avec, entre autres, le type de milieu pour lesquels les modkles ont CtC Ctablis. 
L’introduction de la temp&ature.dans les modbles les plus rt5cents ne semble pas amCliorer la qualitt des p&dictions. Les 
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resultats de l’annee 199.5-1996 confirment I’inaptitude de la methode de frequence de taille et des methodes indirectes a men- 
dre compte de l’evolution du rapport P/B en fonction de la structure d’age et des irregularites du recrutement. Ces resultata 
sont discutes en fonction de l’utilisation possible de ces methodes pour inferer des productivites tant a l’echelle de popu- 
lations monospecifiques qu’a celle de communautes benthiques dans leur ensemble. 0 Elsevier. Paris / Ifremer / Cnrc / Ird 

production secondaire 1 mbthodes I polych&es I MCditerranCe 

1. INTRODUCTION 

D’un point de vue fonctionnel, les Ccosystemes peuvent 
&tre conceptualist% comme un ensemble de comparti- 
ments qui Cchangent de la mat&e et de l’energie. Cette 
demarche revient a caracteriser : (I) des compartiments 
dont l’importance est exprimee en termes de biomasse, et 
(2) des flux dont l’intensitt est exprimee en biomasse par 
unite de temps. Les flux en question peuvent soit corres- 
pondre a des Cchanges entre deux compartiments diffe- 
rents (predation, defecation, degradation, etc.), soit a la 
production de nouvelle biomasse par un compartiment 
biologique don&. Cette production sera alors dite pri- 
maire ou secondaire suivant que le compartiment en 
question est autotrophe ou bien heterotrophe. La notion 
de production est fondamentale puisque c’est elle qui syn- 
thetise le mieux l’ensemble des donnees (biomasse, crois- 
sance individuelle, reproduction, temps de generation, 
survie) caracterisant le bon fonctionnement dun compar- 
timent biologique, dune population [4] ou d’un Cco- 
systbme [20]. 

Les methodes de mesure de la production different tres 
largement suivant la nature du compartiment biologique 
consider& Les productions primaires et paraprimaires 
(microbiennes) sont uniquement apprthendees a l’echelle 
de la communaute dans son ensemble, et leurs mesures 
font largement intervenir l’utilisation de radiotraceurs. La 
relative 1CgeretC des protocoles impliqds est alors 
contrebalancee par toute une serie de conditions permet- 
tant de calculer la production a partir de la mesure 
d’incorporation. Les mesures de production secondaire 
sont, au contraire, le plus souvent envisagees a lkhelle 
de la population [4]. Elles sont realisees directement B 
partir des mesures de densites et de biomasses individuel- 
les et necessitent un effort d’echantillonnage et d’analyse 
particulitrement important. Dans les faits, une dttermina- 
tion qc directe F> de la production secondaire n’est pas tou- 
jours possible puisqu’elle depend en grande partie (1) des 
caracteristiques (et plus particulierement de la structurej 
de la population CtudiCe, et (2) de l’effort d’echantillon- 

nage realise 1241. Cette difliculte a conduit au developpe- 
ment de plusieurs methodes dites << alternatives >>. 

L’examen de la litterature concernant les mtthodes d’eva- 
luation de la production secondaire revele une grande 
heterogeneitt. Classiquement, on distingue trois grandes 
categories de me’thodes : ( 1) les m&odes s directes j>. 
(2) la methode dite de <( frequence de taille )>, et (3) les 
methodes X< indirectes >> ou de regression 12.51. Les 
methodes directes (courbes de Allen, sommation des 
increments, sommation des pertes, coefficient de crois- 
sance instantanee) font intervenir un suivi de la structure 
de taille de la population. Les taux de croissance et de 
mortalite y sont presque toujours dtduits de l’evolution 
temporelle du poids individuel moyen et de l’effectif de 
chaque cohorte. La methode de frequence de taille [3. 
17-19) implique Cgalement un suivi de la structure de la 
population. Elle est en general utilisee lorsqu’il est impos- 
sible de separer les differentes cohortes de man&e satis- 
faisante. Enlin, les methodes de regression 12, 5, 6. 11, 
27, 31, 331 different totalement des deux precedentes. 
Elles sont fonddes sur la bonne correlation observee entre 
certaines caracteristiques des populations (i.e. duke de 
vie, biomasse moyenne, poids individuel moyen ou poids 
individuel a la premiere maturite sexuelle) ou du milieu 
(temperature) avec la production secondaire ou le rapport 
P/B (determine, pour un grand nombre de cas, par l’une 
des deux methodes precedentes). La simple connais- 
sance des parametres intervenant comme variables inde- 
pendantes dans chacun des modeles de regression permet 
d’envisager une evaluation du niveau de production 
secondaire. 

Ces trois types d’approche sont actuellement tous utili- 
ses et parfois de man&e plus ou moins interchangeable 
151. II faut souligner que les resultats obtenus par cha- 
curie de ces approches ne revetent la m&me valeur 141. 
Les methodes directes fournissent, sous reserve d’un 
Cchantillonnage adequat 1241, les seules evaluations cor- 
rectes de la production secondaire. L’utilisation des 
methodes alternatives que sont les methodes indirectes 
et, dans une moindre mesure, celle de la frequence de 
taille, est beaucoup plus sujette B caution. En effet. selon 
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leurs auteurs eux-memes, ces approches ne foumissent 
qu’un simple ordre de grandeur de la production reelle 
du fait : (1) d’hypotheses prealables, en particulier sur le 
modble de croissance et le voltinisme de la population, et 
(ou) (2) des limites des modeles de regression utilists 
[18]. 11 est particulierement souhaitable de valider ces 
approches en comparant leurs resultats avec ceux de 
methodes directes. Une telle demarche a CtC conduite a 
plusieurs reprises pour la m&ode de frequence de taille 
[lo, 28, 32, 411. Les resultats obtenus sont contradictoi- 
t-es, concluant soit a la quasi-equivalence des deux types 
de mtthodes [8, lo], soit au contraire a l’existence de dif- 
ferences plus ou moins importantes [28, 32, 411. A notre 
connaissance, les seules etudes comparant des produc- 
tions secondaires obtenues par l’utilisation de methodes 
directes et indirectes font intervenir des organismes d’eau 
deuce [4], ou sont limit&es a un t&s petit nombre de 
methodes indirectes [37]. Ce dernier point est domma- 
geable du fait du developpement recent de nouvelles 
approches integrant les effets de la temperature [4, 11, 
271. Cette &ape semble indispensable pour (1) valider a 
posteriori, et (2) faire Cvoluer les modeles proposes [4]. 

L’objectif du present travail consiste a comparer les resul- 
tats obtenus par les trois grandes approches (directes, fre- 
quence de taille et indirectes) permettant l’evaluation de 
la production secondaire. La comparaison a Ctt realide 
pour une population mediterrantenne de l’anntlide poly- 
chete Ditrupu urietina, organisme qui offre l’avantage de 
la simplicite puisqu’il presente de fortes densitts, une 
reproduction annuelle, et une croissance limitee a la seule 
premiere annte de vie [25]. 

2. MATERIELS ET METHODES 

2.1. Mattkiel biologique : stratCgie de comparaison 

Ditrupa arietina (O.F. Muller) est une annelide polychete 
sedentaire de la famille des Serpulidae (Serpulinae). Son 
corps est loge dans un tube calcaire ouvert a une extre- 
mite et entibrement formt de deux couches de calcite pre- 
sentant des opacites differentes. Ce tube montre le plus 
souvent un retrtkissement de sa paroi exterieure au 
niveau de l’ouverture et est fern-k par un opercule rigide, 
constitue par differentiation d’un des filaments bran- 
chiaux. Absente des fonds meubles de la baie de 
Banyuls-sur-Mer lors de la description initiale de la bio- 
nomie benthique de la c&e catalane franGaise [16], cette 
espbce y presentait en 1994 et dans les substrats sableux 

des densites superieures au millier d’individus par metre 
carre [25]. Cette emergence ne semble d’ailleurs pas limi- 
tee a la seule baie de Banyuls-sur-Mer, mais rev&t au 
moins une importance regionale (1211 ; Sarda, comm. 
pers.). Dans tous les cas, l’existence conjointe de densites 
Clevees et dune structure dure facilitant la realisation des 
mesures biometriques font de Ditrzqa urietinu un excel- 
lent modele pour des etudes de dynamique de population. 

En baie de Banyuls-sur-Mer, cet organisme presente une 
duke de vie de 2 ans, avec une reproduction annuelle 
intervenant chaque printemps [25]. Sa croissance est de 
type logistique et se trouve strictement limitee a la pre- 
miere annee de vie [25]. Par ailleurs, le printemps 1994 
correspond a un recrutement dune importance exception- 
nelle [21, 251, ce qui fait que cette cohorte est tres large- 
ment dominante au sein de la population pendant l’annee 
1994-1995. De plus, en l’absence de tout recrutement 
significatif au printemps 1995, la cohorte de 1994 est la 
seule presente au tours de l’annee 1995-1996. Ces carac- 
teristiques nous ont conduit a retenir trois periodes diffe- 
rentes comme base de comparaison des productions 
secondaires obtenues par les differentes methodes 
testees : (1) la production de la cohorte de 1994 pendant 
sa premiere annee de vie (C,,,,), (2) la production de 
cette m&me cohorte pendant sa deuxieme annee de vie 
qui est elle-mCme Cgale a la production de la population 
totale pendant cette meme periode de temps (C,,_,, = P,,_ 
s6), et enfin (3) la production de la population totale pen- 
dant l’annee 1994-1995 (Pg4&. 

2.2. RCcolte et traitement des Cchantillons 

La station choisie constituait le site atelier des etudes a 
l’interface eau-sediment lors de la premiere phase du Pro- 
gramme national d’odanographie c&i&e. Elle est situee 
dans la baie de Banyuls par 42” 26’ 082 N et 03” 08’ 421 E 
sur un fond de sables fins bien calibrts dune profondeur 
de 18 m (figure I). 

L’echantillonnage a dCbutC le le’juin 1994 et s’est pour- 
suivi jusqu’au 4 juin 1996. Durant cette periode, trois 
tchantillons ont CtC preleves tous les 15 j. Chacun de ces 
repliquats correspond a une surface de 0,l m2 (prelevee 
sur une tpaisseur de 5 cm par un plongeur autonome). De 
retour au laboratoire, les Cchantillons ont Cd tamises sur 
une maille de 1 mm, puis fixes au form01 (4 % dans de 
l’eau de mer) et color& au rose bengale. Les individus 
vivants au moment de la recolte etaient ensuite tries et 
comptes. Ceux presentant des tubes totalement intacts 
etaient ensuite separes et conserves dans de l’alcool (70”) 
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Figure 1. Localisation du site d’Ctude 

Figure 1. Location of the study site. 

avant analyse biometrique. Le paramkre retenu corres- 
pond a la longueur de l’axe majeur du tube (plus grande 
distance entre deux points appartenant a un m&me tube). 
I1 a CtC mesure a l’aide dun systbme d’analyse d’images 
comportant une camera et un moniteur video noir et blanc 
relies a un micro-ordinateur (PC 486) tquipe du logiciel 
MochaTM. La conversion de ce parametre en terme de 
poids set de chair a ensuite Cd realide par utilisation de 
la formule suivante [25]: 

PS = &6948 * AM2,87’7 (N = 345, r* = 0,958) (1) 

Oti : PS est le poids set de chair en milligramme et AM 
est la longueur de l’axe majeur en millimetres. 

2.3 MCthodes d’bvaluation de la production 
secondaire 

Les principales caracteristiques des equations impliquees 
dans les differentes methodes d’estimation de la produc- 
tion secondaire sont rappeltes dans le tableau I. 

2.3. I. Les mkthodes directes 

L’intervalle de frequence de taille utilise etait de 0,5 mm. 
La population presentant en general une structure de 
taille extremement simple, les auteurs n’ont pas utihd de 
methodes mathematiques sptcifiques pour &parer les 
differentes cohortes [38]. Du leT juin 1994 au 28 fevrier 
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1995, la structure observee a ete bimodale avec une diffe- 
rence de taille t&s nette entre les individus ayant recrud 
en 1993 et en 1994 (figure 2~). A partir du 14 mars 1995, 
la structure devient unimodale (figure 2b), ce qui cor- 
respond a la disparition des individus ayant recrute en 
1993. Les productions secondaires de la cohorte de 1994 
(C,,,, et C,,-,,) ont par consequent Cte determinCes a 
partir de l’evolution temporelle des effectifs et des poids 
sets moyens. La situation ttait legerement plus complexe 
pour la production de l’ensemble de la population pen- 
dant la saison 1994-1995 (P,,,), puisque la population 
Ctait alors composee de deux cohortes (ayant recrute en 
1993 et 1994). Sa production totale correspond done a la 
somme des productions de ces deux cohortes. C,,,, a CtC 
mesuree directement pendant la saison 1994-1995 (cf. 
plus haut). La production des individus ayant recrutt en 
1993 n’a en revanche pu &tre dtterminee directement du 
fait de la faiblesse et de la variabilite des densites obser- 
&es. En faisant l’hypothese que le schema de production 
est le m&me pour les cohortes ayant recrute en 1993 et en 

L 17/08/94 
n=1292 

A 
23105195 
n=80 1 

0 10 20 30 40 
Axe majeur (mm) 

Figure 2. Histogrammes de frequences de taille de la population 
BtudiCe. La figure 2A montre la structure bimodale traduisant la 
presence simultanee d’individus ayant recrute au tours des prin- 
temps 1993 et 1994. La figure 2B montre la structure unimodale qui 
traduit probablement la seule presence des individus ayant recrute 
en 1994. 

Figure 2. Examples of size frequency histograms of the studied 
population. Figure 2A shows a bimodal structure reflecting the 
occurrence of both 1993 and 1994 recruits within the population. 
Figure 2B shows a unimodal structure probably reflecting the sole 
presence of the 1994 recruits within the population. 

1994, il est possible d’estimer indirectement leur produc- 
tion (P9& a partir de la formule : 

p94-9, = c94-9, * [l + WI993 + Nl994)l (2) 

\ ou le rapport N,,,, /N,,, decrit l’importance relative des 
effectifs des cohortes ayant recrute en 1993 et en 1994. 
Dans la presente etude, les nombres d’individus concer- 
n& ont tte determines a partir des densites en individus 
de grande taille observees respectivement en janvier 1995 
et 1996 [21]. Les imprecisions assocites a cette approche 
sont negligeables car, tout au long de l’annee 1994-1995, 
la population a CtC tres largement dominee par les recmes 
de 1994 [25]. 

Les intervalles de confiance associts aux mesures de 
C 94-95 et de ‘95-96 obtenues par la methode de sommation 
des increments ont CtC determines a l’aide de la procedure 
non parametrique dite du bootstrap [ 121. Cette procedure 
consiste a recalculer un grand nombre de fois la valeur de 
production en pratiquant a chaque reprise un tirage alea- 
toire au sein des differents repliquats realis& a chaque 
date d’echantillonnage. En pratique, l’incertitude asso- 
ciee aux mesures de production secondaire semble beau- 
coup plus dtpendante de l’evaluation des densites a 
chaque date d’echantillonnage que de celle des poids 
moyens [28]. La procedure utilisee lors de la presente 
etude a done cons&e a recalculer 1000 fois les produc- 
tions C,,,, et C9j-96 en pratiquant pour chaque date 
d’echantillonnage un tirage aleatoire parmi les trois 
valeurs de densite mesurtes. Les intervalles de confiance 
en eux-memes ont ensuite CtC d&ermines a partir des 
valeurs des 2,5 centiles suptrieurs et inferieurs des distri- 
butions de frequence des productions ainsi obtenues. 
Cette procedure est en tout point conforme au protocole 
recommande par Morin et al. [28]. 

2.3.2. La mkthode de frkquence de taille 

Cette approche a Ctt introduite par Hynes [ 181 pour esti- 
mer le niveau de production secondaire d’assemblages 
plurisptcifiques de benthos d’eau deuce. Elle a ensuite 
CtC modifiee par Hynes et Coleman [ 191 puis par Hamil- 
ton [17] et enfin par Benke [3], puis Menzie [26]. 
L’ensemble de ces modifications visaient dune part a 
mieux prendre en compte leg effets du voltinisme (nom- 
bre de cycles biologiques) pendant la p&ode d’echan- 
tillonnage et, d’autre part, a ponderer les erreurs associees 
a un modele de croissance non lineaire pendant cette 
mCme ptriode. L’intervalle de frequence de taille utilise 
dans la presente etude est de 0,5 mm. La croissance effec- 
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Sommation des incrkments 
/= 7 

Sommation des pertes 
t=7 

PO-T,; = (B,-&)I+ ~wt,i+Wt+*r,iw * Wt.j+N,+&J) 
t=O 

Coefficient de croissance instantanke 
t=T 

P 0 T, i = c 
B, i * [(Lo~W,,~, j-Lo,qwt ,b’(At)l , 

t = 0 

FrCquence de taille 

Construction de la cohorte moyenne : Ej = (1+-E)* xELj 

i= 1 

j= I 

Calcul de la production : P = (~~+(cPI))*I* C(E~-E~-,)*(W~* wj_,)o,5 

Banse et Mosher (1980) 

P/B = 0,650 * WM$370 

Benke (1993) 

(kcal) 

log,, (P/B) = 0,546 + (0,035 * T,,,) - (0,247 * log,{) W,,,J 

Brey (1990) 

log,,, (P/B) = -0,018 + (0,022 * log,, BMOJ - (0,116 log,, W,,,& 

Edgar (1990) 

juveniles : PJfILlr = 0,063 * BM0y,Jour0.X6 * TJl,r,r0~80 

adultes : PJc,llr = 0,005O * B,0,,,,0.7R * T,ou,.o~Y’ 

Morin et Bourassa (1992) 

P = 0,18 * BM<,y’,” * WM,,ax14 * 10 
0,037 - T,wr,,,, 

Plante et Downing (1990) 

log,,, P = 0,05 + (0,79 * log,, BMOJ + (0,05 * r, - (0,16 * log,, W,& 

Robertson (1979) 

wsw 

kssw 

(km) 

@ may :  gPS,  WMMax :  mgPS) 

log,o (P/B) = 0,660 - (0,726 * log,o L) 

Schwinghamer et al. (1986) 

P/B = 0,525 * -0,004 W,,, (kcal) 
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Tableau I. l!quations utilisees pour le calcul de la production secon- 
daires par les differentes m&odes testees dam la presente etude. 

Table I. Equations used for the computation of secondary produc- 
tion using the different methods tested during the present study. 

B May : Biomasse moyenne 
sur l’ande de la population, 
B Moy,J : Biomasse moyenne 
sur une journee de la population. 
Br : Biomasse de la population 
au temps t = T, 
B, i : Biomasse de la cohorte i 
au temps t, 
B, : Biomasse de la population 
au temps t = 0, 
CPI : Intervalle de production 
de la cohorte en mois, 
At : intervalle de temps entre 
deux tchantillonnages 
successifs, 
E : nombre total d’echantillons, 
Ei,j : Effectif de la classe de taille 
j dans le ie Cchantillon, 

Ej : Effectif de la j” classe de 
taille de la cohorte moyenne 

I : nombre total de classes de 
taille dans la cohorte moyenne, 
L : duree de vie en annees, 
P : production de la population 
sur l’annee, 
Pro”, : Production journaliere 
de la population, 
P/B : rapport production 
sur biomasse, 
PO.T,i : Production secondaire 
de la cohorte i du temps t = 0 
au temps t = T, 
Nci : Effectif de la cohorte i 
au temps t, 

Tr,,, : Temperature journalike 
en “C, 
T May : Temperature moyenne 
sur l’annee en “C, 
Wj : Poids individuel moyen 
des individus de la j” classe 
de taille de la cohorte moyenne, 

WHat : Poids individuel a la pre- 
miere maturite sexuelle, 
W,,, : Poids individuel maxi- 
mal, 
W May : Poids individuel moyen, 
W,,i : Poids moyen des indivi- 
dus de la cohorte i au temps t 

BMO,: Population average yearly 
biomass, 
B MOY,i.. Population average daily 
biomass, 
Bf Population biomass at time 
t=T, 
B,,,: Biomassof the ith cohort 
at time t, 
B,: Population biomass at time 
t=O, 
CPI: Cohort production 
interval in months, 
At: Time interval between two 
successive samplings, 

E: Total number of samples, 
El,; Number of individuals 
belonging to the j” size class 
within the irh sample, 
E; Number of individuals 
belonging to the j” size class 
of the average cohort, 
I: Total number of size classes 
within the average cohort, 
L: Lifespan in years 
P: Population yearly 
production, 
PJour: Populatton dally 
production, 
P/B: Production biomass ratio, 

Po.T,i: Secondav production of 
the ith cohort between time t=O 
and time t=T 
N,,i : Number of mdtvtduals 
belonging to the cohort i 
at the time t 
TJour: Daily temperature in “C, 

T,,,,(+ Average yearly tempera- 
ture in “C, 
W; Average individual weight 
of the individuals belonging to 
theJh size class of the average 
cohort, 
WMa; Individual weight 
at the first sexual maturity, 
Wrmi,: Individual weight, 

WMoY: Average individual weight, 
W,,; Average weight of the indi- 
viduals belonging to the ith 
cohort at time t 

tive de Ditrupa arietina se limitant a la seule premiere 
annee de vie @gure 3), la valeur de l’intervalle de produc- 
tion de la cohorte moyenne est fixee a 12 mois. Par 
ailleurs, la croissance de l’axe majeur &ant pratiquement 
lintaire durant la premiere an&e de vie figure 4), les 
facteurs de correction CC Ne/Ng F> proposes par Menzie 
[26] pour rendre compte des differents laps de temps pas- 
ses dans chacune des classes de taille n’ont pas CtC utilises 
lors de la presente etude. 

1 
w*= 2,255 

lie 4x0 ls(t-z59,748) 

r2=0,989 
N=50 

7- 
JAODFAJAODFAJ 
1994 Date 1996 

Figure 3. Courbe de croissance pond&ale de Ditrupa arietina 2 la 
station de reference pendant la p&ode Ctudite. La croissance, limi- 
tee 8 la premiere an&e, est correctement d&rite par un modele de 
type logistique. 

Figure 3. Growth curve (individual dry weight) of Ditrupa arietina 
at the study site during the present study. Growth is strictly limited 
to the first year and is adequately described by using a logistic 
model. 

2.3.3. Les mkthodes de re’gression 

Les biomasses moyennes et les poids individuels moyens 
utilises dans les modbles de regression ont CtC directe- 
ment deduits des mesures biometriques (cf. plus haut). La 
duree de vie a tte estimee a deux ans [25]. L’un des pro- 
blbmes pratiques rencontres lors de l’utilisation des 
methodes de regression tient a l’ambigui’te de la definition 
de certains de ces parametres. Les mtthodes de Banse et 
Mosher [2], de Benke [4] et de Plante et Downing [31] 
font ainsi intervenir un poids individuel maximal (W,,, 
ou W,,) que l’on peut par exemple &valuer soit a par- 
tir de l’equation de la courbe de croissance (ce qui dans 
le cas present conduit a une valeur de 2,255 mgPS), 
soit a partir de la valeur maximale effectivement mesu- 
ree (ce qui dans le cas present conduit a une valeur de 
5,040 mgPS). De meme, certaines methodes font interve- 

343 



L. MEDERNACH, A. GREMARE 

y = 0,047x + 8,582 2 r = 0,983 
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Figure 4. Courbe de croissance (longueur de I’axe majeur) de 
Ditrupa arietina B la station de rtfkence pendant la premitire anne’e 
de vie. La croissance est pratiquement linkaire. 

Figure 4. Growth curve (major axis length) of Ditrupu urietinu at 
the study site during the first year of the lifespan. Growth is almost 
perfectly linear. 

nir la notion de poids individuel moyen (W,,,) sans qu’il 
soit prtcist si cette variable doit Ctre dCduite d’une simple 
moyenne des poids individuels moyens obtenus B chaque 
date d’Cchantillonnage, ou bien d’une moyenne pond&e 
par l’importance des effectifs ?I chaque date d’tchantillon- 
nage. Devant ces ambigui&, nous avons par consCquent 
dCcidC d’Cvaluer Cgalement l’importance des diffkrences 
induites par l’adoption de l’une ou l’autre de ces options. 
L’utilisation des mCthodes de rCgression nCcessite par- 
fois une conversion des biomasses et des poids indivi- 
duels en termes de poids set saris cendres ou m&me 
d’Cnergie (cf. tableau I). Dans la prCsente Ctude, la con- 
version des poids sets en poids set saris cendre a Ctk rCa- 
1isCe en utilisant le coefficient de 0,8923 proposd par 
Medernach [25] pour Ditrupa arietina. De m&me, les 
poids sets ont Ctk transform& en valeur CnergCtique en 
utilisant 1’Cquation suivante qui correspond B la moyenne 
des r&ultats obtenus par GrCmare et Olive [ 141 pour deux 
annClides polych&tes diffkrentes : Nereis diversicolor et 
Harmothoe imbricata : 

E = (4,620 * l’s) - 0,14 (3) 

oti E est 1’6nergie en calories et Ps est le poids set de chair 
en milligramme. 

- 

Les tempgratures Cjournalieres et moyennkes sur I’annCe) 
ont Ctt: calculCes A partir de mecures (pCriodicitC non fixei 
effect&es en surface par le service d’observation du labo- 
ratoire pendant l’ensemble de la durCe de I’ktude. iI titrc 
indicatif, la tempkrature moyenne ainsi estimke cm 
I’ensemble d’une a&e est dc 15,8 “C. 

3. RtiSULTATS 

Les valeurs de production obtenues par les diffkrentes 
mkthodes testCes sont pr&entCes sur lafigure 5. 

Les valeurs de C,,,, calculCes par les mCthodes de 
sommation des incrdments, de sommation des pertes et 
du coefficient de croissance instantante sont respective- 
ment de 13,19 ; 13,19 et 13,ll gPS rn-’ an-‘. L’intervalle 
de confiance B 95 % sur la valeur obtenue par la mCthode 
de sommation des incrtments est de 11,23 $ 15,21 gPS 
mm2 an-‘. La valeur obtenue par la mCthode de frequence 
de taille est de 27,64 gPS m-* an-‘. Les valeurs obtenues 
en utilisant les mCthodes de regression sont relativement 
variables. Les mCthodes de Banse et Mosher 121, de Brey 
[S], de Robertson [33] et de Schwinghamer et al. [36] 
conduisent ?I des estimations relativement satisfaisantes 
de la production rCelle avec des valeurs respectives de 
16,49 ; IO,46 ; 12,50 et 13,74 gPS mm2 an-‘. Les m&ho- 
des de Benke [4] et d’Edgar [ 111 conduisent en revanche $ 
des sous-estimations (4,67 et 7,08 gPS rn--’ an-‘) de la 
valeur de production rkelle. Enfin, les mCthodes de Morin 
et Bourassa [27] et de Plante et Downing [32] conduisent 
B des surestimations (respectivement 36,48 et 20,39 gPS 
me2 an-‘) de la valeur de production rCelle. 

Les valeurs de C,,-,, calculCes par les mkthodes de som- 
mation des incriments, de sommation des pertes et du 
coefficient de croissance instantanie sont respectivement 
de 0,50 ; 0,50 et 0,55 gPS mm2 an-‘. L’intervalle de 
confiance ?I 95 % sur la valeur obtenue par la m6thode de 
sommation des incrkments est de -O,25 g 1.15 gPS mm2 
an-‘. La valeur obtenue par la mCthode de frdquence de 
taille est de 13,54 gPS m-’ an-‘. Les valeurs obtenues en 
utilisant les mkthodes de rkgression conduisent Cgale- 
ment B de fortes surestimations de la production rCelle. 
Les valeurs obtenues par les mkthodes de Banse et 
Mosher 121; de Benke [4], de Brey 151, d’Edgar [l II, de 
Morin et Bourassa [27], de Plante et Downing (321, de 
Robertson [33] et de Schwinghamer et al. [36] sont res- 
pectivement de 14,78 ; 4,19 ; 8,31 ; 3,61 ; 23,08 ; l&66 ; 
11,30 et 8,82 gPS rnT2 an-‘. 
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Figure 5. Estimations des productions secondaires de la cohorte ayant recrutB en 1994 pendant sa premitre (A) et sa deuxikme annte de vie 
(B), et de la population totale pour I’annCe 1994-1995 (C). 

Figure 5. Secondary production estimates of the 1994 cohort during its first (A) and second year (B), and of the total population during the 
year 1994-1995 (C). 
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Figure 6. Estimations des productions secondaires de la cohorte ayant recrutt en 1994 pendant sa premiere annee de vie en fonction de la defi- 
nition retenue pour le poids individuel maximal (A) et le poids individuel moyen (B). 

Figure 6. Secondary production estimates of the 1994 cohort during its first year in relation with the retained definition of both the maximal 
(A) and the average (B) individual weight. 

Les valeurs de Pgkg5 calculkes par les methodes de som- la population. La valeur obtenue par la methode de fre- 
mation des incrtments, de sommation des pertes et du quence de taille est de 29,ll gPS m-2 an-‘. Les valeurs 
coefficient de croissance instantanee sont respectivement obtenues en utilisant les mkthodes de rkgression sont 
de 13,23 ; 13,23 et 13,15 gPS me2 an-‘. Ces valeurs sont relativement variables. Les methodes de Banse et Mosher 
tres proches de celles de C,,,,, ce qui traduit la grande [2], de Brey [5], de Robertson [33] et de Schwinghamer 
dominance des individus de la cohorte de 1994 au sein de et al. 13614 conduisent a des estimations relativement 
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satisfaisantes de la production reelle avec des valeurs res- 
pectives de 17,30 ; 9,89 ; 13.23 et 14,32 gPS me2 an-‘. 
Les mtthodes de Benke [4] et d’Edgar [ 1 l] conduisent a 
des sous-estimations (4,90 et 7,44 gPS m-2 an-‘) de la 
valeur de production reelle. Enfin, les methodes de Morin 
et Bourassa [27] et de Plante et Downing [32] conduisent 
a des surestimations (respectivement 38,06 et 21,13 gPS 
mm2 an-‘) de la valeur de production rCelle. 

Les consequences de l’adoption d’un poids individuel 
maximal deduit de la courbe de croissance ou, au con- 
traire, mesure individuellement sur les valeurs de C,-,, 
obtenues par les methodes de Plante et Downing [31], 
d’Edgar [ll] et de Banse et Mosher [2] sont presentees 
sur la figure 6~. On constate : (1) que les differences 
induites par cette estimation sont significatives cjusqu’a 
26,4 % de variation pour la methode de Banse et Mosher), 
et que (2) les evaluations faisant intervenir le poids indivi- 
duel maximal mesure sont toujours plus proches de la pro- 
duction rtelle que celles fondees sur le poids maximal 
(moyen) derive de la courbe de croissance. 

Les consequences de l’adoption dun poids individuel 
moyen obtenu soit a partir dune moyenne simple ou 
dune moyenne pond&e des poids moyens correspon- 
dant a chaque date d’echantillonnage sur les valeurs de 
C 94-95 obtenues par les methodes de Schwinghamer et al., 
de Morin et Bourassa et de Brey sont presenttes sur la 

figure 6b. L’utilisation de la moyenne pondtree contribue 
toujours a une leg&e augmentation des estimations obte- 
nues (jusqu’a 14,6 % de variation pour la methode de 
Schwinghamer et al.). Cette augmentation tend a rappro- 
cher l’estimation obtenue par la methode de Brey de la 
valeur reelle de production. Pour les methodes de 
Schwinghamer et al. [36] et de Morin et Bourassa [27] au 
contraire, l’utilisation dune moyenne pondtree induit des 
estimations plus Cloignees de la production reelle que 
celles faisant intervenir une moyenne simple. 

4. DISCUSSION 

4.1. Les mbthodes dire&s 

Les methodes directes d’evaluation de la production 
secondaire sont au nombre de quatre : la methode des 
courbes de Allen [I], la methode de sommation des incre- 
ments, la mtthode de sommation des pertes et la methode 
du coefficient de croissance instantanee. Les trois pre- 
mieres mtthodes sont trbs Ctroitement apparentees et 
applicables uniquement lorsqu’il est possible de &parer 
clairement la population Ctudite en cohortes distinctes. 

La methode dite des courbes de Allen consiste a integrer 
mathematiquement la fonction dtcrivant la variation des 
effectifs dune cohorte donnee en fonction du poids indi- 
viduel moyen des individus qui la composent, alors que 
les methodes de sommation des increments et de somma- 
tion des pertes correspondent a deux integrations arith- 
metiques de cette meme fonction. Selon Gillespie et 
Benke [I 31, la methode des courbes de Allen semble 
supefflue dans la plupart des situations, car moins facile a 
utiliser que les methodes arithmetiques. C’est pourquoi 
elle n’a pas Cte envisagee dans la prtsente etude. La 
mtthode du coefficient de croissance instantanee est leg& 
rement differente dans la mesure oti elle fait intervenir a 
la fois la notion de biomasse moyenne (a chaque date 
d’echantillonnage) et de coefficient de croissance instan- 
tanee (entre deux dates d’echantillonnage successives). 
Ses modalites d’application sont plus variables puisque le 
coefficient de croissance n’est pas toujours deduit des 
mesures de terrain, mais peut provenir dune serie d’expe- 
riences in vitro independantes lorsqu’il n’est pas possible 
de separer les cohortes de la population ttudiee [7]. 

Les estimations de C,-,,, C,,,, et Pgb9s obtenues par les 
trois methodes directes utilisees dans la presente etude 
restent toujours pratiquement Cquivalentes. Ce resultat 
contirme la demonstration [9] de l’equivalence mathema- 
tique entre les mtthodes de sommation des pertes et des 
increments qui, comme il a CtC dit plus haut, correspon- 
dent a deux man&es differentes de calculer les surfaces 
delimitees par les courbes de Allen. Pour la mtthode du 
coefficient de croissance instantanee, nos rtsultats sont 
en accord avec : (1) les travaux de Levbque [22] et de 
Waters et Crawford [41] qui concluent a une equivalence 
des methodes faisant intervenir la sommation des pertes 
et les taux de croissance instantanee, ainsi que (2) ceux 
de Plante et Downing [32] et Newman et Martin [30] qui 
avaient montre l’tquivalence entre la methode de somma- 
tion des increments et la mdthode du coefficient de crois- 
sance instantanee. 11 convient de souligner que ce rtsultat 
est largement dependant de la procedure utilisee dans la 
presente etude. Le bon accord entre les resultats obtenus 
par la methode du coefficient de croissance instantanee et 
par les autres methodes directes depend par exemple du 
pas d’bchantillonnage adopt6 [22]. Dans le cas present, la 
ptriodicite de deux semaines est suffisamment courte 
pour que des hypotheses differentes sur le mode de crois- 
sance durant cet intervalle de temps n’aient que peu de 
consequences sur les valeurs des productions calculees. 
La necessite de maintenir une cadence d’echantillonnage 
Clevee n’est pas l’apanage de la seule methode du coefti- 
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Figure 7. Contribution de chaque classe de taille B C,_,, telle que dCterminCe par la mtthode de frkquence de taille. 

Figure 7. Contribution of each size class to C 94-95 as determined by the size frequency method. 

cient de croissance instantanke ; elle contribue toujours a 
ameliorer la qualite des resultats obtenus quelle que soit 
ia m&ode directe utilisee [22]. Par ailleurs, lors de la 
presente etude, les coefficients de croissance instantantes 
ont Cte deduits des poids individuels moyens observes a 
chaque date d’echantillonnage. Le bon accord obtenu 
avec les autres methodes directes n’est en aucun cas un 
argument pour justifier l’utilisation de la methode du 

coefficient de croissance instantanee lorsque la determi- 
nation de ce coefficient resulte dune serie d’experiences 
independantes. 

4.2. La mkthode de frt!quence de taille 

La methode de frequence de taille a et6 initialement intro- 
duite par Hynes [ 181 dans le but de fournir une estimation 
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de la production secondaire des communautes benthiques 
prtsentes en eaux deuces. Son interet reside dans l’obten- 
tion dune estimation de la production secondaire m&me 
lorsqu’il n’est pas possible d’identifier et de suivre des 
cohortes a l’interieur de la population ttudiee. Son prin- 
cipe consiste a travailler sur une cohorte dite <q moyenne B 
obtenue en moyennant l’ensemble des histogrammes de 
frequence de taille obtenus pour chaque date d’bchan- 
tillonnage. On obtient ainsi l’equivalent dune courbe de 
Allen et l’estimation de la production est ensuite obtenue 
par la methode de sommation des pertes appliquees a 
chaque classe de taille successive. 11 est en ce sens inte- 
ressant de constater que le terme de difference entre les 
biomasses finales et initiales est absent de Kquation du 
calcul de production generalement utilisee (cf. tableau I). 
Cette absence ne semble pas justitiee et la production 
ainsi obtenue devrait en toute rigueur &tre pond&e par la 
difference entre les biomasses appartenant a la plus 
grande et a la plus petite des classes de taille de la cohorte 
moyenne. 11 convient de souligner que, dans le cas pre- 
sent, cette correction demeure pratiquement negligeable 
du fait de la faiblesse des biomasses [25]. 

La methode de frequence de taille a deja fait l’objet de 
plusieurs ajustements. Dans un premier temps, les Cqua- 
tions initialement formulees par Hynes [ 181 ont ete corri- 
gees par Hynes et Coleman [ 191 puis par Hamilton [ 171. 
Cette approche a fait l’objet de controverses portant prin- 
cipalement sur les effets du voltinisme 133 et sur les con- 
sequences dun modele de croissance non lineaire [26]. 
Le premier de ces aspects a conduit a la notion d’inter- 
valle de production de la cohorte [3], tandis que le second 
a conduit Menzie [26] a proposer une correction fondee 
sur le rapport entre le nombre d’individus appartenant 
effectivement a chaque classe de taille et celui estime 
dans l’hypothese dune croissance lineaire. Dans le cas 
present, il n’existait pas d’ambigui’te sur ces deux points. 
L’intervalle de production Ctait clairement de 12 mois au 
moins pour C,,, et Pgdbg5 puisque Ditrupa arietina pre- 
sente une seule reproduction annuelle et que la croissance 
prend place tout au long de la premiere annee de vie [25]. 
De plus, la croissance de l’axe majeur (le parametre uti- 
lise pour la construction de la cohorte << moyenne >>) 
pendant cette ptriode s’averant presque parfaitement 
lineaire (figure 4), la correction proposee par Menzie [26] 
devient inutile. 

Les resultats obtenus montrent une trbs forte surestima- 
tion de la production secondaire. Ce resultat n’est pas sur- 
prenant pour C,,-,, puisque la methode de frequence de 
taille ne peut pas integrer parfaitement l’arret de crois- 

sance intervenant apres la premiere annee de vie (voir 
aussi la section de la discussion concernant les methodes 
indirectes). Les surestimations obtenues pour C,,,, et 
P,,, sont plus revelatrices des limites de la m&ode en 
elle-m&me. La figure 7 montre les contributions relatives 
de chacune des classes de taille de la <c cohorte moyenne )> 
a la valeur de C,,, calculee en utilisant la mtthode de 
frequence de taille. La partie grisee correspond a la 
contribution des individus dont le poids moyen est supe- 
rieur au poids individuel maximal calcult a partir de la 
courbe de croissance de Ditrupa arietina (figure 3). On 
constate que cette contribution est tres largement positive 
puisqu’elle atteint 12,13 gPS m-2 an-‘. La limitation de la 
production calculte par la methode de frequence de taille 
(sans modification du facteur nombre de classes) conduit 
done a une estimation beaucoup plus proche de la pro- 
duction reelle (15,Sl contre 13,19 gPS me2 an-‘). La 
meme observation pouvant &tre effect&e pour ce qui 
conceme P,,,, et dans une moindre mesure C,,,,. Les 
disparites entre la methode de frequence de taille et les 
mtthodes directes resultent en grande partie du fait que 
lors de l’tlaboration de la cohorte moyenne, on rassem- 
ble l’ensemble des individus sans reference a leur date 
d’dchantillonnage. Cela se traduit par une production 
effective des individus dont le poids set est superieur au 
poids maximal moyen (tel que determine par la courbe de 
croissance), alors m&me que, par effet de moyenne a cha- 
que date d’echantillonnage, la production reelle de ces 
individus calculee par une methode directe est quasiment 
nulle (cf. la valeur de C,,,, calculee par les methodes 
directes). Notre conclusion est done que, parallelement 
aux problemes associts au voltinisme [3] et a la linearite 
de la croissance [26], l’application de la methode de fre- 
quence de taille a des populations monospecifiques sans 
connaissance aucune du poids individuel (moyen) maxi- 
mal peut conduire a des erreurs significatives (presque 
110 % pour C,-,, lors de la presente Ctude). 

Cela pourrait contribuer a expliquer pourquoi les diffe- 
rentes comparaisons des methodes directes et de fre- 
quence de taille conduisent a des resultats contra- 
dictoires. Plante et Downing [32] relbvent des << impreci- 
sions >> dans l’estimation de la production secondaire par 
la methode de frequence de taille au contraire de Cush- 
man et al. [lo] qui concluent a la quasi-equivalence des 
methodes de frequence de taille et du coefficient de crois- 
sance instantanee. Le caractere plus ou moins systemati- 
que des erreurs associees a la methode de la frequence de 
taille est Cgalement controverse. En accord avec les resul- 
tats de la presente etude, Waters et Crawford [41] par 
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exemple concluent a la surestimation de la production 
secondaire par cette methode. Et cela en opposition avec 
les resultats de Morin et al. [2X] qui montrent que I’utili- 
sation de la methode de frequence de taille conduit a une 
sous-estimation de la production secondaire dans le cab 
dune population theorique parfaitement synchrone. 

En conclusion, il convient de rappeler que la methode de 
frequence de taille a CtC developpee pour fournir une 
<< estimation de l’ordre de grandeur du niveau de produc- 
tion secondaire des communautes benthiques >>. Cette 
notion d’application a un ensemble plurispecifique a son 
importance car elle permet d’envisager une reduction de 
l’erreur sur la production globale par effet de compensa- 
tion des erreurs associees a chacune des especes prises 
individuellement [S]. En pratique, cette methode a ete’ 
t&s souvent utilisee pour determiner les productions 
secondaires de populations monospecifiques dont les 
structures de taille ne pouvaient &tre clairement subdivi- 
sees en cohortes [S, 15, 23, 351. ce qui domre B la 
methode de frequence de taille un statut intermediaire 
entre les methodes directes et indirectes. La meilleure 
preuve de cette banalisation tient a l’utilisation : (I ) de 
valeurs de production obtenues par cette methode dans 
des modeles de regression impliques dans certaines 
methodes indirectes [S]. et (2) a l’utilisation de la 
methode de frequence de taille comme reference lors de 
comparaison avec des methodes indirectes (Sarda, sou- 
mis pour publication). Plusieurs auteurs ont deja souligne 
que cette derive Ctait dangereuse du fait des problemes 
associes au voltinisme [3] et au modirle de croissance 
[26] de l’organisme considere. Nos resultats suggerent 
qu’il est Cgalement indispensable d’incorporer les infor- 
mations relatives a la taille (moyenne) maximale. 

4.3. Les mkthodes indirectes 

Le developpement de modeles de regression reliant soit 
la production, soit le rapport P/B avec des caracteristi- 
ques de la population consider&e ou du milieu ob&t a 
deux objectifs differents [4]. Le premier vise a determiner 
empiriquement l’impact des parambtres utilises en tant 
que variables independantes. Les resultats obtenus ont 
permis de mettre en evidence les correlations negatives 
entre le rapport P/B et la longevite 1331 ou les poids indi- 
viduels moyens ou maximaux [2, 4, 5, 27, 3 I]. Dans le 
m&me ordre d’idees, les donnees issues de ces modeles 
peuvent Cgalement Ctre utilisees pour caracteriser le 
niveau de production dune population tel qu’il peut &tre 
mesure par une autre methode [4]. Ainsi une valeur large- 

ment superieure B celle suggeree par le mod& de rcgrer- 
sion pourrait etre indicatricc dc conditions du milieu 
extremement favorables et (ou) de capacites physiologi- 
ques exceptionnelles [4 1. Le second objectif. beaucoup 
plus ambitieux. consiste a predire la production secon- 
daire a l’echelle de populations ou de communautes entie- 
res 12. 5 I. Cette approche a Cte conduite B la fois pour Ies 
milieux lotiqucs et lcntiques 127, 3 I]. et pour le milieu 
marin 1 Il. 331. 

Les resultats obtenus dans la presente etude permettent de 
discuter l’aptitude de ces methodes a prddire les niveaux 
de production de populations monospecifiques. Pour 
ce qui concerne les productions de l’annee 1994-1995 
G4..,, et P,, lji ). les methodes de Schwinghamer et al. 
[36], de Robertson 1331 et de Banse et Mosher 121 four- 
nissent les meilleures estimations des productions reelles. 
11 est particulierement interessant de constater qu’aucun 
de ces modeles ne fait intervenir la temperature comme 
variable independante. Les differences entre les tempera- 
tures en surface (utilisees dans la presente etude) et les 
temperatures au fond ( 17 m) peuvent certainement contri- 
buer a expliquer cet Ctat de fait : il semble neanmoins que 
l’incorporation de la temperature dans les methodes les 
plus recentes 14, 5. 1 I, 27. 311 ne soit pas des plus effica- 
ces. Cette remarque peut &tre ponderee pour certaines 
methodes developpees en eaux deuces 127, 3 1 1. II semble 
en effet que les productions observees pour ies organis- 
mes dulcaquicoles soient en general plus Clevees que 
celles obtenues pour les organismes marins 1271. Cette 
difference pourrait done contribuer a expliquer les 
valeurs particulierement elevees obtenues par les m&ho- 
des de Morin et Bourassa [27] et de Plante et Downing 
[31]. En revanche, les valeurs relativement faibles obte- 
trues par la methode de Benke 141 sont difficilement 
explicables dans ce contexte. 

Un des problemes pratiques associes a l’utilisation des 
methodes indirectes tient a la definition imprecise de cer- 
tains parametres. Le poids individuel moyen maximal 
peut par exemple etre dtduit soit dune courbe de crois- 
sance (il s’agira alors en quelque sorte d’un poids indivi- 
duel moyen maximal), soit directement du plus grand 
poids individuel mesure. De m&me, les poids individuels 
moyens peuvent &tre obtenus a partir des biomasses indi- 
viduelles moyennes lors de chaque prise d’echantillons 
soit par l’utilisation dune moyenne simple, soit par I’utili- 
sation dune moyenne pondtree tenant compte des densi- 
tCs lors de chaque prise d’dchantillon. Durant la presente 
etude, l’utilisation des poids individuels maximaux mesu- 
rCs (par rapport a ceux deduits de la courbe de croissance) 
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a permis d’augmenter legbrement la fiabilite des predic- 
tions obtenues par les methodes de Plante et Downing 
[3 11, d’Edgar [l l] et de Banse et Mosher [2]. Le calcul 
des biomasses moyennes a partir dune moyenne ponde- 
rCe (par opposition a une moyenne simple) des poids 
individuels moyens ne conduit pas systematiquement a 
une amelioration des predictions. Nos resultats suggbrent 
d’utiliser les poids individuels maximaux mesurts, mais 
ne contribuent pas a lever l’ambigtiite relative au mode de 
calcul des poids individuels moyens. 

Enfin, dans la presente etude, aucune m&ode indirecte 
ne s’est averee apte a d&ire la production de Ditrupa 
arietina pendant l’annee 1995-1996. Cette incapacite 
resulte directement de l’arret total de la croissance de 
Ditrupa arietina apres la premiere annee de vie et de 
l’absence de tout recrutement effectif au printemps 1995, 
phe’nomenes qui ne peuvent &tre pris en compte a partir 
des seuls parametres que sont les biomasses individuel- 
les et totales ou la duree de vie [39]. Nos resultats souli- 
gnent done le danger d’utiliser des methodes indirectes 
pour determiner la productivite dune population saris 
aucune information prealable sur le mode de croissance 
de l’espece consideree, et saris tenir compte des irregula- 
rites du processus de recrutement. En ce sens, nos don- 
nees confirment les resultats des quelques etudes ayant 
deja test? l’utilisation de methodes indirectes pour la pre- 
diction de la production secondaire a l’echelle de la popu- 
lation. Ces travaux presentent a la fois des aspects 
theoriques et pratiques. Benke [4] par exemple refute 
l’utilisation des methodes indirectes en tant que substitut 
des mesures directes du fait (1) de la relative faiblesse des 
coefficients de determination des modbles de regression, 
et (2) du mauvais controle de la qualite des donnees 
incorporees dans ces modeles. Ce m&me auteur compare 
ensuite les productions reelles de plusieurs populations 
avec les predictions decoulant de son propre modble de 
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