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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. © Elsevier, Paris / Ifremer / Cnrs / Ird

secondary production / methods / polychaetes / Mediterranean Sea

Résumé — Nous avons comparé les aptitudes de trois méthodes directes (sommation des incréments, sommation des pertes
et coefficient de croissance instantanée), de la méthode de fréquence de taille et de huit méthodes indirectes (Banse et
Mosher, Benke, Brey, Edgar, Morin et Bourassa, Plante et Downing, Robertson et Schwinghamer et al.) 2 mesurer ou & pré-
dire le niveau de production secondaire d'une population méditerranéenne de I'annélide polychéte Ditrupa arietina. Cette
comparaison a porté a la fois sur la seule cohorte ayant recruté au printemps 1994 pendant ses deux années d'existence et
sur I'ensemble de la population pendant les deux années d'étude (1994—1996). Dans 'ensemble, les résultats obtenus mon-
trent la quasi-équivalence de toutes les méthodes directes. Une forte surestimation de la production réelle par la méthode
de la fréquence de taille est observée avec les résultats de 1'année 1994-1995, ot I'existence d'une taille moyenne maximale
au-dela de laquelle 1a production est nulle n'est pas prise en compte. Pour cette méme année, les résultats obtenus par les
méthodes indirectes sont trés variables avec, entre autres, le type de milieu pour lesquels les modgles ont été établis.
L'introduction de la température dans les modeles les plus récents ne semble pas améliorer la qualité des prédictions. Les
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résultats de I'année 19951996 confirment l'inaptitude de la méthode de fréquence de taille et des méthodes indirectes a ren-
dre compte de 1'évolution du rapport P/B en fonction de la structure d'age et des irrégularités du recrutement. Ces résultats
sont discutés en fonction de l'utilisation possible de ces méthodes pour inférer des productivités tant a 'échelle de popu-
lations monospécifiques qu’a celle de communautés benthiques dans leur ensemble. © Elsevier, Paris / lfremer / Cors / Ird

production secondaire / méthodes / polychétes / Méditerranée

1. INTRODUCTION

D'un point de vue fonctionnel, les écosystémes peuvent
étre conceptualisés comme un ensemble de comparti-
ments qui échangent de la matiere et de 1'énergie. Cette
démarche revient a caractériser : (1) des compartiments
dont l'importance est exprimée en termes de biomasse, et
(2) des flux dont l'intensité est exprimée en biomasse par
unité de temps. Les flux en question peuvent soit corres-
pondre a des échanges entre deux compartiments diffé-
rents (prédation, défécation, dégradation, etc.), soit a la
production de nouvelle biomasse par un compartiment
biologique donné. Cette production sera alors dite pri-
maire ou secondaire suwivant que le compartiment en
question est autotrophe ou bien hétérotrophe. La notion
de production est fondamentale puisque c'est elle qui syn-
thétise le mieux l'ensemble des données (biomasse, crois-
sance individuelle, reproduction, temps de génération,
survie) caractérisant le bon fonctionnement d'un compar-
timent biologique, d'une population [4] ou d'un éco-
systeme [20].

Les méthodes de mesure de la production different tres
largement suivant la nature du compartiment biologique
considéré. Les productions primaires et paraprimaires
(microbiennes) sont uniquement appréhendées a I'échelle
de la communauté dans son ensemble, et leurs mesures
font largement intervenir l'utilisation de radiotraceurs. La
relative 1égeéreté des protocoles impliqués est alors
contrebalancée par toute une série 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 envisagées a l'échelle
de la population [4]. Elles sont réalisées directement a
partir des mesures de densités et de biomasses individuel-
les et nécessitent un effort d'échantillonnage et d'analyse
particuliérement important. Dans les faits, une détermina-
tion « directe » de la production secondaire n'est pas tou-
jours possible puisqu'elle dépend en grande partie (1) des
caractéristiques (et plus particulierement de la structure)
de la population étudi€e, et (2) de l'effort d'échantillon-

nage réalisé [24]. Cette difficult€ a conduit au développe-
ment de plusieurs méthodes dites « alternatives ».

L'examen de la littérature concernant les méthodes d'éva-
luation de la production secondaire révele une grande
hétérogénéité. Classiquement, on distingue trois grandes
catégories de méthodes : (1) les méthodes « directes »,
(2) 1a méthode dite de « fréquence de taille », et (3) les
méthodes « indirectes » ou de régression [25]. Les
méthodes directes (courbes de Allen, sommation des
incréments, sommation des pertes, coefficient de crois-
sance instantanée) font intervenir un suivi de la structure
de taille de la population. Les taux de croissance et de
mortalité y sont presque toujours déduits de 1'évolution
temporelle du poids individuel moyen et de I'effectif de
chaque cohorte. La méthode de fréquence de taille [3,
17-19] implique €galement un suivi de la structure de la
population. Elle est en général utilisée lorsqu'il est impos-
sible de séparer les différentes cohortes de maniére satis-
faisante. Enfin, les méthodes de régression {2, 5, 6, 11,
27, 31, 33] different totalement des deux précédentes.
Elles sont fond€es sur la bonne comrélation observée entre
certaines caractéristiques des populations (i.c. durée de
vie, biomasse moyenne, poids individuel moyen ou poids
individuel a la premiére maturité sexuelle) ou du milieu
(température) avec la production secondaire ou le rapport
P/B (déterminé, pour un grand nombre de cas, par 'une
des deux méthodes précédentes). La simple connais-
sance des paramétres intervenant comme variables indé-
pendantes dans chacun des modeles de régression permet
d'envisager une évaluation du niveau de production
secondaire.

Ces trois types d'approche sont actuellement tous utili-
sés et parfois de maniére plus ou moins interchangeable
[5]. Il faut souligner que les résultats obtenus par cha-
cune de ces approches ne revétent la méme valeur [4].
Les méthodes directes fournissent, sous réserve d'un
échantillonnage adéquat [24], les seules €valuations cor-
rectes de la production secondaire. L'utilisation des
méthodes alternatives que sont les méthodes indirectes
et, dans une moindre mesure, celle de la fréquence de
taille, est beaucoup plus sujette a caution. En effet, selon
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leurs auteurs eux-mémes, ces approches ne fournissent
qu'un simple ordre de grandeur de la production réelle
du fait : (1) d'hypothéses préalables, en particulier sur le
modele de croissance et le voltinisme de la population, et
(ou) (2) des limites des modeles de régression utilisés
[18]. 11 est particulierement souhaitable de valider ces
approches en comparant leurs résultats avec ceux de
méthodes directes. Une telle démarche a été conduite a
plusieurs reprises pour la méthode de fréquence de taille
[10, 28, 32, 41]. Les résultats obtenus sont contradictoi-
res, concluant soit a la quasi-équivalence des deux types
de méthodes [8, 10], soit au contraire & I'existence de dif-
férences plus ou moins importantes [28, 32, 41]. A notre
connaissance, les seules études comparant des produc-
tions secondaires obtenues par l'utilisation de méthodes
directes et indirectes font intervenir des organismes d'eau
douce [4], ou sont limitées a un trés petit nombre de
méthodes indirectes [37]. Ce dernier point est domma-
geable du fait du développement récent de nouvelles
approches intégrant les effets de la température [4, 11,
27]. Cette étape semble indispensable pour (1) valider a
posteriori, et (2) faire évoluer les modeles proposés [4].

L'objectif du présent travail consiste a comparer les résul-
tats obtenus par les trois grandes approches (directes, fré-
quence de taille et indirectes) permettant l'évaluation de
la production secondaire. La comparaison a été réalisée
pour une population méditerranéenne de l'annélide poly-
chete Ditrupa arietina, organisme qui offre 1'avantage de
la simplicité puisqu'il présente de fortes densités, une
reproduction annuelle, et une croissance limitée a la seule
premiere année de vie [25].

2. MATERIELS ET METHODES

2.1. Matériel biologique : stratégie de comparaison

Ditrupa arietina (O.F. Muller) est une annélide polychete
sédentaire de la famille des Serpulidae (Serpulinae). Son
corps est logé dans un tube calcaire ouvert a une extré-
mité et entierement formé de deux couches de calcite pré-
sentant des opacit€s différentes. Ce tube montre le plus
souvent un rétrécissement de sa paroi extérieure au
niveau de 'ouverture et est fermé par un opercule rigide,
constitué¢ par différenciation 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 cbte catalane frangaise [16], cette
espece y présentait en 1994 et dans les substrats sableux

des densités supérieures au millier d'individus par metre
carré [25]. Cette émergence ne semble d'ailleurs pas limi-
tée a la seule baie de Banyuls-sur-Mer, mais revét au
moins une importance régionale ([21]; Sarda, comm.
pers.). Dans tous les cas, 1'existence conjointe de densités
élevées et d'une structure dure facilitant la réalisation des
mesures biométriques font de Ditrupa arietina un excel-
lent modéle pour des études de dynamique de population.

En baie de Banyuls-sur-Mer, cet organisme présente une
durée de vie de 2 ans, avec une reproduction annuelle
intervenant chaque printemps [25]. Sa croissance est de
type logistique et se trouve strictement limitée a la pre-
micre année de vie [25]. Par ailleurs, le printemps 1994
correspond a un recrutement d'une importance exception-
nelle [21, 25], ce qui fait que cette cohorte est tres large-
ment dominante au sein de la population pendant I'année
1994-1995. De plus, en l'absence de tout recrutement
significatif au printemps 1995, la cohorte de 1994 est la
seule présente au cours de I'année 1995-1996. Ces carac-
téristiques nous ont conduit a retenir trois périodes diffé-
rentes comme base de comparaison des productions
secondaires obtenues par les différentes méthodes
testées : (1) la production de la cohorte de 1994 pendant
sa premicre année de vie (Cy, o5), (2) la production de
cette méme cohorte pendant sa deuxieéme année de vie
qui est elle-méme égale a la production de la population
totale pendant cette méme période de temps (Cgs_gg = Pgs_
96)> €t enfin (3) la production de la population totale pen-
dant l'année 1994-1995 (Pyy_os).

2.2. Récolte et traitement des échantillons

La station choisie constituait le site atelier des études a
l'interface eau—sédiment lors de la premiére phase du Pro-
gramme national d'océanographie cotiére. Elle est située
dans la baie de Banyuls par 42° 26’ 082 N et 03° 08' 421 E
sur un fond de sables fins bien calibrés d'une profondeur
de 18 m (figure 1).

L'échantillonnage a débuté le 1% juin 1994 et s'est pour-
suivi jusqu'au 4 juin 1996. Durant cette période, trois
échantillons ont été prélevés tous les 15 j. Chacun de ces
répliquats correspond a une surface de 0,1 m? (prélevée
sur une épaisseur de 5 cm par un plongeur autonome). De
retour au laboratoire, les échantillons ont été tamisés sur
une maille de 1 mm, puis fixés au formol (4 % dans de
I'eau de mer) et colorés au rose bengale. Les individus
vivants au moment de la récolte étaient ensuite triés et
comptés. Ceux présentant des tubes totalement intacts
étaient ensuite séparés et conservés dans de 'alcool (70°)
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Figure 1. Localisation du site d'étude

Figure 1. Location of the study site.

avant analyse biométrique. Le paramétre retenu corres-
pond 2 la longueur de I'axe majeur du tube (plus grande
distance entre deux points appartenant a un méme tube).
Il a été mesuré a l'aide d'un systeme d'analyse d'images
comportant une cameéra et un moniteur vidéo noir et blanc
reliés & un micro-ordinateur (PC 486) équipé du logiciel
Mocha™. La conversion de ce parametre en terme de
poids sec de chair a ensuite été réalisée par utilisation de
la formule suivante [25]:

PS = e 3594 x AM>¥717 (N = 345, r*= 0,958) (1)

O : PS est le poids sec de chair en milligramme et AM
est la longueur de I'axe majeur en millimetres.

2.3 Méthodes d'évaluation de la production
secondaire

Les principales caractéristiques des équations impliquées
dans les différentes méthodes d'estimation de la produc-
tion secondaire sont rappelées dans le tableau 1.

2.3.1. Les méthodes directes

L'intervalle de fréquence de taille utilisé était de 0,5 mm.
La population présentant en général une structure de
taille extrémement simple, les auteurs n'ont pas utilisé de
méthodes mathématiques spécifiques pour séparer les
différentes cohortes [38]. Du 1°" juin 1994 au 28 février
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1995, 1a structure observée a été bimodale avec une diffé-
rence de taille trés nette entre les individus ayant recruté
en 1993 et en 1994 (figure 2a). A partir du 14 mars 1995,
la structure devient unimodale (figure 2b), ce qui cor-
respond 2 la disparition des individus ayant recruté en
1993. Les productions secondaires de la cohorte de 1994
(Cqy_g5 et Coys ) ont par conséquent €t¢ déterminées a
partir de 1'évolution temporelle des effectifs et des poids
secs moyens. La situation était légérement plus complexe
pour la production de l'ensemble de la population pen-
dant la saison 1994-1995 (P, o), puisque la population
était alors composée de deux cohortes (ayant recruté en
1993 et 1994). Sa production totale correspond donc a la
somme des productions de ces deux cohortes. Cgy o5 a €té
mesurée directement pendant la saison 1994-1995 (cf.
plus haut). La production des individus ayant recruté en
1993 n'a en revanche pu étre déterminée directement du
fait de la faiblesse et de la variabilité des densités obser-
vées. En faisant I'hypothese que le schéma de production
est le méme pour les cohortes ayant recruté en 1993 et en
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10 -
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2
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Figure 2. Histogrammes de fréquences de taille de la population
étudiée. La figure 2A montre la structure bimodale traduisant la
présence simultanée d'individus ayant recruté au cours des prin-
temps 1993 et 1994. La figure 2B montre la structure unimodale qui
traduit probablement la seule présence des individus ayant recruté
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 (Py,_gs) & partir de ia formule :

Py g5 = Cos g5 * [1 + (Nigg3 + Niggy)] (2)

ol le rapport Nygga/N gg4 décrit I'importance relative des
effectifs des cohortes ayant recruté en 1993 et en 1994.
Dans la présente €tude, les nombres d'individus concer-
nés ont €té déterminés a partir des densités en individus
de grande taille observées respectivement en janvier 1995
et 1996 [21]. Les imprécisions associées a cette approche
sont négligeables car, tout au long de I'année 19941995,
la population a été trés largement dominée par les recrues
de 1994 [25].

Les intervalles de confiance associ€s aux mesures de
Cyy g5 et de Cys_o¢ obtenues par la méthode de sommation
des incréments ont ét€ déterminés a I'aide de la procédure
non paramétrique dite du bootstrap [12]. Cette procédure
consiste a recalculer un grand nombre de fois la valeur de
production en pratiquant a chaque reprise un tirage al€a-
toire au sein des différents répliquats réalisés a chaque
date d'échantillonnage. En pratique, l'incertitude asso-
ci€e aux mesures de production secondaire semble beaun-
coup plus dépendante de I'évaluation des densités a
chaque date d'échantillonnage que de celle des poids
moyens [28]. La procédure utilisée lors de la présente
étude a donc consisté a recalculer 1000 fois les produc-
tions Cyy g5 €t Cys g6 €n pratiquant pour chaque date
d'échantillonnage un tirage aléatoire parmi les trois
valeurs de densité mesurdées. Les intervalles de confiance
en eux-mémes ont ensuite été déterminés a partir des
valeurs des 2,5 centiles supérieurs et inférieurs des distri-
butions de fréquence des productions ainsi obtenues.
Cette procédure est en tout point conforme au protocole
recommandé par Morin et al. [28].

2.3.2. La méthode de fréquence de taille

Cette approche a été introduite par Hynes [18] pour esti-
mer le niveau de production secondaire d'assemblages
plurispécifiques de benthos d'eau douce. Elle a ensuite
ét¢ modifiée par Hynes et Coleman [19] puis par Hamil-
ton [17] et enfin par Benke [3}], puis Menzie [26].
L'ensemble de ces modifications visaient d'une part a
mieux prendre en compte les effets du voltinisme (nom-
bre de cycles biologiques) pendant la période d'échan-
tillonnage et, d'autre part, 4 pondérer les erreurs associées
a un modele de croissance non linéaire pendant cette
méme période. L'intervalle de fréquence de taille utilisé
dans la présente étude est de 0,5 mm. La croissance effec-
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Sommation des incréments
(=T

Po_ri= Z(Nt,i+Nt+At,i)+2 (W ani=We)
t=0

Sommation des pertes
t=T

Poori = (Bp=Bo)+ Y (W, 4 W 5, )+ 2% (N i+ Ny )
t=0

Coefficient de croissance instantanée
t=T

Py 7= th,i * [(LogW,y p, i~ LogW, )/ (AD)]
1=0

Fréquence de taille
i=E

Construction de la cohorte moyenne : Ej =(1+E)=* Z E; j
i=1
j=1

Calcul de la production : P = (12+ (CPI)) * I * Z(Ej_Ej— 1) * (W/. * Wjél)o’5

=1
Banse et Mosher (1980) :
P/B = 0,650 * W),
Benke (1993)
log,o (P/B) = 0,546 + (0,035 * Ty,,) ~ (0,247 * log;y Wy,
Brey (1990)
log, (P/B) = -0,018 + (0,022 * log;q Byy,) — (0,116 log,y, Wyy,,)
Edgar (1990)

; ; . - 0,86 0,80
1uvemles . Plr)ur - 0’063 * BMoy,Jour * TJ(mr

. — 0,78 0,92
adultes : PJUur - 070050 * BMny,J()ur * 7—jlnur

Morin et Bourassa (1992)

P=0,18 * BM(Wl,m % WMO):_0,34 %1 00,037 * Thtox

Plante et Downing (1990)

log,y P = 0,05 + (0,79 * logy By,,) + (0,05  T) — (0,16 * log;y Wyy,,)
Robertson (1979)

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

Schwinghamer et al. (1986)

P/B = 0,525 x Wy, "

(kcal)

(gPSSC)

(ngPSSC)

(gPS)

(B oy * EPS, Wy, - mgPS)

(kcal)
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Tableau L. Equations utilisées pour le calcul de I production secon-
daires par les différentes méthodes testées dans la présente étude.

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

By, : Biomasse moyenne

sur 1'année de la population,
Bumoy, j : Biomasse moyenne

sur une journée de la population,
B : Biomasse de la population
au temps t =T,

B, ;: 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 échantillonnages
successifs,

E : nombre total d'échantillons,
E;; : Effectif de la classe de taille
j dans le i° échantillon,

E; : Effectif de la j° classe de
taille de la cohorte moyenne

I : nombre total de classes de
taille dans la cohorte moyenne,
L : durée de vie en années,

P : production de la population
sur l'année,

Py, : Production journaliere
de la population,

P/B : rapport production

sur biomasse,

Py.r;: Production secondaire
de la cohorte i du temps t =0
autempst="T,

N,; : Effectif de la cohorte i

au temps ¢,

Tyour : Température journaliere
en °C,

Twmoy - Température moyenne
sur I'année en °C,

W;: Poids individuel moyen
des individus de la j° classe

de taille de la cohorte moyenne,

Wpa : Poids individuel a la pre-
mictre maturité sexuelle,

W ax  Poids individuel maxi-
mal,
Wy : Poids individuel moyen,
W,; : Poids moyen des indivi-
dus de la cohorte i au temps t

By, Population average yearly
biomass,

Byyy;- Population average daily
biomass,

By Population biomass at time
=T,

B, ,: Biomassof the i cohort

at time t,

B, Population biomass at time
=0,

CPI: Cohort production
interval in months,

Ar: Time interval between two
successive samplings,

E: Total number of samples,
E;;: Number of individuals
belonging to the i size class
within the i 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,

P, Population daily
production,

P/B: Production biomass ratio,

Py Secondary production of
the " cohort between time 1=0
and time t=T,

N,; : Number of individuals
belonging to the cohort i

at the time t

T,,., Daily temperature in °C,
TMOy: Average yearly tempera-

ture in °C,

W;: Average individual weight
of the individuals belonging to
the j* size class of the average
cohort,

Wi, Individual weight

at the first sexual maturity,
W, Individual weight,

Wy, 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
année de vie (figure 3), 1a valeur de I'intervalle de produc-
tion de la cohorte moyenne est fixée a 12 mois. Par
ailleurs, la croissance de 1'axe majeur étant pratiquement
linéaire durant la premiere année de vie (figure 4), les
facteurs de correction « Ne/Ng » proposés par Menzie
[26] pour rendre compte des différents laps de temps pas-
sés dans chacune des classes de taille n'ont pas été utilisés
lors de la présente étude.
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Figure 3. Courbe de croissance pondérale de Ditrupa arietina i la
station de référence pendant la période étudiée. La croissance, limi-
tée a la premiére année, est correctement décrite par un modéle 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 méthodes de régression

Les biomasses moyennes et les poids individuels moyens
utilis€s dans les modeles de régression ont été directe-
ment déduits des mesures biométriques (cf. plus haut). La
durée de vie a €t€ estimée a deux ans [25]. L'un des pro-
blemes pratiques rencontrés lors de l'utilisation des
méthodes de régression tient a 'ambiguité de la définition
de certains de ces paramétres. Les méthodes 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 I'on peut par exemple évaluer soit & par-
tir de I'équation de la courbe de croissance (ce qui dans
le cas présent conduit 4 une valeur de 2,255 mgPS),
soit a partir de la valeur maximale effectivement mesu-
rée (ce qui dans le cas présent conduit a une valeur de
5,040 mgPS). De méme, certaines méthodes font interve-
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Figure 4. Courbe de croissance (longueur de l'axe majeur) de
Ditrupa arietina A la station de référence pendant la premiére année
de vie. La croissance est pratiquement lin€aire.

Figure 4. Growth curve (major axis length) of Ditrupa arietina 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 précisé si cette variable doit étre déduite d'une simple
moyenne des poids individuels moyens obtenus a chaque
date d'échantillonnage, ou bien d'une moyenne pondérée
par l'importance des effectifs & chaque date d'échantillon-
nage. Devant ces ambiguités, nous avons par conséquent
décidé d'évaluer également 1'importance des différences
induites par 'adoption de I'une ou l'autre de ces options.
L'utilisation des méthodes de régression nécessite par-
fois une conversion des biomasses et des poids indivi-
duels en termes de poids sec sans cendres ou méme
d'énergie (cf. tableau I). Dans la présente étude, la con-
version des poids secs en poids sec sans cendre a été réa-
lisée en utilisant le coefficient de 0,8923 proposé par
Medernach [25] pour Ditrupa arietina. De méme, les
poids secs ont été transformés en valeur énergétique en
utilisant 1'équation suivante qui correspond a la moyenne
des résultats obtenus par Grémare et Olive [14] pour deux
annélides polychétes différentes : Nereis diversicolor et

Harmothoe imbricata :
E=(4,620* PS) - 0,14 3)

ol E est I'énergie en calories et Ps est le poids sec de chair
en milligramme.

Les températures (journaliéres et moyennées sur 'année)
ont été calculées a partir de mesures (périodicité non fixe)
effectuées en surface par le service d'observation du labo-
ratoire pendant 'ensemble de la durée de I'étude. A titre
indicatif, la température moyenne ainsi estimée sur
I'ensemble d'une année est de 15.8 °C.

3. RESULTATS

Les valeurs de production obtenues par les différentes
méthodes testées sont présentées sur la figure 5.

Les valeurs de Cgy g5 calculées par les méthodes de
sommation des incréments, de sommation des pertes et
du coefficient de croissance instantanée sont respective-
ment de 13,19 ; 13,19 et 13,11 gPS m~ an”'. L'intervalle
de confiance a 95 % sur la valeur obtenue par la méthode
de sommation des incréments est de 11,23 a 15,21 gPS
m~2 an”'. La valeur obtenue par la méthode de fréquence
de taille est de 27,64 gPS m™ an™'. Les valeurs obtenues
en utilisant les méthodes de régression sont relativement
variables. Les méthodes de Banse et Mosher [2], de Brey
[5], de Robertson [33] et de Schwinghamer et al. [36]
conduisent & des estimations relativement satisfaisantes
de la production réelle avec des valeurs respectives de
16,49 ; 10,46 ; 12,50 et 13,74 gPS m™ an™'. Les métho-
des de Benke {4] et d'Edgar [11] conduisent en revanche a
des sous-estimations (4,67 et 7,08 gPS m2 an"l) de la
valeur de production réelle. Enfin, les méthodes de Morin
et Bourassa [27] et de Plante et Downing [32] conduisent
a des surestimations (respectivement 36,48 et 20,39 gPS
m~2 an"') de la valeur de production réelle.

Les valeurs de Cys_oq calculées par les méthodes de som-
mation des incréments, de sommation des pertes et du
coefficient de croissance instantanée sont respectivement
de 0,50: 0,50 et 0,55 gPS m~ an”'. L'intervalle de
confiance & 95 % sur la valeur obtenue par la méthode de
sommation des incréments est de ~0,25 4 1,15 gPS m
an™'. La valeur obtenue par la méthode de fréquence de
taille est de 13,54 gPS m2an™". Les valeurs obtenues en
utilisant les méthodes de régression conduisent égale-
ment & de fortes surestimations de la production réelle.
Les valeurs obtenues par les méthodes de Banse et
Mosher 2], de Benke [4], de Brey [5], d'Edgar [11], de
Morin et Bourassa [27], de Plante et Downing [32], de
Robertson {33] et de Schwinghamer et al. [36] sont res-
pectivement de 14,78 ; 4,19 ; 8,31 ; 3,61 ; 23,08 ; 18,66 ;
11,30 et 8,82 gPS m™2 an™ .
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Figure 5. Estimations des productions secondaires de la cohorte ayant recruté en 1994 pendant sa premiére (A) et sa deuxiéme année de vie
(B), et de la population totale pour l'année 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 1a cohorte ayant recruté en 1994 pendant sa premiére année de vie en fonction de la défi-
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 Py, g5 calculées par les méthodes de som-
mation des incréments, de sommation des pertes et du
coefficient de croissance instantanée sont respectivement
de 13,23 ; 13,23 et 13,15 gPS m™ an™'. Ces valeurs sont
trés proches de celles de Cqy, o5, ce qui traduit fa grande
dominance des individus de la cohorte de 1994 au sein de

la population. La valeur obtenue par la méthode de fré-
quence de taille est de 29,11 gPS m~2 an"". Les valeurs
obtenues en utilisant les méthodes de régression sont
relativement variables. Les méthodes de Banse et Mosher
[2], de Brey [5], de Robertson [33] et de Schwinghamer
et al. [36]4 conduisent & des estimations relativement
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satisfaisantes de la production réelle avec des valeurs res-
pectives de 17,30; 9,89 ; 13,23 et 14,32 gPS m~? an™,
Les méthodes de Benke [4] et d'Edgar [11] conduisent a
des sous-estimations (4,90 et 7,44 gPS m2 an™) de la
valeur de production réelle. Enfin, les méthodes de Morin
et Bourassa [27] et de Plante et Downing [32] conduisent
a des surestimations (respectivement 38,06 et 21,13 gPS
m~2 an”') de la valeur de production réelle.

Les conséquences de l'adoption d'un poids individuel
maximal déduit de la courbe de croissance ou, au con-
traire, mesuré individuellement sur les valeurs de Cyy o5
obtenues par les méthodes de Plante et Downing [31],
d'Edgar [11] et de Banse et Mosher [2] sont présentées
sur la figure 6a. On constate: (1) que les différences
induites par cette estimation sont significatives (jusqu'a
26,4 % de variation pour la méthode de Banse et Mosher),
et que (2) les évaluations faisant intervenir le poids indivi-
duel maximal mesuré sont toujours plus proches de la pro-
duction réelle que celles fondées sur le poids maximal
(moyen) dérivé de la courbe de croissance.

Les conséquences de l'adoption d'un poids individuel
moyen obtenu soit & partir d'une moyenne simple ou
d'une moyenne pondérée des poids moyens correspon-
dant a chaque date d'échantillonnage sur les valeurs de
Cy,_g5 obtenues par les méthodes de Schwinghamer et al.,
de Morin et Bourassa et de Brey sont présentées sur la
figure 6b. L'utilisation de la moyenne pondérée contribue
toujours a une légere augmentation des estimations obte-
nues (jusqu'a 14,6 % de variation pour la méthode de
Schwinghamer et al.). Cette augmentation tend a rappro-
cher l'estimation obtenue par la méthode de Brey de la
valeur réelle de production. Pour les méthodes de
Schwinghamer et al. [36] et de Morin et Bourassa [27] au
contraire, l'utilisation d'une moyenne pondérée induit des
estimations plus éloignées de la production réelle que
celles faisant intervenir une moyenne simple.

4. DISCUSSION

4.1. Les méthodes directes

Les méthodes directes d'évaluation de la production
secondaire sont au nombre de quatre : la méthode des
courbes de Allen [1], 1a méthode de sommation des incré-
ments, la méthode de sommation des pertes et la méthode
du coefficient de croissance instantanée. Les trois pre-
micres méthodes sont trés étroitement apparentées et
applicables uniquement lorsqu'il est possible de séparer
clairement la population étudi€e en cohortes distinctes.

La méthode dite des courbes de Allen consiste a intégrer
mathématiquement la fonction décrivant la variation des
effectifs d'une cohorte donnée en fonction du poids indi-
viduel moyen des individus qui la composent, alors que
les méthodes de sommation des incréments et de somma-
tion des pertes correspondent a deux intégrations arith-
métiques de cette méme fonction. Selon Gillespie et
Benke [13], la méthode des courbes de Allen semble
superflue dans la plupart des situations, car moins facile a
utiliser que les méthodes arithmétiques. C'est pourquoi
elle n'a pas été envisagée dans la présente étude. La
méthode du coefficient de croissance instantanée est 16gé-
rement différente dans la mesure ol elle fait intervenir a
la fois la notion de biomasse moyenne (2 chaque date
d'échantillonnage) et de coefficient de croissance instan-
tanée (entre deux dates d'échantillonnage successives).
Ses modalités d'application sont plus variables puisque le
coefficient de croissance n'est pas toujours déduit des
mesures de terrain, mais peut provenir d'une série d'expé-
riences in vitro indépendantes lorsqu'il n'est pas possible
de séparer les cohortes de la population étudiée [7].

Les estimations de Cgy g5, Cys_g6 €t Py, g5 Obtenues par les
trois méthodes directes utilisées dans la présente étude
restent toujours pratiquement équivalentes. Ce résultat
confirme la démonstration [9] de I'équivalence mathéma-
tique entre les méthodes de sommation des pertes et des
incréments qui, comme il a été dit plus haut, correspon-
dent 2 deux manieres différentes de calculer les surfaces
délimitées par les courbes de Allen. Pour la méthode du
coefficient de croissance instantanée, nos résultats sont
en accord avec : (1) les travaux de Léveque [22] et de
Waters et Crawford [41] qui concluent 2 une équivalence
des méthodes faisant intervenir la sommation des pertes
et les taux de croissance instantanée, ainsi que (2) ceux
de Plante et Downing [32] et Newman et Martin {30] qui
avaient montré I'€quivalence entre la méthode de somma-
tion des incréments et la méthode du coefficient de crois-
sance instantanée. Il convient de souligner que ce résultat
est largement dépendant de la procédure utilisée dans la
présente €tude. Le bon accord entre les résultats obtenus
par la méthode du coefficient de croissance instantanée et
par les autres méthodes directes dépend par exemple du
pas d'échantillonnage adopté [22]. Dans le cas présent, la
périodicité de deux semaines est suffisamment courte
pour que des hypotheses différentes sur le mode de crois-
sance durant cet intervalle de temps n'aient que peu de
conséquences sur les valeurs des productions calculées.
La nécessité de maintenir une cadence d'échantillonnage
élevée n'est pas I'apanage de la seule méthode du coeffi-
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Figure 7. Contribution de chaque classe de taille a Cy,_o5 telle que déterminée par la méthode de fréquence de taille.

Figure 7. Contribution of each size class to Cyy_o5 as determined by the size frequency method.

cient de croissance instantanée ; elle contribue toujours a
améliorer la qualité des résultats obtenus quelle que soit
la méthode directe utilisée [22]. Par ailleurs, lors de la
présente étude, les coefficients de croissance instantanées
ont été déduits des poids individuels moyens observés a
chaque date d'échantillonnage. Le bon accord obtenu
avec les autres méthodes directes n'est en aucun cas un
argument pour justifier l'utilisation de la méthode du

coefficient de croissance instantanée lorsque la détermi-
nation de ce coefficient résulte d'une série d'expériences
indépendantes.

4.2. La méthode de fréquence de taille

La méthode de fréquence de taille a été initialement intro-
duite par Hynes [18] dans le but de fournir une estimation
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de la production secondaire des communautés benthiques
présentes en eaux douces. Son intérét réside dans I'obten-
tion d'une estimation de la production secondaire méme
lorsqu'il n'est pas possible d'identifier et de suivre des
cohortes 2 l'intérieur de la population étudiée. Son prin-
cipe consiste a travailler sur une cohorte dite « moyenne »
obtenue en moyennant I'ensemble des histogrammes de
fréquence de taille obtenus pour chaque date d'échan-
tillonnage. On obtient ainsi I'équivalent d'une courbe de
Allen et I'estimation de la production est ensuite obtenue
par la méthode de sommation des pertes appliquées a
chaque classe de taille successive. Il est en ce sens inté-
ressant de constater que le terme de différence entre les
biomasses finales et initiales est absent de I'€quation du
calcul de production généralement utilisée (cf. tableau I).
Cette absence ne semble pas justifiée et la production
ainsi obtenue devrait en toute rigueur étre pondérée par la
différence entre les biomasses appartenant a la plus
grande et 2 la plus petite des classes de taille de la cohorte
moyenne. Il convient de souligner que, dans le cas pré-
sent, cette correction demeure pratiquement négligeable
du fait de la faiblesse des biomasses [25].

La méthode de fréquence de taille a déja fait l'objet de
plusieurs ajustements. Dans un premier temps, les équa-
tions initialement formulées par Hynes [18] ont €té corri-
gées par Hynes et Coleman [19] puis par Hamilton {17].
Cette approche a fait I'objet de controverses portant prin-
cipalement sur les effets du voltinisme [3] et sur les con-
séquences d'un modéle de croissance non linéaire {26].
Le premier de ces aspects a conduit & la notion d'inter-
valle de production de la cohorte [3], tandis que le second
a conduit Menzie [26] & proposer une correction fondée
sur le rapport entre le nombre d'individus appartenant
effectivement & chaque classe de taille et celui estimé
dans I'hypothése d'une croissance linéaire. Dans le cas
présent, il n'existait pas d'ambiguité sur ces deux points.
L'intervalle de production était clairement de 12 mois au
moins pour Cgy, g5 et Py, o5 puisque Ditrupa arietina pré-
sente une seule reproduction annuelle et que la croissance
prend place tout au long de la premiere année de vie [25].
De plus, la croissance de I'axe majeur (le parameétre uti-
lis€¢ pour la construction de la cohorte « moyenne »)
pendant cette période s'avérant presque parfaitement
linéaire (figure 4), la correction proposée par Menzie [26]
devient inutile.

Les résultats obtenus montrent une tres forte surestima-
tion de la production secondaire. Ce résultat n'est pas sur-
prenant pour Cys o, puisque la méthode de fréquence de
taille ne peut pas intégrer parfaitement l'arrét de crois-

sance intervenant aprés la premiere année de vie (voir
aussi la section de la discussion concernant les méthodes
indirectes). Les surestimations obtenues pour Cgy g5 €t
Py, o5 sont plus révélatrices des limites de la méthode en
elle-méme. La figure 7 montre les contributions relatives
de chacune des classes de taille de la « cohorte moyenne »
4 la valeur de Cyy o5 calculée en utilisant la méthode de
fréquence de taille. La partie grisée correspond a la
contribution des individus dont le poids moyen est supé-
rieur au poids individuel maximal calcuié & partir de la
courbe de croissance de Ditrupa arietina (figure 3). On
constate que cette contribution est trés largement positive
puisqu'elle atteint 12,13 gPS m™ an”'. La limitation de la
production calculée par la méthode de fréquence de taille
(sans modification du facteur nombre de classes) conduit
donc 2 une estimation beaucoup plus proche de la pro-
duction réelle (15,51 contre 13,19 gPS m™ an™'). La
méme observation pouvant étre effectuée pour ce qui
concerne Py, g5 et dans une moindre mesure Cgys_g4. Les
disparités entre la méthode de fréquence de taille et les
méthodes directes résultent en grande partie du fait que
lors de 1'élaboration de la cohorte moyenne, on rassem-
ble I'ensemble des individus sans référence a leur date
d'échantillonnage. Cela se traduit par une production
effective des individus dont le poids sec est supérieur au
poids maximal moyen (tel que déterminé par la courbe de
croissance), alors méme que, par effet de moyenne a cha-
que date d'échantillonnage, la production réelle de ces
individus calculée par une méthode directe est quasiment
nulle (cf. la valeur de Cys g calculée par les méthodes
directes). Notre conclusion est donc que, parallelement
aux problémes associés au voltinisme [3] et & la linéarité
de la croissance [26], l'application de la méthode de fré-
quence de taille 2 des populations monospécifiques sans
connaissance aucune du poids individuel (moyen) maxi-
mal peut conduire a des erreurs significatives (presque
110 % pour Cy o5 lors de la présente étude).

Cela pourrait contribuer a expliquer pourquoi les diffé-
rentes comparaisons des méthodes directes et de fré-
quence de taille conduisent a des résultats contra-
dictoires. Plante et Downing [32] relévent des « impréci-
sions » dans I'estimation de la production secondaire par
la méthode de fréquence de taille au contraire de Cush-
man et al. [10] qui concluent a la quasi-€quivalence des
méthodes de fréquence de taille et du coefficient de crois-
sance instantanée. Le caractere plus ou moins systémati-
que des erreurs associées a la méthode de la fréquence de
taille est également controversé. En accord avec les résul-
tats de la présente étude, Waters et Crawford [41] par
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exemple concluent a la surestimation de la production
secondaire par cette méthode. Et cela en opposition avec
les résultats de Morin et al. [28] qui montrent que !'utili-
sation de la méthode de fréquence de taille conduit 4 une
sous-estimation de la production secondaire dans le cas
d'une population théorique parfaitement synchrone.

En conclusion, il convient de rappeler que la méthode de
fréquence de taille a ét€¢ développée pour fournir une
« estimation de I'ordre de grandeur du niveau de produc-
tion secondaire des communautés benthiques ». Cette
notion d'application 2 un ensemble plurispécifique a son
importance car elle permet d'envisager une réduction de
I'erreur sur la production globale par effet de compensa-
tion des erreurs associées a chacune des espéces prises
individuellement {5]. En pratique, cette méthode a été
trés souvent utilisée pour déterminer les productions
secondaires de populations monospécifiques dont les
structures de taille ne pouvaient étre clairement subdivi-
sées en cohortes [8, 15, 23, 35], ce qui donne & la
méthode de fréquence de taille un statut intermédiaire
entre les méthodes directes et indirectes. La meilleure
preuve de cette banalisation tient a l'utilisation : (1) de
valeurs de production obtenues par cette méthode dans
des modeles de régression impliqués dans certaines
méthodes indirectes [5], et (2) a l'utilisation de la
méthode de fréquence de taille comme référence lors de
comparaison avec des méthodes indirectes (Sarda, sou-
mis pour publication). Plusieurs auteurs ont déja souligné
que cette dérive était dangereuse du fait des problemes
associés au voltinisme [3] et au modele de croissance
[26] de l'organisme considéré. Nos résultats suggerent
qu'il est également indispensable d'incorporer les infor-
mations relatives a la taille (moyenne) maximale.

4.3. Les méthodes indirectes

Le développement de modeles de régression reliant soit
la production, soit le rapport P/B avec des caractéristi-
ques de la population considérée ou du milieu obéit a
deux objectifs différents [4]. Le premier vise a déterminer
empiriquement l'impact des paramétres utilisés en tant
que variables indépendantes. Les résultats obtenus ont
permis de mettre en évidence les corrélations négatives
entre le rapport P/B et la longévité [33] ou les poids indi-
vidaels moyens ou maximaux [2, 4, 5, 27, 31]. Dans le
méme ordre d'idées, les données issues de ces modeles
peuvent également étre utilisées pour caractériser le
niveau de production d'une population tel qu'il peut &tre
mesuré par une autre méthode [4]. Ainsi une valeur large-

ment supérieure a celle suggérée par le modele de régres-
sion pourrait étre indicatrice de conditions du milieu
extrémement favorables et (ou) de capacités physiologi-
ques exceptionnelles [4]. Le second objectit, beaucoup
plus ambitieux. consiste a prédire la production secon-
daire  I'échelle de populations ou de communautés enti¢-
res 2, 5]. Cette approche a été conduite a la fois pour les
milieux lotiques et lentiques {27, 31], et pour le milieu
marin |11, 33].

Les résultats obtenus dans la présente étude permettent de
discuter l'aptitude de ces méthodes a prédire les niveaux
de production de populations monospécifiques. Pour
ce qui concerne les productions de l'année 1994-1995
(Cyy_ys €t Py, ys). les méthodes de Schwinghamer et al.
[36]. de Robertson [33] et de Banse et Mosher [2] four-
nissent les meilleures estimations des productions réelles.
1 est particulierement intéressant de constater qu'aucun
de ces modeles ne fait intervenir la température comme
variable indépendante. Les différences entre les tempéra-
tures en surface (utilisées dans la présente €tude) et les
températures au fond (17 m) peuvent certainement contri-
buer a expliquer cet état de fait ; il semble néanmoins que
l'incorporation de la température dans les méthodes les
plus récentes [4, 5, 11, 27, 31] ne soit pas des plus effica-
ces. Cette remarque peut 8tre pondérée pour certaines
méthodes développées en eaux douces [27, 31]. Il semble
en effet que les productions observées pour les organis-
mes dulgaquicoles soient en général plus élevées que
celles obtenues pour les organismes marins [27]. Cette
différence pourrait donc contribuer a expliquer les
valeurs particulierement élevées obtenues par les métho-
des de Morin et Bourassa [27] et de Plante et Downing
[31]. En revanche, les valeurs relativement faibles obte-
nues par la méthode de Benke |4] sont difficilement
explicables dans ce contexte.

Un des problémes pratiques associés a l'utilisation des
méthodes indirectes tient a la définition imprécise de cer-
tains paramétres. Le poids individuel moyen maximal
peut par exemple étre déduit soit d'une 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 mesuré. De méme, les poids individuels
moyens peuvent étre obtenus 4 partir des biomasses indi-
viduelles moyennes lors de chaque prise d'échantillons
soit par I'utilisation d'une moyenne simple, soit par I'utili-
sation d'une moyenne pondérée tenant compte des densi-
tés lors de chaque prise d'échantillon. Durant la présente
étude, l'utilisation des poids individuels maximaux mesu-
rés (par rapport a ceux déduits de la courbe de croissance)
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a permis d'augmenter légérement la fiabilité des prédic-
tions obtenues par les méthodes de Plante et Downing
[31], d'Edgar [11] et de Banse et Mosher [2]. Le calcul
des biomasses moyennes a partir d'une moyenne pondé-
rée (par opposition & une moyenne simple) des poids
individuels moyens ne conduit pas systématiquement a
une amélioration des prédictions. Nos résultats suggeérent
d'utiliser les poids individuels maximaux mesurés, mais
ne contribuent pas a lever I'ambiguité relative au mode de
calcul des poids individuels moyens.

Enfin, dans la présente étude, aucune méthode indirecte
ne s'est avérée apte a décrire la production de Ditrupa
arietina pendant l'année 1995-1996. Cette incapacité
résulte directement de I'arrét total de la croissance de
Ditrupa arietina aprés la premiére année de vie et de
I'absence de tout recrutement effectif au printemps 1995,
phénoménes qui ne peuvent étre pris en compte & partir
des seuls parametres que sont les biomasses individuel-
les et totales ou la durée de vie [39]. Nos résultats souli-
gnent donc le danger d'utiliser des méthodes indirectes
pour déterminer la productivité d'une population sans
aucune information préalable sur le mode de croissance
de I'espece considérée, et sans tenir compte des irrégula-
rit€s du processus de recrutement. En ce sens, nos don-
nées confirment les résultats des quelques études ayant
déja testé 1'utilisation de méthodes indirectes pour la pré-
diction de la production secondaire & I'échelle de la popu-
lation. Ces travaux présentent a la fois des aspects
théoriques et pratiques. Benke [4] par exemple réfute
l'utilisation des méthodes indirectes en tant que substitut
des mesures directes du fait (1) de la relative faiblesse des
coefficients de détermination des modgles de régression,
et (2) du mauvais contréle de la qualité des données
incorporées dans ces modeles. Ce méme auteur compare
ensuite les productions réelles de plusieurs populations
avec les prédictions découlant de son propre modele de
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