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Resumé: La nutrition du zooplancton d’un écosystéme d’upwelling est
¢tudiée dans les conditions du milieu par la mesure des activités de 'amylase
et des protéases. L’hypothése de la signification d’indice de nutrition de
Pactivité spécifique de 'amylase est confirmée par une corrélation avec
I'indice de broutage de Lorenzen. L’absence de corrélation entre ces deux
activités enzymatiques permet de définir le régime alimentaire des principaux
composants de la population. Les variations de Pactivité trophique de
Calanus, Temora, Acartia et Podon son décrites et discutées en fonction des
conditions écologiques et trophiques.

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

INTRODUCTION

L’étude de la nutrition du zooplancton dans les conditions du milieu
par les méthodes de la physiologie, est particulierement délicate. En
effet, la petite taille et la fragilité des organismes jointes a la difficulté
de reproduire “in vitro” les conditions naturelles, rendent difficiles
I’extrapolation au domaine marin des mesures effectuées en laboratoire.
Nous avons mis au point une méthode d’estimation de la nutrition des
animaux /1 vivo en nous basant sur le principe des mécanismes de
régulations cellulaires, en particulier au niveau des synthéses enzy-
matiques. La valeur d’indice de nutrition, des activités de 'amylase et
des protéases, est déja établie pour divers organismes, Vertébrés et

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

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

Les activités de I'amylase et des protéases du zooplancton ont été
mesurées au cours des campagnes Cineca III et Cineca V du N.O.
Jean Charcot dans les zones de remontée d’eau profonde du Maroc et
de Mauritanie. Ces mesures permettent: de mettre en évidence la cor-
rélation de ce nouvel indice amylasique avec le pourcentage de
dégradation des pigments chlorophylliens, d’expliquer et de quantifier
I'influence des variations de la composition faunistique. Le régime
alimentaire des principaux composants des populations est défini; les
variations de ce régime alimentaire et de Pactivité trophique des
populations ou des individus sont discutées en fonction des conditions
écologiques.

. MATERIEL ET METHODES
PRELEVEMENTS

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

phodhibou

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

METHODES DE DOSAGE

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

Les échantillons prélevés au filet W.P.2 sont essentiellement con-
stitués, pour la région mauritanienne, de Copépodes, de Cladoceres
et de Chaethognathes. Les Copépodes représentent 80 a 959 du
nombre d’individus. Les genres rencontrés sont: Calanus sp.!, Clauso-
calanus, Euchaeta, Temora, Centropages, Pleuromamma, Candacia,
Acartia, Oithona, Oncaea, Corycaeus et Euterpina. Ils sont présents
dans toutes les péches et les grosses biomasses sont dues aux abondances
de Calanus, d’ Acartia ou d’Oncaea. Ces genres sont généralement rep-
résentés par une seule espéce2parexemple : Calanoides carinatus (Kroyer),
Temora stylifera (Dana), Acartia clausi Giesbrecht. Les Cladocéres appar-
tiennent & Pespéce Podon intermedius Lillejborg. A ce niveau systé-
matique détermination, la composition qualitative des prélevements est
homogéne pour toutes les stations. Par contre des variations de
biomasse et de rapports entre les différents composants des populations
ont été observé. Les pourcentages moyens d’abondance des principaux
genres sont résumés dans le Tableau 1. On enregistre des variations de
Pordre de 1 & 5 suivant les stations. Toutefois la variabilité de I’échantil-
lonnage dans une méme station est d’un ordre de grandeur voisin.
L’influence sur ces variations de I’hétérogénéité des distributions
verticales des organismes, et des conditions écologiques, ainsi que
des comparaisons avec d’autres zones d’upwelling font I'objet d’une
autre étude (Boucher, en prep.). Les péches au filet a larve F.L. comp-
letent cette description delafaune par la capture d’individus de tailles plus
importantes. Ce sont quelques larves de Crustacés et de Poissons et
un grand nombre de Siphonophores.

CORRELATION AVEC L’INDICE DE GRAZING

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

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

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

0,404

Log Amylose  ( Act. Spé)

T T

1,30 1,60 2,00
chlg

chla + phaeo

Fig. 2. Corrélation de Pactivité spécifique amylasique (en ordonnéc) avec lindice de
grazing de Lorenzen aprés transformation logarithmique des valeurs; r = 0,50: mesures
faites lors de la campagne Cineca V.

LA REGIME ALIMENTAIRE ET SES VARIATIONS

Une activité amylasique et une activité protéasique ont été mises
en évidence pour tous les Copépodes et le Cladocére étudiés. Ces
organismes sont donc susceptibles de digérer des particules d’origine
animale ou végétale. Pour préciser le régime alimentaire de ces omni-
vores, nous avons comparé les mesures de deux séries d’échantillons
prélevés simultanément avec les filets W.P.2. et F.L. en deux stations
(Stn 72 et 75). Les échantillons prélevés au filet a larves sont composés
de 30 a 809 de Siphonophores et pour le reste de Copépodes et de
Cladocéres. Les Copépodes de petite taille, Corycaeus, Qithona, Oncaea
et les formes juvéniles ne sont pas capturés. La comparaison des
courbes (Fig. 3) montre une bonne corrélation entre les activités
spécifiques de I'amylase des deux types d’échantillons. Par contre les
variations de lactivité protéasique sont indépendantes pour les deux
échantillons dans les deux stations. L’activité amylasique correspond
a lactivité des Calanus, Clausocalanus, Candacia, Temora, Acartia,
Pleuromamma et Podon, seuls organismes capturés par les deux types
de filet.

La différence qui se situe au niveau des Siphonophores trés abondants

1 Les mesures de pigments chlorophylliens nous ont €t¢ communiguées par J. Neveux.
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Fig. 3. Comparaison des activités spécifiques de 'amylase et des protéases pour deux séries
d’échantillons prélevés au filet W.P.2. et au filet 4 larve en deux stations (72 et 75) de la
campagne Cineca V.

dans les péches prélevées au filet a larves n’affecte pas Dactivité
amylasique. Par contre elle affecte I'activité protéasique qui montre
une grande variabilité d’une station a Iautre. Ceci tend & confirmer
le régime carnivore des Siphonophores.

L’expérience réalisée en suivant la bouée dérivante permet de préciser
ces premiers résultats, L’activité spécifique de 'amylase est tracée en
fonction de la succession dans le temps des prélevements (Fig. 4). Il n’y
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D-===s Podon
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Fig. 4. Variations de I'activité spécifique de ’amylase du prélévement et de trois espéces
triées & partir d’'une aliquote, suivant le parcours d’une bouée dérivante marquant une
masse d’eau.
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a pas d’augmentation nette de cette activité. Sur la méme courbe nous
avons porté Dactivité spécifique mesurée pour Temora, Calanus et
Podon. Ces trois genres sont classés par ordre d’activité décroissante
et leur activité moyenne apparait également constante.
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Fig. 5. Variations de I’activité spécifique des protéases du prélévement et de troise espéces
triées a partir d’'une aliquote, suivant le parcours d’une bouée dérivante marquant une
masse d’eau.

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

Au niveau spécifique Podon intermedius apparailt comme un omnivore
a forte tendance carnivore (amylase faible et constante, protéases trés
variables a forte amplitude), Calanus et Temora comme des omnivores.
Podon montre une variation des caractéristiques de la nutrition au
cours de I’expérience.

Au niveau des peuplements cctte variation peut étre attribuée a
deux causes: disparition des Siphonophores dans les prélévements et
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diminution de l'activité carnivore de Podon. 11 est difficile de préciser
la part due a chacune de ces causes; de plus il peut s’agir d’une variation
du régime alimentaire. Nous avons pu mettre en évidence un tel
changement de régime pour Calanus et Temora. Ces deux genres sont
triés dans les prélévements effectués en deux stations choisies 'une
dans la tache de remontée en surface d’eau profonde (Stn. 72) el I'autre
en dehors, au-dela du front thermique (Stn. 75). Elles sont distantes de
10 milles nautiques. Les prélévements y sont effectués successivement
avec une périodicité de 4 heures et répétés pendant soixante heures. Les
valeurs des activités amylasique et protéasiques sont tracées en fonction
du temps (Fig. 6) pour chacun des deux genres Temora et Calanus a
chacune des deux stations.

T e
Actaod o} Temeres

AMYLASE s Stohion 78 act 1pé
D — T2 PROTEASES

20 24 4 8 2 | k. 20 24 4 Heurs

Fig. 6. Comparaisons de I’activité spécifique de I’amylase et des protéases de Temora ct de
Calanus pour les Stations 27 et 75,

On remarque une nouvelle fois I’absence de corrélation entre I'activité
amylasique et I'activité protéasique. L’activité spécifique des protéases
présente une grande variabilité mais les niveaux moyens sont confondus
pour les deux stations. Au contraire 'amylase montre une augmentation
d’activité a la Station 72 pour Calanus et Temora. Nous sommes en
présence d’une accentuation du caractére herbivore de ces deux
Copépodes.

VARIATIONS DE L’ACTIVITE NUTRITIVE

Nous avons ensuite comparé Pactivité amylasique des prélevements
effectués au filet W.P.2. aux différentes stations (Figs 7 et 8). L’amplitude
des variations croit avec le niveau moyen de Pactivité. On remarque
un gradient d’activité qui permet un classement des stations, soit par
ordre décroissant d’activité: Stations 68, 62, 75 et 72. Ce classement
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correspond a I’éloignement de la cbte. La radiale ainsi définie, perpen-
diculaire a la céte, recoupe les gradients de parameétres hydrologiques
et biologiques. Schématiquement en effet, on peut distinguer paralléle-
ment a la cote au niveau de la Station 72 une tache de remontée d’eau
profonde a faible température et riche en phytoplancton, puis vers le
large une élévation de la température accompagnée d’une augmentation
de la teneur en oxygéne dissous et de la stabilité hydrologique. La
biomasse phytoplanctonique diminue légerement et sa distribution
verticale est trés homogene. La production phytoplanctonique et la
biomasse zooplanctonique s’accroissent également vers le large.
L’ensemble de ces caractéristiques écologiques sont résumées dans le
Tableau IT (Nival & Gostan, 1975). Il apparait ainsi une augmentation
de Tactivité trophique de la population mésozooplanctonique en
fonction de I'amélioration des conditions écologiques. Nous pouvons
préciser quels sont les organismes responsables de cette augmentation.

AMYLASE
Act. spe

—— " 75

0,54

T T T T T T T T T T T gl
16 20 V) 4 Heure

o
]

T T T
16 20 0 49

Fig. 7. Variations de P'activité spécifique de ’amylase du prélevement en fonction de
I’éloignement de la cdte: péches effectuées en surface au filet W.P.2.

En effet les variations d’activité amylasique de Calanus et Temora
traduisent une augmentation de lactivité nutritive de ces deux
Copépodes. Temora a toujours une activité trophique supérieure a
celle de Calanus. Ces deux genres marquent une augmentation de leur
activité trophique de la Station 75 a la Station 72 avec un accroissement
plus rapide pour Calanus. Ceci correspond a l'augmentation de la
biomasse phytoplanctonique. Dans ce cas la température plus froide
et les conditions hydrologiques plus instables a la Station 72, zone cétiére
de remontée d’eau, qu’a la Station 75 n’ont pas d’effet inhibant.
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Nous enregistrons le phénomeéne inverse au niveau des peuplements.
C’est donc parmi les autres genres composant les échantillons que nous
devons rechercher les responsables de 'augmentation d’activité mesurée
de la cote vers le large. Ce genre doit étre abondamment représenté
A amvLase

Act. spé
CINECA Y

"75

Profondeur de péche( 20m

0,54

Fig. 8. Variations de I'activité spécifique de 'amylase du prélévement en fonction de
I’éloignement de la cbte: péches effectuées a 20 m de profondeur au filet W.P.2,

pour compenser la variation d’activité de Calanus et Temora. Nous
avons déja noté que Podon avait une activité amylasique inférieure a
celle de ces deux Copépodes. La comparaison des pourcentages d’abon-
dance des différentes catégories de la population (Tableau 1) fait
apparaitre la faible représentation de Calanus et Temora de 1 4 99,
ainsi que des Podon qui disparaissent vers le large. Ce sont les Acartia
(35 a 40%) qui dominent en abondance et & un degré moindre les
Onacea et les Oithona. C'est aux Acartia que nous attribuons l'aug-
mentation de P'activité trophique herbivore. Pour cettc espéce 'influence

TABLEAU 1

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

Cineca V

Station Clauso- Copépo  Euter-
Genres Calanus calanus  Temora Acartia Oithona Oncaea dites pina  Podon

72 0,5 8 9 31 6 14 13 9 4
75 1 2 1 45 0,7 4 7 5 25
68 9 9 1 35 11 15 11 1 4
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des conditions écologiques apparait prépondérante par rapport 3 la
biomasse phytoplanctonique.

DiscUSSION

Cette étude sur le comportement nutritif du zooplancton dans son
écosystéme au moyen d’indices biochimiques spécifiques de 1’équipe-
ment digestif des animaux comporte deux aspects: la nature des
informations obtenues d’une part et les modifications 4 apporter dans
la stratégie de 1'étude d’autre part. Nous confirmons des régimes
alimentaires connus, notamment pour Podon intermedius, Calanus
et d’une fagon plus générale le caractére omnivore du zooplancton
introduisant des comportements particuliers d’Acartia et de Temora
qui se révelent herbivores dans cette étude et pour lesquelles on signale
plus généralement des comportements carnivores. Ce caractére omni-
vore est confirmé par la mise en évidence de possibilités d’adaptation
du régime alimentaire des Copépodes aux conditions du milieu. Cette
adaptation peut étre induite par les conditions trophiques comme c’est
le cas pour Temora et Calanus qui ont une activité amylasique croissante
avec la biomasse, ou par d’autres facteurs, les conditions nutritives ne
permettant pas toujours d’expliquer les résultats obtenus.

TaBrLeau II

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

Biomas.
Chloroph. a Product. zooplanct.
Cineca V| Grad. temp. Grad. O, (ug/l) max. Phaeophyt. intégs (mg prot/
Stat. cC) (ml O, dis)  et. moy. % (mgc./m2)  coup fil.)
68 16.87 5.40 _ 75 72 2984 184
17.08 5.57 M=3.20 89
62 14.54 3.13 _ 4 78 1065 450
16.26 4.47 M=3.62 86
75 14.9 4.20 _ 15 68 2 538 150
18.00 5.61 M=238 100
72 15.62 3.80 _ 16 75 663 108
16.00 5.66 M=3.80 87

En effet, sur la radiale perpendiculaire & la cdte nous avons montré
que Temora ct Calanus avaient une activité amylasique décroissante
de la cOte vers le large en relation avec la diminution de la biomasse
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phytoplanctonique (Fig. 6) en opposition avec l'activité croissante
d’Acartia. Ce comportement particulier pourrait €tre attribu¢ a la
distribution des tailles et particules. La fréquence des petites tailles
de particules diminue vers le large tandis que celle des particules de
30 um augmente! (Gostan, comm. pers.). Or lefficicaté de filtration
d’Acartia est maximale pour des particules de petites tailles (5-10 um)
alors que Calanus et Temora ont une efficicaté optimale pour de plus
grandes particules (35-45 um) (Nival & Nival, 1974). Dans ce contexte
le comportement nutritif de ces trois genres ne peut €tre expliqué par
les conditions trophiques que s’il y a simultanément une augmentation
de la teneur en phytoplancton des particules de 5-10 um et une diminu-
tion de cette teneur pour la catégorie 45 um de la cote vers le large.
Une telle explication parait peu vraisemblable dans cette zone mauri-
tanienne d’upwelling ou les algues phytoplanctoniques en floraison
sont des espéces coloniales. Il faut donc accorder une part d’influence
au complexe des conditions écologiques dans les variations du régime
alimentaire des individus zooplanctoniques.

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