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DOMAINE PELAGIQUE

2. |
CARACTERISTIQUES PHYSIQUES ET BIOLOGIQUES
| o J. BOUCHER (*)

‘RESUME. — Les principales caractéristiques hydrologiques et biologiques des eaux.
du golfe de Gascogne sont résumées. Les eaux entre 100 et-800 m apparticnnent a

I'Eau Centrale’ Nord Atlantique ; cntre 800 ct 1500 m, 'Eau Méditerranécnne

s'étend vers. le N depuis Gibraltar ; de 1 500 2 3 000 m, 'Eau Profonde Atlantique.
Nord-Est a pour origine le flux de la mer de Norvége. Au-dela de 4 000 m, I'Eau

Antarctique apparait et peut représenter jusqu'a 20 %. L’eau superficielle se place -
" sur le diagramme T-S de 'ECNA.- On peut .y distinguer trois régions distinctes,

Nord, Centre et Sud. La circulation générale dans le Golfe est distincte du courant

général nord-atlantique, et les courants sont trés lents. Des tourbillons de moyenne

échelle (50 @ 100 km de diametre) affectent toute la tranche d’eau. Les peupiements

pélagiques comprennent quelque 300 espéces, provenant de provinces biogéographi-
ques différentes. Les groupes zoologiques sont brievement présentés. La biomasse

phytoplanctonique est importante 3 proximité des talus continentaux N. et S., avec

des valeurs moyennes de 24 mg.m~2 de chlorophyile ¢n automne, 9, 7 en juillet et un.
maximum de 52,8 mg.m~% au printemps. La production primaire printaniére a été

estimée a 0,87 g C.m™%jour™!. Les biomasses zooplanctoniques. (poids sec) varient .
de 0,5 4 1 g.m™* pour la partie océanique contre 3-a 5 g.m™? sur le talus continental,

- avec des maximas. dans les zones frontales en septembre .de 10g.m™%. La

comparaison des valeurs de production primaire et de biomasse zooplanctonique

montre un excédent de production primaire.de 0,5 % de la production. C’est donc

surtout par- l'intermédiaire des feéces du plancton que I'écosystéme abyssal est

alimenté. ‘ :

ABSTRACT. — The main ‘hydrological and biological characteristics of the water
masses of the Bay of Biscay are summarized. The waters berween 100 and 800 m depth
belong to the North Atlantic: Central Water ; from 800 to 1 500 m, Mediterranean
water extends northward from Gibraltar ; from 1500 to 3 000 m, the North East
. ‘Atlantic Deep water originates from the Norwegian Sea. Below 4000 m, Antarctic
water appears and cqn contribute up to 20 %. The superficial water takes place on the

NACW T-S diagram. Three different regions can be recognized : North, Center and .

South.. General.circulation in the Bay is disconnected from the main North Atlantic

current, and the velocities are very low. Mesoscale eddies (50 10 100 km in diameter)
occur within the whole water column. The pelagic communities comprise some 300
species, coming’ from different biogeographic provinces. The phytoplankton biomass
is' important near the continental edges north and south with average chiorophyil
values of 24 mg.m™? in autumn, 9.7 in july and 52.8 mg.m™? in spring. The spring

" primary production has been evaluated to 0.87. g Cm~2.d~!. Zooplankion biomasses
(dry weight) vary from 0.5:10 1 g.m™? in the oceanic area :ofip to 5g.m™% on the
continental sheif, with maximums up to 10 g.m™® in september in frontal areas.
Comparison berween primary production and zooplankton biomass data indicate an
excess of primary production of 0.5 %. Therefore, the abyssal ecosystem should be
mainly fueled through plankion feces. ~ ' ,

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

Peuplements pmfbnds du golfe de Gascogne
L. Laubier ¢t Cl. Monniot, éd. Fremer 1985. 630 p.
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Golfe de Gascogne, masses d’eau, circulation, tourbillon, phytoplancton, zooplanc-
ton, production. . , : .
Biscay. bay, water mass circulation, eddy, phyroplankton, zooplankion, production.

- INTRODUCTION

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

Traiter des caractéristiques du domaine pélagique dans ce volume
consacré au benthos abyssal se justifie par le souci d’établir une description
des conditions de l'environnement aussi exhaustive que possible. Les
interactions entre ces deux domaines pélagique et benthique existent, bien
que leur connaissance soit encore balbutiante. Elles sont au moins de deux
ordres. Une part des organismes benthiques bathyaux et abyssaux ont une
phase planctonique de développement, certaines véligéres de Gastéropodes-
par exemple (BOUCHET, 1976 ; BOUCHET et WAREN, 1979 ; BOUCHET et
FONTES; 1981). Ceci introduit de nouveaux facteurs explicatifs de la nature

" des peuplements abyssaux et de leur répartition. Enfin et surtout, le milieu -

1.1.

abyssal dépend, pour Papport d’énergie, des flux de matiére organique qui
sédimentent & partir des couches supérieures pour lesquelles le plancton est
le principal producteur. On s’attachera a faire le point des connaissances sur
le domaine pélagique, a inventorier son hétérogénéité et ses fluctuations
spatiales et.temporelles, afin de faciliter I’étude de ces interactions.

CARACTERISTIQUES HYDROLOGIQUES

ORIGINE DES EAUX DU GOLFE DE GASCOGNE

D’un point de vue hydrologique, les eaux du goife de Gascogne se
rattachent a I'Atlantique N. Pour la tranche superficieile de 100 a 800 m
environ, 'Eau Centrale Nord Atlantique (ECNA) a des caractéristiques
physiques bien individualisées (HELLAND-HANSEN et NANSEN, 1926 ;

- ISELIN, 1936 : SVERDRUP et al., 1942) qui se traduisent par un diagramme

T-S lindaire de T =8 Cet S = 35,10%0a T = 19° et S = 36,70%e. Cette eau
prend naissance dans la région des Sargasses-Bermudes. Mélange et’devenir
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de cette eau au cours du transport dans |’ Atlantique N. posent encore des
problémes (WORTHINGTON, 1976). Suivant ISELIN (1936) puis SYERDRUP et
al., (1942), la coincidence des vanations de température et salinité suivant la
verticale et suivant une coupe N. S. dans ['Atlantique N. traduirait
l'altération progressive de ces eaux et des plongées suivant les isopycnes.

Au niveau intermédiaire de 800 a-1 500 m, I'ean méditerranéenne qui
sort, de Gibraltar marque son influence de fagon trés nette. De 13500 a
3000 m, 'Eau Profonde Atlantique N.-E. (EPANE) est formée principale-

ment du flux de la mer de Norvége qui pénetre vers le S. par le détroit du -
- Danemark et le seuil Islande-Ecosse, ainsi que de I’eau.de mer du Labrador

- qui pénétre dans le bassin E. a travers la dorsale médio-atlantique (fig. 1). -

L2

L’eau de fond au-delda de 4000 m comporte une composante d’eau
antarctique, jusqu’a 20 %. : o

CARACTERISTIQUE DES EAUX DUk’GOL’FE DE GASCOGNE

©Aux niveaux intermédiaire et profond, l'influence de I'cau mdéditerra- -

- néenne et de 'eau du Labrador se traduit par des anomalies notables sur les
~ diagrammes T-S. o ' ‘ )

Le flux d’eau méditerranéenne et les perturbations associées ont fait

T'objet de nombreuses études (MADELAIN, 1967 et 1972'; COSTE, 1969).

Son influence s’atténue du S. vers le N. Deux maximums de salinité
observés a des profondeurs différentes dans le Goife sont dus & différentes
conditions de mélanges avec 'ECNA a la sortie de Gibraitar (HOWE et al.,
1974 ; ZENK, 1975a et b). Dans le Golfe, ce mélange se situe & un niveau

- moyen de 600 a 800 m, son influence se fait sentir jusqu’a 1500 m. La

circulation générale de cette veine d’eau méditerranéenne. porte au N., bicn
u’une circulation anticyclonique a P'W. et cyclonique au S.E. soit observée
?LE FrocH, 1969). ‘ o , o '
L’eau du Labrador présente également deux couches dans le Golfe,
'une vers 600 m assez diluée; "autre plus importante a 1500 m. ~
L’eau superficieile du golife se place sur le diagramme T-S de PECNA.
C’est une masse d’eau assez homogene par rapport au reste de ['océan

(T=10,50 a 12,00°C et S =35,45 & 35,75%c). Cette eau presente une

variation géographique marquée dans le Golfe. On doit ainsi distinguer

- (BARY, 1963) une cau centrale sud (ECS) dans la partie sud du Goife a

température (11,502 12,00 °C) et salinité (35,65 & 35,75%0) plus fortes que
Ieau centrale N. (ECN) (T = 10,50 a 11,00°C; S =35,45 & 35,65%¢).
TREGUER et al, (1979) séparent également ces deux régions par les
concentrations en sels nutritifs .plus élevées pour 'ECN (nmitrates 9 a 10
patg. 17! ; phosphates 0,55 a 0,65 uatg.l™! et silicates 4 & 5 patg.t™). Le
centre du Golfe est occupé par une masse d’eau dite du Golfe (G) limitée a
PE. par le talus continental. Caractéristiques physiques et chimiques
suggérent que cette eau de transition entre 'ECN et PECS résulte
principalement de leur mélange suivant les processus: de « capsizing » et
« cascading » (COOPER, 1949 ; COOPER, 1952) a proximité du talus ainsi
que des mélanges verticaux actifs. Les structures dynamiques correspondan-
tes sont décrites au paragraphe suivant. Rappelons ici.que, pour les régions
néritiques, les caractéristiques de la mer Celtique (COOPER, 1967a et b) et

~des plateaux continentaux bretons et vendéens (VINCENT et KURC, 1969 ;

VINCENT, 1973) sont bien ¢tablies.
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Fig. 1. — Schéma de I'origine géographique des principales masses d’eau (A) et leurs
- caraciéristiques physiques d’aprés WORTHINGTON (1976) pour [ Atlantique nord-
. ‘ est (B):
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1.3. STRUCTURES DYNAMIQUES A L'ECHELLE DU GOLFE

Les structures dynamiques du Golfe, principalement liées au talus
continental sont révélées par leur signature thermique sur les images
-satellites prises dans linfrarouge. Les périodes d’apparition et d’activité
sont saisonnieres, aussi pour une date donnée des structures moins actives
sont plus difficilement décelables. Une image du mois d’aout 1981 (TIRCS
N, fig. 2) permet de résumer la plupart de ces différentes structures.

CHEROD.-COE-SED BE
LOGICIEL GIPSY

= o sepim

Fig. 2. — Image satellite infra-rouge des Structures. thermiques dans le golfe de

Gascogne et le Proche-Atlantique. Les températures froides (blanc-bleu) er chaudes

(rouge et au-deld) permertent de dissocier la zone des fronts d'[roise (A et B), la région

du plateau continental (C), les eaux. chaudes du Golfe (D), la résurgence de Galice -
(E). Satellite TiROS N du 26.08.81.
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Il faut distinguer : une tache d’eau froide, couleurs tres claires, a I'W.
de la Bretagne (A) séparée des eaux plus chaudes voisines par des zones
frontales d’Iroise (B) et d’QOuessant, la résurgence. du.talus continental
breton (C), les eaux chaudes du Golfe (D), 'upwelling cotier de Galice (E.)

Les fronts de I'Iroise font actuellement 'objet d’une étude détailiée par
les . laboratoires anglais. de I'IMER (Plymouth) et par le Laboratoire
d’Océanographie Physique de "'UBO. La formation de la zone frontale surle
plateau continental de cette mer &2 marée dépend de processus unidimen-

sionnels tels que les échanges & l'interface air-mer et le frottement des
q g

courants de marée sur le fond (MARIETTE et LE CANN, 1983). La
résurgence du talus continental breton (zone C, limite des couleurs bleue a
vert) est un phénomene périodique, donc difficilement décelable au cours
de campagnes océanographiques classiques, mais souligné par ses. consé-
quences biologiques (LE CORRE et TREGUER, 1976 : LE FEVRE, 1980).
MazE (1980) interprete son apparition comme résultant d’ondes. internes

engendrées par 'onde de maree. ‘ ‘ '
' A la limite sud du Golfe, 'upwelling de Galice est un phénoméne
classique non analysé plus avant ici, dont les travaux de MANRIQUEZ et al.,.
(1976), FRAGA (1976), FRANCO et al., (1978) établissent les caractéristiques

physiques.

'CIRCULATION ET TOURBILLON

La circulation générale dans le goife de Gascogne est déconnectée du
courant général nord-atiantique. Elle ne présente pas de modéle caractéris-

~ tique et [es vitesses moyennes seraient trés faibles de "ordre du cm.s™!, Ces

traits généraux sont confortés par une compilation des données hydrologi-

ues recueillies ces trente derniéres années pour I'Atlantique N.-E.
; q

{MAILLARD, 1983). L’absence de gradients de densité notables pour le .

Golfe, correspond & des courants potentiels de trés faible vitesse. Ces
résultats, ainsi que les calculs géostrophiques de SAUNDERS (1982),
indiquent l'existence pour les 850 premiers metres, d'un flux d'W. se
divisant vers 45°N. au niveau de la dorsale médio-atlantique en deux
branches portant 'une au N. et 'autre au S., qui évitent ainsi le Goife. Plus
profondément jusqu’a 1200 m le courant trés lent, inférieur a 0,5 cm.s™!
dérive au N. tandis que de 1 200 & 3 500 m il s’écoule au S. Une analyse plus
détaillée de la circulation profonde et des travaux dans la région du plateau
de Mériadzek -est réalisée par VANGRIESHEIM [3]. Dans la tranche trés
superficielle, & cause de ces courants trés faibles, la circulation dépend
essentiellement des courants induits par le vent. , :

Enfin, on observe, dans le Golfe et le Proche-Atlantique, des tourbil-
lons cycloniques et anticycloniques signalés a plusieurs reprises pour
différentes régions de la plaine abyssale (HOWE et TAIT, 1967 : BRUNDAGE
et DAHME, 1969 ; Rossov, 1972). L’expérience de bouées dérivantes,
conduite de 1976 a 1977 (MADELAIN et KERUT, 1978), met en évidence
cette activité tourbillonnaire & moyenne échelle entre 45 et 47°N, 13 et
17°W. Des images infrarouges du satellite TIROS N AVHRR révelent de
nombreux tourbillons similaires pour Uensembie du Golfe (DICKSON et
HUGHES, 1981). Ces structures dynamiques ont un diamétre de 50 a 100 km
et affectent toute la tranche d’éau de la surface 4 4 000 m de fond. Leur
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origine n’est pas éclaircie mais des travaux récents (le groupe « Tourbil-
lon », 1983) établissent leurs natures et caractéristiques. Remarquons que
ces tourbilions ne modifient pas les caractéristiques des masses d’eaux
définies précédemment bien qu’ils influent sur leur distribution et aient
probablement un réle également dans les mélanges.

- De maniére globale, les structures décrites ont une influence certaine
sur les processus biologiques de production. Influence directe par isolement
et concentration. des peuplements planctoniques (tourbiilons, convergen-
ces), indirecte par la modification des structures verticales (domes,
upwelling) dont les conséquences sont un enrichissement de la couche
superficielle en nutriments et 'activation de la production. Ces caractéristi-

~ques font I'objet du paragraphe 2.2 (mtra)

2.1

CARACTERISTIQUES BIOLOGIQUES DU DOMAINE PELAGIQUE
GENERALITES FAUNISTIQUES - COMPOSITION

Les premiers travaux sur le golfe de Gascogne résultent des campagnes
océanographiques « historiques » du Princc ALBERT de MONACO (1885-
1915) du H.M.S. « RESEARCH » (1900), du THOR (1905-1910), du « DANA
11» (1928-1930). Ces obscrvations, bien que ponctuelles, établissent déja un
inventaire faunistique qui met en relief la richesse et la diversité de la faune
pélagique. A partir de. 1950, les recherches ont été mences par groupe
zoologique de mani¢re plus quantitative. Eiles définissent 'abondance des

individus, leurs variations saisonniéres et associent comparaisons biogéogra-

phiques et détcrmination des préférendums de conditions d’environnement
particuli¢érement. hydrologlque Une analyse blbhographxque trés compléte
(180 references) des connaissances acquises jusqu’en 1975 sur la faune du
Goife a été réalisée par THIRIOT (1976). Ce travail identifie environ .
300 espéces et résume les résultats écologiques acquis pour chacune d’entre
elles. Cet auteur conclut ainsi que le. golfe de Gascogne n’apparait pas
comme une entité, mais plutdt comme une zone de transition et de mélange
de faunes d’origines diverses. Limite de:l’extension des eaux chaudes de la
région méditerranéo- -atlantique et des eaux boréales, des espéces d’origine
troplcale et subtropicale ainsi que des cspéces boréales se surajoutent dans
le Golfe, & la faune tempéree.

L’analyse des principaux groupes zoologxques caractéristiques par leur

-abondance et leurs préférendums écologiques, iilustre ces conclusions. Les

siphonophores, trés abondants en hiver et au printemps dans la partie
océanique et méridionale du Goife s’étendent & la cote avec la pénétration
des eaux chaudes en été. Les espéces dominantes sont Chelophyes,
appendiculata, Muggiaea kochi et M. atlantica, Lensia conoidea et Eudoxoi-
des spiralis (BIGELOW et SEARS, 1937 ; PATRITI, 1965a et b, 1966 ;
BEAUDOIN, 1971).
Les meduses representees par une vingtaine d’espéces, sont néritiques
et printanieres. Elles. appartiennent aux faunes arctiques et tropicales qui se

- mélangent-dans le Goife (KRAMP, 1959). Une analyse plus detaillée de ce

groupe a partir des spécimens récoltés au cours des campagnes BIOGAS

A
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figure dans ce volume (J. GOY) [46]. Ptéropodes et hétéropodes sont pour la
plupart des formes d’eaux chaudes qui atteignent dans le Golfe la limite
septentrionale de leur extension géographique (TESCH, 1946, 1949 et 1950).

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

Les Thaliacés sont particuliérement abondants dans le Golfe. Pour les
Salpes les especes dominantes, Thalia democratica et Salpa fusiformis -
présentent de grandes fluctuations ; pour les Dolioles, Dolioletta gegenbauri
- domine dans la partie nord du Golfe au printemps-et Doliolum nationalis
dans le reste du Golfe. Les déplacements saisonniers de'ces groupes sont liés
aux flux atlantiques. ‘

L’inventaire faunistique des Copépodes, établi depuis trés longtemps,
repose sur les travaux de FARRAN(1926), SARS (1925) et ROSE (1933). Pour -
ce groupe également deux espéces voisines Calanus helgolandicus et C. -
finmarchicus d’origine distincte méridionale pour la premigre, septentrio-
nale pour la seconde, coexistent dans le Golfe. Ce groupe des Copépodes

résente, de maniére plus ample que les autres, une superposition de

uctuations d’abondances- liées aux cycles saisonniers et aux variations
spatiales. LAKKIS (1967) distingue trois régions géographiques caractéristi-
ques, le S.-W. de la Manche, la mer Celtique et la région du cap Finisterre. -
Le talus continental frangais apparait comme une zone frontiere entre les
" especes océaniques et néritiques. Pour cette région étudiée au sens large, le
cycle annuej est marqué par une période d’extréme abondance (mai-juin)
suivie d’'une’ deuxiéme poussée automnale en octobre.: Ces périodes
d’abondance sont liées aux développements des especes néritiques, tandis
que les espéces cosmopolites apparaissent plus tardivement en juillet
" (BEAUDOIN, 1975). Les espéces dominantes sont Calanus helgolandicus,
Paracalanus parvus, Candacia armara, Centropages typicus, Temora longi-
cornis, Euchaera hebes, Metridia lucens, Pleuromamma robusta, Acartia
clausi et Oithona plumifera. o ~

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

Enfin, une place particuliére doit étre accordée a l'ichthyoplancton du
Golfe qui fournit une pait trés importante des ressources vivantes ¢xploitées
par la France. A partir des travaux de I'ISTPM, 'abondance. des ceufs et
larves dans le. Golfe, leur période d’apparition, les distributions spatiales
sont décrites de maniére précise. Une premiére année d’étude, en 1964,
conduit au recensement de 32 especes de Téléostéens, dont les frayéres sont
localisées pour la majorité au plateau continental frangais (ARBAULT et
BOUTIN, 1968). Le suivi des variations saisonniéres et le développement de
ces recherches permet de préciser les zones de frayéres, les périodes de
pontes et les nourrisseries (ARBAULT et LACROIX, 1971)." A partir de ces
travaux, 'é¢tude suivie des zones tests choisies a 'entrée de la Manche, sur le
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plateau continental breton, Vendée et Arcachon (ARBAULT et LACROIX,
1973) est conduite pour la prédiction des fluctuations de stocks de poissons
(recrutement, estimation des stocks de reproducteurs), l'analyse de la
distribution des frayéres et les relations avec le milieu (ARBAULT et

. LACROIX, 1977a et b).

Cette analyse des printipaux traits de la faune 'pélagiQue du ’golfe de

' 'Ga‘scogne n’est pas exhaustive. Elle est volontairement |imitée aux grandes

caracteristiques biogéographiques, ainsi qu’aux groupes dominants par leur
abondance et leur role dans I'écosysteme. Cependant elle permet de -
montrer d’ores et déja I'importance des fluctuations spatiales des peuple- .
ments liées a I’hydrologie, ainsi que !'existence d’importantes variations
saisonniéres. Dans ce domaine, un programme d’enregistrements continus
de zooplancton dans [’Atlantique N.-E., est mené par les: laboratoires
anglais de Plymouth (IMER). Une masse considérable de données et de
résultats a été ainsi amassée depuis cinquante ans, a partir desquels des atlas

* zoologiques et des synthéses par: groupes: sont publiés ‘annuellement

2.2.

- loca

(GLOVER et BARNES, 1959, 1960 et 1961 ; GLOVER et al., 1962, 1963 et -
1964 : GLOVER et ROBINSON, 1965, 1966, 1967, 1968, 1969, 1970, 1972 ;
ROBINSON, 1973, 1974). Ces résultats précisent les. notions de communautés-

zooplanctoniques, délimitent les frontieres géographiques et les répartitions
spatiales. Ils permettent de mieux comprendre la nature des fluctuations a
long terme des peuplements et établissent I'influence des facteurs climati-
ques et hydrologiques sur les variations interannuelles d’abondance, indé-
pendamment de la densité' (COLEBROOK, 1978). : '

ASPECTS QUANTITATIFS, BIOMASSEET PRODUCTION PLANC-

TONIQUE

~ Phytoplancton ;

La répartition des biomasses phytoplanctoniques montre une structure
cohérente, influencée par les structures hydrologiques. Elle fait apparaitre
de maniére évidente (TRAVERS, 1969 ; GRALL, 1976) que les zones riches
en thtoplancton, susceptibles d’une production: primaire élevée. sont

isees 'a proximité de la rupture de pente des platequx continentaux.
Une coupe réalisée en début de printemps (avril-mai) de la pointe de
Penmarch au cap Finisterre durant la campagne PHYGAS 32 (TREGUER ‘et

- al., 1979) caractérise bien l'existence de deux zones riches, la premiere a
- proximité du talus continental breton avec des valeurs superficielles de

3,0 mg.m™? de chlorophylle a et des maximums plus profonds de 4,0 mg.m™>
4 50 m, la seconde au voisinage des cdtes de Galice (2,0 mg.m™%). Ces.

~ biomasses phytoplanctoniques fluctuent avec la saison. Suivant TREGUER et

al. (1979) et GRALL (1976), la moyenne automnale est de 24 mg.m™? (de
11,9 a 47,97) pour la couche superficielle 0-50 m; en juillet, phase
oligotrophe, les valeurs sont plus faibles, 9,73 mg.m™? en moyenne. La

période printaniére montre un maximum marqué de 52,80 mg.m 2 (de 114

150'mg) qui correspond & la phase de poussée planctonique. Ces valeurs

sont plus faibles dans la zone sud du golfe de Gascogne (respectivement 19,2

automne, 9,7 été et 41,9 mg.m~? au printemps). S
Pour la production primaire du golfe de Gascogne peu de mesures sont

-disponibles. A partir de mesures de sels nutritifs et de calculs d’utilisation,

TREGUER et al. (1979) estiment la production primaire printaniere & 56 g
: 13 :
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C.m~% Ceci correspond, compte tenu de la durée assez longue (2 mois) de
la phase: d’utilisation des sels nutritifs & une productivité moyenne de 0,4 a
1,9 g C.m~2Jour™!. Ces estimations concordent avec les mesures de GRALL
(1976) de 0,87 ¢ C.m~2.Jour™!. La floraison automnale en octobre présenté
des valeurs de productivité voisines de celles du printemps. Mais elles
correspondent a des essaims de surface et la production décroit avec la
profondeur pour atteindre des taux trés faibles & 10 m. Les productions -
intégrées sont alors de l'ordre de 0,5 g C.m™%.Jour™. '
— Zooplancton o o ' ' ;

La répartition spatiale des biomasses zooplanctoniques traduit les
- mémes caractéristiques mises en évidence pour le phytoplancton. Bien qu’il
n’y ait pas de coincidence spatio-temporelle stricte entre les maximums de
phyto- et de zooplancton, celui-ci présente les mémes périodes d’abondan-
ces au cours du cycle saisonnier et les zones riches sont « inféodées »
également aux structures hydrologiques particuliéres de convergence et de
divergence : zones frontales d’Ouessant, talus continental breton et upwel-
ling des cOtes de Galice, En avril-mai, pour I'ensemble de la- partie
oceanique du Goife, les biomasses (poids sec) s’échelonnent entre 0,5 et
lg.m™% Sur le talus continental, par contre, des valeurs de 3,70 a
4,70 g.m~? sont mesurées pour la couche 0-200m (LE FEVRE, 1976,
campagne PHYGAS 32) ; les valeurs sont plus faibles au S. de I'Irlande et aux
abords de I'Espagne (2 & 4 g.m~?). En octobre ces biomasses généralement
plus- faibles présentent la méme variation spatiale (2,3 & 2,7 g.m™? sur le
talus breton). : ; e ‘ , ‘

Au N.-W. du Golfe, dans la région d’Ouessant, les maximums -
planctoniques sont associés 2 ‘la zone frontale d'lroise. Cette structure
hydrologique s’installe en été. Des biomasses zooplanctoniques de 2,0 i
4,0 g.m™? sont mesurées en juillet 1979. Les valeurs sont plus fortes en
septembre, respectivement pour les années 1979 et 1981 de 24 6,0 g.m™? et
de 1 a 10 g.m™% (GRALL et al., 1980 ; LE TAREAU et al., 1983).

Les valeurs de biomasse commentées ici, particuli€rement pour la
partic océanique du Goife englobant le. talus continental, résultent de
mesures nocturnes. En effet. pour l'ensemble du Golfe, une migration
nycthémérale active des grandes formes vivant entre 200 et 500 m (Euphau-
siacés, Pleuromamma spp.) entraine la nuit une augmentation de la
biomasse de la tranche 200-0 qui peut représenter jusqu’a 50 % d’enrichisse-
ment. - o
La répartition spatiale des biomasses zooplanctoniques dans le Golfe
‘est schématisée sur une carte (fig. 3) & partir des séries les plus complétes,
de mesures citées. Une telle carte réunit des mesures provenant de
différentes saisons et au cours d’une méme campagne un intervalle de:2a 3
semaines sépare les observations. Aussi on ne -peut lui accorder qu'une.
valeur d’illustration. Elle fait ressortir 'opposition entre le plateau conti-
nental frangais a forte biomasse et les régions océaniques et le centre du
Golfe qui sont plus pauvres. : ~ '

~ Trés peu de mesures établies sur de longues séries tcmporelles sont
disponibles ; il est ainsi difficile de chiffrer les parts respectives dues aux
variabilités saisonniéres et interannuelles. On dispose essentiellement de
guatre années de mesures du biovolume pour des observations trimestrielles
‘une centaine de stations téparties sur le plateau continental frangais au
sens large de la Cornouaille a 'Espagne (ARBAULT et LACROIX-BOUTIN,

34
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Fig. 3. — Carte de disribution des biomasses zooplancroniquek (poids sec en g.}n'z)
 dans le golfe de Gascogne d’apres les mesures de LE FEVRE (1976) et LE TARREAU er
‘ ‘ al. (1983). B ‘ o

I 120 e 10° 9* (g Te e 5

1973). Pour étre comparées aux valeurs précédentes, elles sont transformées
en poids sec (tabl. 1) en utilisant I"équivalent de CUSHING e al., (1958) (il
existe un ordre de grandeur de différence entre les différents termes
d’équivalence disponibles dans la littérature). La période hivernale est la:
plus pauvre (43,20 mg.10 m~? a 184 mg.10 m~°) tandis que le printemps et

. I'été montrent un enrichissement d’un facteur 6 (220,8 mg.10m™ a -
1393,6 mg.10 m™3). Ces chiffres indiquent également pour [Pautomne
I’existence d’un second maximum plus faible que les valeurs printanieres. La
variation interannuelle est d’amplitude plus restreinte, d’un facteur 2 a 3.
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Tableau 1

Varzanons saisonnigres et interannuelles de la moyenne saisonniére de biomasse de
zooplancton (poids-sec en mg./10 m™3, valeurs moyennes pour le: plateau contmental
frangazs) d'aprés ARBAULT et LACROIX-BOUTIN (1973).

_Automne

Hiver * Printemps Eté
1964 75,20 432,0 | 361,6 214,4
1965 76,80 220,8 1393,6 892.8
1966 43,20 337,60
1967 184.,0 144,0 110,4 54,4

A titre d’indication une comparaison avec d’autres systémes productifs

de ’Atlantique N.-E. est réalisée. On compare pour chacun de ces systemes

" les valeurs moyennes observées au cours de la saison de développement du
zooplancton (tabl. 2). Les biomasses mesurées dans le golfe de Gascogne
sont du méme ordrc de grandeur que celles relevées dans T'upwelling du
Portugal et des cotes N.-W. d'Afrique, seuls les maximums absolus observés
sont un peu plus faibles.: Une telle comparaison devrait en toute. rigueur
prendre en compte des valeurs moyennes intégrant ensemble de la zone

Tablcau 2.

Comparazsons des biomasses plancromques observées pour différents écosystiemes a
haute production, de I'Atlantique nord-est. -

Biomasse BiomaSsc
Période | phytoplancton| zooplancton
de mesure poids sec poids’ sec
mg/m’ mg/m’

‘ Large e 25 3410
Manche cote mal | 204 350(3) | 304 60(7)

‘ ‘ Fronts Iroise juillet 05420 20 (6)
Golfe de Gascogne scptembre. | 15°3 25 (6)

' Talus Continental | avril-mai 3-4(4) 20 a 40.(8)
Upwelling ponugais septeinbkre 1(9) k 30,36 (3)'
Upwelling marocain {janvier-mars| 4 &5 (1) 60 (2)

1) JACQUES et al., 1976. 6) GRALL et ai., 1980.
2) BOUCHER et THIRIOT, 1973. 7) RAZOULS, 1980.
RazouLs, 1983. ; 8) LEFEVRE, 1976.

3
4% TREGUER et al.,

9) CosTE, 1983.
(5) MoaL, 1980.

1979.
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d’extension de chacun de ces systemes et les variations interannuelles, mais
la encore la répétition des mesures suivant de longues séries temporelles fait
défaut." ; . =
— Utilisation er devenir de la production planctonique S

Le Golfe se présente ainsi comme une région a biomasse et production
planctonique élevées. Celles-ci supportent des stocks importants de produc-
teurs tertiaires comme en témoigne la richesse des ressources vivantes
exploitées. En 1971 par exemple, 83 000 tonnes de poissons, crustacés et
coquillages ont été pechés dans le Golfe et le Proche-Atlantique, dont plus:
de la moitié sont des espéces pélagiques (statistiques d& péche de I'ISTPM).
Une premiére question est d’estimer si le réseau trophique pélagique tourne -
sur lui-méme et quel est 'excédent de production reiargué pour les
domaines plus profonds. = . ' .

A partir des caractéristiques de biomasses ¢t de productions énumérées
précédemment, on peut estimer de maniére trés globale le taux d’utilisation
des ressources pour les premiers niveaux de la chaine alimentaire. En
utilisant une ration journaliére. moyenne de 100 % du poids des individus
(poids sec, GAUDY, 1974, poids de carbone, PAFFENHOFFER, 1971) sur le
plateau continental breton au printemps pour des biomasses moyennes dc
3 g.m™2, ce sont 1,8 gde C.m™? qui sont consommés czuotidiennement parle
-zooplancton. Cette valeur correspond exactement a la production primaire
de 1.9 g. C. m™%j! estimée par TREGUER et al. (1979). Sur la base de ces
estimations il apparait que I'excédent de production; qui pourrait sédimen-
ter, serait trés faible ce qui correspond aux valeurs mesurées de flux de
carbone sur le fond, représentant 0,5 % de la production primaire de surface

- (KHRIPOUNOFF et al. [5]). , : o ;
Une seconde source de. matiére organique peut étre due aux féces. les
_crustacés planctoniques n’assimilant que de 40 a4 60 % de [a nourriture
ingérée. Dans ce sens on ne dispose pas de connaissances asscz précises sur
le rdle des coprophages et leurs taux d’utilisation de ces féces dans la -
tranche superficieile, pour estimer les quantités d’excrétas utilisés et la part
qui - sédimente. Cependant, il faut noter que. les taux cités sont des
estimations trés globales et qu’ils peuvent présenter de grandes variations
(de 40 4 400 % pour la ration) suivant le stade de développement, la saison-
‘et la richesse en nourriture disponible du milieu. Quelques éléments
qualitatifs permettent en outre de prévoir que cette contribution peut étre
un peu plus forte que les estimations précédemment fournies qui doivent
étre considérées comme minimales. Notamment il existe des multiplications -
‘rapides d’organismes, pour lesquels on ne connait pas ou peu de prédateurs
dans le domaine pélagique. C'est le cas des. eaux rouges a Gyrodinium
aureolens (PINGREE er al., 1975) qui atteignent des biomasses de 100 ug de
chlorophylle - @ par litre, des développements .de Noctiluca scintillans
(LEFEVRE et GRALL, 1970) et, de maniére générale pour le golfe de
Gascogne, des blooms de Thaliacés. Pour ces derniers organismes qui sont
des microfiltreurs, les f&ces produites sont de grandes dimensions (0,5 um a
1 cm) et sédimentent rapidement ce qui permet de supposer qu’elles sont
peu utilisées par le zooplancton. Dans les périodes de développement des
Thaliacés, la filtration est si rapide que les particules ingérées sont
uniquement brisées et que la matiére organique n’est pratiquement pas
digérée. On estime que des Thaliacés de 5 a 10 cm comme Salpa fusiformis
- avec une abondance maximale de 50 individus m™® filtreront 160 L.h~!
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(NIVAL, 1980), ce quicorrespond a environ 8 % par jour de relargage de la
production primaire dans la couche photique.

Ainsi, a partir des connaxssances sur le plancton des mesures de flux
sédimenté a 200 m, aux diverses saisons et aux localisations correspondant &
des foyers productifs de zooplancton, permettraient d’une part de mieux
connaitre le fonctionnement de ce systeme et d’autre part de premser les
taux d’apport énergétique pour les couches sous-jacentes.
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L’ACTIVITE AMYLASIQUE
INDICE DE LA NUTRITION DU ZOOPLANCTON ;
MISE EN EVIDENCE D'UN RYTHME QUOTIDIEN EN ZONE D’UPWELLINGM

Jean BOUCHER et Jean-Francms SAMAIN

Centre Océanologique de Bretagne, Brest. FRANCE.

Summary : Specxﬁc amylase activity was measured dunng the CINECA IIT cruise in the moroccan upwelling area. In
this region the population is homogeneous and in a steady state during the study. The hypothesls of enzymanc ‘activity
rate as a nutrition index is enlarged by a relation with diet, fast and feeding stock. :

A mathematical expression is given of the relationship. between zooplankton digestive actmty and phytoplankton
biomass. Ana1y51s of this equanon shows a daily physmlogmal rhythm of the amylase activity.

Résumé : L’activité spécifique de l’amylasc du zo‘oplancton est mesurée au cours de la campagne CINECA III en zone
marocaine d’upwelling. La population est homogéne, en état d’équilibre physiclogique, pour toute cette zone durant la-
période étudiée. La liaison entre les. variations du taux yd’activi‘téf enzymatique et le régime alimentaire, le jeiine, et la
quantité de nourriture. disponible, démontre la valeur d’indice de nutrition de ce taux d’activité. Une relation
mathématique entre l'activité digestive du zooplancton et ia biomasse phytoplanctonique est établie. L’analyse de cette
relation permet de démontrer 1’existence d’un rythme physiologique quotidien de l’activité spécifique amylasique:

INTRODUCTION |

Quelques dosages enzymatiques ont déja été utilisés comme indices biologiques dans le domaine
marin, notamment pour la détermination de'la biomasse (Aleem, 1955) ou de la respiration (Packard,
1969) du phytoplancton, et de quelques animaux (Curl et Sandberg, 1961). De tels indices constituent une
mesure instantanée “in situ” de parametres écologiques. IIs permettent de résoudre deux difficultés de
’étude de la production et de I'écologie pélagique : la faible valeur absolue des taux physiologiques. et le
temps de latence entre les variations des facteurs du mxheu et leur répercussion sur Iabondance des
populations.

)

Nous proposons d’utiliser I’activité amylasique comme indice de la nutrition du zooplancton La
présence d’amylase parmi les enzymes digestives du zooplancton, connue depuis Bond (1934) est mise en
évidence  chez  divers organismes. Les relations ‘entre l'activité de l’enzyme et le régime -alimentaire, le
comportement troph1que et la quantité de nourriture dxspomble pour ces organismes, sont analyséss. Ces

~divers points ont en commun de pouvoir étre mesurés in situ, par, .opposition a une expenmentatxon in
vitro qui modifie conditions d’ environnement et réponse des organismes. ~

- Cette étude a été reahsee dans la zone marocaine de remontée d’ eaukprofonde‘,y en juillet 1972, au
cours de la campagne CINECA III du N.O. “Jean Charcot”.

MATERIEL ET METHODES

Le zooplancton est prélevé par péches verticales et horizontales au filet triple WP 2. Ces prélévements
sont fractionnés par tranche de profondeurs susceptibles de correspondre a la distribution des planctontes.
-Soixante quinze péches verticales, trente et une horizontales ont été récoltées en quarante stations. Celles-ci
quadnllent la zone d’upwelling et le large de maniére 4 définir les influences océaniques.

Chaque prélévement est d1v1se en sous—echantlllons par fractionnement (Fulsom er al., 1954) ou par
péches simultanées au filet triple WP 2. Deux des sous-échantillons sont conservés pour la numération des
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md1v1dus et la mesure du poids sec. Les dosaoes de lactmte enzymatxque de lamylase, du carbone et de
Pazote total sont effectués 4 bord du navire.

Le zooplancton prélevé est filtré sur une soie de 200 microns de vide de maille, rincé i 1’eau distillée,
. récupéré et broyé dans un Potter en milieu tamponné (tampon phosphate 0.025 M;ph 6,8) 4 une
température inférieure 4 5°C. Le volume du broyat est mesuré; les analyses sont effectudes sur des
aliquotes du broyat homogénéisé. ‘ ' '

Le carbone et I'azote sont dosés suivant une méthode dérivée de celle de Pregl et Dumas, 4 I'aide d’un
. microanalyseur Hewlett-Packard 187 B; 100 microlitres du broyat sont désséchés 24 heures i l'étuve a
60 °C puis analysés. Chaque dosage est répété trois fois. L’analyseur est étalonné quotidiennement par
dosaoe de poids déterminés ( Bouc.het et al., 1974) d’un standard (2-4 Dinitro cyclohexanone).

Lactmte amylasxque est dosée selon la méthode iodométrique de Street et Close (1956). Les
conditions optimales du dosage ont été déterminées au laboratoire sur du zooplancton prélevé i différentes
époques de l’année en rade de Brest (Samain et Boucher; 1974). Ces conditions (ph 6,8, température
35°C) ne sont pas influencées par la composition spécifique de la population ;| par contre.les propriétés
cinétiques de Penzyme y sont sensibles. L’étude des variations du taux d’activité enzymatique doit donc
tenir compte de la composition spécifique de 1'échantillon étudié. Le ph optimal d’activité (6,8) confirme
le fait que nous sommes. en présence d’amylase a d’origine animale. A ce ph, il n’a pas été possible de
mettre en évidence une activité amylasique chez des algues planctomques (Monochryszs et Tetraselmis)
cultivées au laboratoire. o

Le dosage a été effectué manuellement au cours de la’ campagne Sa. sensibilité permet de doser,
suivant leur taille et leur activité enzymatique, de 5 4 10 Calanus, de 20 d 30 Centropages, 1/3
d’Euphausiacé soit une quantité d’azote de 20 a 200 microgrammes environ. L’unité enzymatique est par
convention la quantité d’enzyme nécessaire a P’hydrolyse d’un milligramme de substrat (amidon) par
minute dans les conditions du dosage. En fait, les résultats sont exprimés en différence d’absorption par
minute par millilitre, valeurs i multiplier par 3.10-3 pour passer en unité enzymatique. Nous appellerons
activité spécifique amylasique, le rapport du nombre d’unités enzymatiques a la quantxte d’azote total de
I’échantillon exprimée en milligramme.

Les dosages sur le prélévement total sontlcomplétés par des mesures au niveau spécifique. Dix espéces
ont été isolées.; trois d’entre elles, représentées par un grand nombre d’individus, ont donné.lieu i une
expérimentation. Les individus d’une méme catégorie sont répartis. en lots de 10 4 50 suivant leur taille. Ils
sont conservés i jeiln dans de I’eau de mer filtrée, pendant une période de 48 4 96 heures, a une
température voisine de celle de la masse d’eau ou ils ont été capturés.

La quantité de nourriture 4 la disposition du zooplancton peut étre defxme comme la quantité de
particules organiques en suspension, d’une dimension correspondant aux piéces buccales des zooplanc-
tontes. En l’absence de cette mesure, nous avons utilisé la biomasse phytoplanctonique exprimée en chloro-
phyilea (ces valeurs nous ont été communiquées par J. Neveux responsable des mesures durant la cam-
pagne). Le choix de I’expression en microgramme par litre ou en milligramme par métre carré sera discuté
ultérieurement. Cette approximation de la quantité de nourriture peut étre considérée comme satisfaisante
en zone d'upwelling ot la trés forte biomasse et la productxon primaire élevée masquent fes autres sources
de nourriture.

Le dénombrement des individus de' chaque genre 4 été réalisé au laboratoire aprés fractionnement de
’échantillon (méthode des dilutions). Pour chaque prélévement, les résultats sont exprimés en nombre total
d’individus et en pourcentage appartenant i chaque categorie. '

: RESULTATS
Biologie de la population zooplanctonique ‘

Le zooplancton échantillonné est constitué de Chaetognathes, Salpes, Dolioles, Siphonophores,
Appendiculaires, Euphausiacés et pour 95 % de Copépodes. Pour cette derniére catégorie les genres les plus
abondants sont Acartia, Temora, Centropages et Pleuromamma qui représentent 60 a 90 % des Copépodes
capturés. L’observation des échantillons montre que la plupart des individus d’un méme genre appartien-
nent & la méme espéce ; on ne doit donc pas s’attendre 4 des vanatxons importantes de la composition
spécifique. : :



Tableau 1 : Pourcentage du nombre d’il\dividlls
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de chaque genre pour 21 stations réparties sur toute la zone.

52 53

- individus

Stations - n 13 1517 ; 28 36 36 . 39 2 48

Acartia 64.91 1.18 5.29  2.82 36.48 57.67 72.45 56.19 36.19 54.36 78.59 83.93 63.95 63.70 44.94 48.00 69.23 20.05 43.69 38.28 58.72
Temora’ 1.05 5.29 2.88 18.30 0.41 0.46 1.32 . 115 6.07 1.54  0.49 12.86 0.60 1.09 1.54 0.36 0.24 9.3 .2.38
 Centropages 1.20 7.06 ©0.96 7.04 1.24 0.46 0.55 0.67 0.81 0.1 0.9 1.75 1.48 1.22 2.40 1.82 0.77 0.61 0.24 1.5 4.77
Oithona .00 . 1106 . 0.83  4.65 10.10- 22.75 - 3.2 1.28 3.60  6.42 8.69 8.99 2.91 11.54 0.49 1.29 8.59 3.58
Oncaea , 0.45 28.23 12.02 29.57 0.83 2.71 0.4 . 2,58 22.45 5.75 0.08 . 5.52 8.40 13.09 7.69 7.82 0.32 3.91 4.77
Clausocalanus . 21,17 30.29 1549 2.07 279 1.32 6.69 0.6 0.42 0.9 5.76 0.9 2.76 16.19 2.91 0.77 9.78 1.62 0.78 .
Copépodites 24.39 30.58 13.94 16.90 1.66 19.53 10.98 13,37 42.00 7.20  4.47 2.88  4.94 2.76 17.39 24.73 4.62 4.45 51.46 0.32 15.50
Pl euromamna S S4B 0.41 8.14 0,11 . . . . . . . . 1,09 0.19 . . .
Calocalanus . 0.59 3.3 -1.41 . 116 120 . . . . . 0.12 . 0.30 1.46 1.35 0.73 . . .
Lucicutia - . 0.48 - 0.93 .. . 0.32 . . . . . . 0.73 0.19 . 0.16 . .
Ei«ch’ae ta . . 1.92 B . . . . . . . 0.46 . . . . B .
Candacia . . .. . . . . . . . 0.12 . 0.30 0.37 0.19 . 0.08 . 0.30
Eucalanus . 059 0.48 . . . . . . . . . . . . . . .
Calanus 0.30 . .44 . . 0.23  0.11 0.18 0.64 0.28 1.1 2,76 . 019 . ; . 2.38
Calanofdes 3.02 . . . . . A e . . . .
Corycaeus .. 240 2.8 . . 033 014 . . . 0.08 0.15 0.19 0.2 . . :
Euterpina . . . . 0.60 1.28 0.03 0.08 .. . . 0.08 . .
Scolecithricides . . 0.48 . . . 0.04 . . e . 0.19 . . 0.30
Chaetognates .18 385 282 . 023 0.88 . 0.10 . 0.15 0.24 0.54 0.15 0.57 . . . 0.60
Appendiculaires 0.45 4.12 1.92 . 046 0.8 . . . . o 0a2 . . 1.46 0.76 3.30 0.80 5.47 6.00
Dolioles . .- . . . 0.23 . . . . . . . . . . . . . 0.74
Ostracodes . . 2,40 1.41 . 0.23 . . . . . . . . . 0.37 . . . .
Cladocéres 120 . . . 5 T R 0.04 = . . . . . o . . . .

Total des | 106.240 6.800 16.640 2.840 38.600° 17.200 36.440 11.960 24.760 113.320 50.080 155.560 32.400 52:240 26.680 11.000 20.800 32.720 49.440 10.240 13.420
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La cﬁo’m’position générique des populations est identique & chaque station (tableau 1). La distribution
géographique des organismes est semblable pour toute la zone étudiée. Cette homogénéité est confirmée
par I’étude du rapport carbone-azote (C/N)

Omori (1969) a mis en évidence que le rapport C/N varie pour différentes especes de 3,52 11,6 et
que des variations de 1 a 10 de ce rapport peuvent étre attribuées, pour la population, 3 la composmon
spécifique, au sex ratio, a l’age des organismes et aux conditions écologiques.

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

On doit, par axlleurs, remarquer le- régime ahmentznre commun de. ces espéces. Exceptés les
Chaetognathes et les' Siphonophores, le seul carnivore sensu stricto est le Copépode Euchirella qui a été
péché uniquement en profondeur dans les stutions du large, elmgnees de la. zone d’upwelling. Pour les
autres zooplanctontes, le régime omnivore est généralement reconnu ; certains présentent des tendances
herbivores ou carnivores suivant la quantité et la qualité de la nourmure rencongrée_ (Boucher, 1970).

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

Relatlons entre activité amylasique et comportement ahmentmre

Y

Dix especes différentes ont pu étre isolées d partir des prélévements ; une activité amylasique est
décelée pour chacune d’entre elles.. Les valeurs absolues de l'activité spécifique de 'amylase (1) et les
amplitudes les. plus grandes ont été mesurées pour les espéces 4 tendance herbivore, les plus faibles pour les
espéces carnivores (fig. 2). .

Cependant, la comparaison des valeurs d’activité spécifiQue entre les espéces doit étre interprétée avec
prudence. En effet, le nombre de mesures est inégal pour chaque catégorie, les especes les plus
fréquemment et les plus abondamment capturées ont permis un nombre supérieur de mesures ; les captures
ne sont pas réparties réguliérement sur la journée ; il n’a pas toujours été possible de pécher simultanément
des espéces herbivores et des espéces carnivores. '

L’activité spécifique des individus conservés 3 bord pour expérimentation, décroit én fonction de la
durée du jeGne (fig. 3). La courbe est semblable pour les cinq expériences : forte activité enzymatique lors |
de la capture, qui persiste durant 12 heures parfois, puis décroissance raplde jusqu’d un mveau stationnaire
probablement équivalent au métabolisme basal.

(1) La quantité:d'amylase synthétisée est proportionnelle au nombre d’individus (cette relation sera vérifiée dans
I'8tude statistique). Ce sont donc les variations de lactivité spécifique amylasique qui peuvent présenter un intérét
écologique. : ' ‘
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Pour une méme espéce les valeurs initiales de I'activité spécifique de ’amylase varient. Ceci peut étre
expliqué par les différences de localisation et d’heure des captures. Les individus prélevés dans des zones &
forte biomasse phytoplanctonique ont une activité plus élevée que ceux prélevés dans une zone pauvre.

Nous avons montré Uinfluence du régime- alimentaire, du jefine et des conditions du milieu sur les

- variations de P'activité spécifique amylasique. Les deux premiers points constituent un argument biologique
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de la relation entre la nutrition et cette activité enzymatique. Nous pouvons vérifier, sur I’ensemble des
prélévements, que ld biomasse phytoplanctonique, représentative de la nourriture disponible, est le facteur
écologique lié aux variations du taux d’activité spécifique de cet enzyme.

Etude des corrélations entre activité amylasique et facteurs écologiques

L’étude statistique des prélévements montre la liaison entre l'activité amylasique A et la biomasse
zooplanctonique N exprimée en quantité d’azote. Le coefficient de corrélation est de 0,66 significatif au
seuil 2,5 %. Cette corrélation est améliorée aprés une transformation logarithmique des données (fig. 4). Le
coefficient de corrélation est alors de 0,87 significatif au seuil. 1 %. La pente de la droite de régression
log A = f(log N) est égale 4 1,1. Ce coefficient n’ést pas significativement différent de 1 (testT sur
coefficient de régression non significatif). La transformation logarithmique des données. permet une -
normalisation de la distribution des mesures, condition nécessaire a 'application des tests statistiques. Elle
permet egalement une linéarisation des relations multiplicatives 'avant corréiation. Nous pouvons proposer

les modeles su1vants -

1) A=kN

2) A=kN.R

R = variable résiduelle inconnue. , ;

Rien ne permet d’éliminer avec certitude 'une des deux causes d’amélioration et de choisir entre les
deux modéles proposés. Toutefois nous avons montré précédemment Uinfluence des facteurs externes sur
Pactivité spécifique. Ceci nous conduxt & expliciter ‘A/N en fonction du résidu R que l'on identifie aux
parameétres suivants.: :

@, : valeur maximale de la quantité de chlorophylle aen mxcrogrammes par litre pour la tranche d’eau
échantillonnée pour le zooplancton. ,

Y3t quantlte de chlorophylle @ en milligramme par meétre carré pour cette méme tranche d’eau.

P’ : quantité de protemes en milligramme par métre carré des partlcules de taille inférieure a
50 microns.

N :azote total du zooplancton en‘milligramme" par métre carré.

Les prélévements ont été scindés en trois groupes: de nuit (n), de jour (j), global (g). Les limites
horaires du jour et de la nuit ont été choisies.d partir des résuitats de mesure d’activité amylasique sur les
filets horizontaux périodiques et des heures du lever et du coucher du soleil pour la campagne. La nuit
ainsi délimitée commence a 21 heures pour se terminer-d 7 heures 30.

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

Tableau 2.
long‘ logo, log P log N  log prof.
log § globall 0.193 0,195 = 0.002 0.163 = 0.173
1og§- jour |- 0.011 0.000 - 0.263  0.173 - 0.114.
log § nuit 0.356  0.333 0.247 . 0.162 - 0.104

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

¢ la biomase phytoplanctonique seule est liée A I'activité spécifique amylasique. Les coefficients de
corrélation pour ce paramétre sont les pius grands en valeur absolue, ils approchent la significativité au
seuil de 10 %.

e cette relation n’est mise en évidence que pour les mesures effectuées la nuit.

La faible valeur des coefficients de corrélations peut &tre attribuée i l’expression de la biomasse
phytoplanctonique. yp, représente la valeur de concentration maximale de chlorophylle 2 généralement
localisée en surface ; ¢, représente la valeur moyenne sur la profondeur de péche zooplanctonique. Nous
devons de méme tenir compte de la profondeur dans les prélévements zooplanctoniques. On distingue les
prélévements de surface (0-100 m) de deux de profondeur (> 100 m).



31

J. BOUCHER ET J.F. SAMAIN : ACTIVITE AMYLASIQUE DU ZOCPLANCTON ) : 185

‘Les résultats des corrélations montrent une augmentation des coefficients qui deviennent significatifs
(tableau 3). De plus I'amélioration des corrélations nocturnes par rapport aux corrélations diurnes est
significative au seuil 10 % (testées suivant les variables auxiliaires de Fisher).

Tableau 3. .
logp,  log ¢y
Prof. 0.18 0.13
Jour [ :
Surf. - 0.09 - 0.05
log %
‘ o Prof. * . 0.38 0.44
Nuit [

Surf. 0.42 0.28

Ce phénoméne montre les limites de 'utilisation de la quantité de chlorophylle ¢ comme mesure de la
quantité de nourriture ; son expression doit tenir compte de. la distribution verticale comparee du
" zooplancton et de la nourriture. Ces problémes seront discutés ultérieurement.

; La relation entre activité enzymatique digestive et quantité de nourriture, ne peut étre mise en
évidence que pour les prélévements de nuit (tableaux 2 et 3). La biomasse phytoplanctonique n’ayant pas
de rythme nycthéméral, ont peut én conclure que [activité digestive ne se manifeste que la nuit. Ce

raisonnement est confirmé par les mesures périodiques en points fixes de ’activité spécifique de "amylase

sur des péches horizontales (fig. 5). La courbe de variations d’activité en fonction de [’heure fait apparaltre
ce méme rythme journalier avec un maxunum noctume sum d’un minimum diurne.

L’étude 'statistique nous a permis de mettre en évidence une correlatxon SIgmﬁcatwe entre les
: loganthmes de I’ activité spec1f1que et de la blomasse phytoplanctomque.
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Figure 5 — Vériations périodiques de l’activité spécifique de Figure 6 — Droite "de régression de Pactivité spkécifiqyue en
l'amylase en. fonctmn de ['heure mesurées sur des prélé- fonction de la- bxomasse chlorophylhcnne apres transfor-
vements horizontaux en pomt fixe. ‘ mation logarithmique.-

La droite de régression log -I\Tz alogy +log A (fig. 6) traduit une relation de la forme:
. _=>\ [« ]
N

(& = pente, 7\ re51du, de la droxte de regressmn log A/N = f(log <p))

“L’ensemble de ces. résultats montre que la quantlte d’amylase synthétisée est proportlonnelle a la
; quannte de nourriture présente. C est un nouvel argument de la valeur de Uactivité spec1f1que amylaszque
.en tant qu ‘indice de la nutrition. :

.
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. DISCUSSION

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

Cette étude constitue la premiére vérification d’une activité dlgestrve penodlque chez les Copepodes
Un tel rythme n’avait jamais été mis en évidence in situ.

Y

Ce rythme enzymatique quotidien conduit a rechercher un comportement nutritif périodique des

- zooplanctontes. Une telle hypothése a été formulée de nombreuses fois depuis Esterly (1919). Mac Alister
(1966) démontre mathemathuement que le grazing nocturne aurait un . meilleur rendement que le grazing

continu. II' est logique de penser qu’un rythme digestif doit se traduire par un rythme de-l’alimentation et

qu’il existe des rapports entre le c,omporte,ment ahmentau'e et les migrations nycthémérales. Les organismes

pourraient migrer, pour se nourrir, vers les zones d quantité, ou qualité, optimale de nourriture. En ce qui

concerne les consommateurs de phytoplancton cette migration doit se faire vers la surface. ‘

Ceci pose le probléme de la distribution verticale des animaux et de ses variations dans le temps. Les
prélévements verticaux qui intégrent la distribution spatiale ne conviennent pas pour une telle étude ;
quelques prélévements honzontaux effectues nont pas permis de mettre en évidence ‘une - mrgratlon
nycthémérale.

L’amélioration des corrélations. entre ’activité digestive et le phytoplancton apres fractionnement des ,
mesures en-catégories de profondeurs, peut étre discutée. Cette amélioration montre que le phytoplancton
n’exerce pas la méme influence sur les animaux de- surface et ceux de profondeur. Clest la quantité
maximale de chlorophylle @ qui intervient pour les animaux des couches superficielles ; la quantité totale
disponible sur la tranche d’eau donne une meilleure corrélation pour les animaux de profondeur. Ceci -
pourrait. s’expliquer par une tendance des animaux de surface i se concentrer au niveau le plus riche en -
nourriture. Ceci traduit peut-étre également la preponderance en surface des animaux 3 régime alimentaire
plus franchement herbivore. :

 Ces résultats montrent la limite de.la méthodoiogie choisie et permettent de définir une stratégie pour
une prochaine étude. L’échantillonnage du zooplancton doit rendre compte des variations dues aux
phénoménes mis en évidence : rythme journalier de la nutrition et son iafluence sur la distribution spatiale.
De méme la nourriture disponibie doit étre traduite par une mesure tenant compte de sa qualité, de sa
quannte et de sa distribution. Une telle methodolog1e nous permettrait peut-étre de' distinguer dans le -
zooplancton les animaux a tendance herbivore de ceux i tendance carnivore.

Dans la zone d’upwelling présentée ici les seules causes de variations perceptibles, sont liées aux
conditions trophiques. Cette caractéristique nous a permis de montrer la relation entre quantité de
nourriture et dctivité spécifique. Avec une méthodologie mieux adaptée, en saffranchissant des conditions
- d’ homogenerte et d’équilibre des populatlons, il devient possible de comparer des régions géographiques ou
des périodes de cycles distincts.

Les arguments présentés (régime alimentaire, jeQine, influence de la nourriture) ne constituent qu'un
ensemble de conditions nécessaires pour démontrer la valeur d’indice de nutrition de activité spécifique de
I'amylase. Une justification plus directe est recherchée au laboratoire par 'étude de la corrélation avec la
quantité. de nourriture ingérée. Cependant de nombreux auteurs admettent que la quantité de nourriture
ingérée est une fonction de la nourriture disponible. L’activité spécifique de 'amylase devient une mesure
potentielle: de la nourriture 'ingérée ; aprés dtalonnage, elle serait une estimation de la mortalité du
phytoplancton par grazing. L’équation proposée est momentanément celle qui traduit le mieux le phéno-
meéne observé. Nous ne discuterons pas dans cet article ’adéquation de [’expression’ mathematrque ila
relation entre U'activité spécifique 'de I"amylase et la concentration de chlorophylle.

CONCLUSIONS

1) L’actmte spécifique amylasique est etudree comme indice de mesure de la nutrition zooplanc-
tonique. 75 prélévements verticaux, 31 honzontaux 5 experrmentanons 4 bord et 10 espéces différentes
sont analysees

2) L’étude systématique des populations montre la présence prépondérante des Copepodes (95 %),
'nomogénéité spécifique et le régime alimentaire général omnivore de ces populations.
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3) L’expérimentation sur des especes isolées montre que lactxvrte spécifique amylasique varie avec le
k type du régime alimentaire des espéces testées et décroit avec la duree du jeune.
4) Un rythme journalier de ’activité digestive est observé in situ. .
5) L’étude statistique des corrélations met en ev1dence que cet indice est lié a la quantrte de
‘chlorophylle a par une relation de la forme :
A
L —— )upa
N

6) Les relations entre lactmte spécifique amylasrque la quantlte de nourriture et le comportement
alimentaire confirment sa valeur d’ 1nd1ce de nutrition. :
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ETUDE DE LA NUTRITION DU ZOOPLANCTON EN ZONE
D’UPWELLING PAR LA MESURE DES ACTIVITES
ENZYMATIQUES DIGESTIVES® ‘

J. BoucHER et J. F. SAMAIN
Centre Océanolbgique de Breragne, Brést, France

Resumé:k La nutrition du zooplancton d’un écosystéme d'upwelling est
étudiée 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

I'activité spécifique de I'amylase est confirmée par une corrélation avec
P'indice de broutage de Lorenzen. L’absence de corrélation entre ces deux

activités enzymatiques permet de définir le régime alimentaire des principaux

composants  de la population. Les variations de l'activité trophique de
Calanus, Temora, Acartia et Podon son décrites et discutées en foncuon des
condmons ecolog:ques et trophxques ~ :

Abstract: The feeding of the 'zoop’lankton 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 -
charactensncs of the environment.

, INTRODUCTION : ;

L’étude de la nutrition du zooplancton dans les conditions du milieu
par les méthodes de la physiologie, est particuliérement délicate. En
effet, la petite taille et la fragilité des organismes jointes 4 la difficuité
de reproduire “in .vitro” les conditions naturelles, rendent. difficiles
I'extrapolation au domaine marin des mesures effectuées en laboratoire.
Nous avons mis au pomt une méthode d’estimation de la nutrition des

_animaux in vivo en nous basant sur le principe des mécanismes de

régulations cellulaires, en particulier au niveau des 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.
‘ 39
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Invertébrés. La relation entre ces deux paramétres est complexe. En

effet les activités: enzymatiques, régulées par de nombreux facteurs,

apparaissent comme une fonction de la biologie des organismes (4ge,

conditions de développement, état physiologique) aussi bien que des

conditions de. nuirition: comportement alimentaire, régime, taux.
d’ingestion. Cependant linfluence 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 i la
~ composition du régime; Lebas, Corring & Courtot (1971) ont montré,
chez le lapin, que 1a synthése de 'amylase est stimulée par’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 I'amylase
pour les Copépodes (Boucher & Samain, 1974). Deux types de travaux
sont entrepris parallélement: une vérification expérimentale des
facteurs internes et externes influencant les sécrétions enzymatiques
digestives, et d’autre part une application aux problémes écologiques.
Ce sont les résultats obtenus dans ce deuxiéme domaine. qm font 'objet
de I’étude présentée ici.

Les activités de. amylase et des proteases 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
Iinfluence des variations de la composition faunistique. Le régime
alimentaire des principaux composants des populations est défini; les
variations de ce régime- alimentaire et de l'activité trophique des
populations ou des 1nd1v1dus sont discutées en fonction des condmons
écologiques.

MATERIEL ET METHODES
PRELEVEMENTS.

Le filet W.P.2. et le filet 4 larve type F.A.O., respecnvement de 200
et 500 um de vide de maille, ont été utilisés-pout prélever les échantil-
lons. Nous les désignerons par les initiales W.P. et F.L. Les traits de
péches sont horizontaux, 4 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 prélévements périodiques. En station les prélévements ont été
répétés périodiquement toutes les quatre heures pendant 48 4 70 heures
pour s’affranchir de la variabilité due aux ry'thmes a courtes périodes
du type circadien.

Fig. 1. Disposition des stations et points de prélévemehtssuivant 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 & partir de la caséine. L’amylase est dosée par une méthode
iodométrique. Les protéines sont dosées par la méthode de Lowry.
L’ensemble des techmques utilisées a fait I’objet d’une mise au pomt
‘ adaptée aux propriétés physico-chimiques des enzymes ainsi qu’ & la
nature du matériel biologique (Samain & Boucher, 1974). Les activités
enzymatiques de I'é chantillon sont rapportées a son poids de protéines
solubles. Les valeurs d’activités peuvent ainsi étre comparées entre
elles indépendamment des variations de biomasse. Nous désignerons
cette valeur par le terme actmte spécifique de l’amylase ou des
protéases. :
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_ RESULTATS
COMPOSITION FAUNISTIQUE

Les échantillons prélevés au filet W.P.2 sont essentiellement con-
stitués, pour la région mauritanienne, de Copépodes, de:Cladocéres
et de Chaethognathes. Les Copépodes représentent 80 a 959 du
nombre d’individus. Les genres rencontrés sont: Calanus sp.!1, Clauso-
calanus, FEuchaeta, Temora, Centropages, Pleuromamma, Candacia,

~ Acartia, Oithona, Oncaea, Corycaeus et Euterpina. IIs 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 espéce? parexemple : Calanoides carinatus (Krayer),

Temora stylifera (Dana), Acartia clausi Giesbrecht. Les Cladoceresappar-
tiennent & lespéce 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 I. On enregistre des variations de -
'ordre 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 dlstnbutlons
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 & larve F.L. comp-
létent cette description de la faune par la capture d’individus de tailles plus
importantes. Ce sont quelques larves de Crustaces et de Poxssons et
un grand nombre de Slphonophores ‘

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 activité enzymatique comme estimation de la nutrition. Au cours

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

-2 Le résultat des mesures sur les individus tnes au niveau spec1ﬁque 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 'activité spécifique amylasique
du zooplancton et les pourcentages de phaeophytine dans les pigments
phytoplanctoniques ont été mesurés simultanément.! Cette comparaison
montre que 'activité spécifique de 'amylase croit avec le pourcentage
de pigments chlorophylliens dégradés (Fig. 2). La corrélation est
significative au seuil 5%, coefficient de corrélation » = 0,50.

1,04

0.40ﬂ

94

Log Amylase L Ach. Spé)

-

1,30 . ) 160 2.0

Fig. 2. Corrélation de ['activité spécifique amylésique‘ (en ordonnée). avec l'indice de
grazing de Lorenzen aprés transformation logarithmique des valeurs; » = 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 ,misesi
~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 compar€ 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 4 larves sont composés
- de 30 4 809 de Siphonophores et pour le reste de Copépodes et de
‘Cladoceres. Les Copépodes de petite taille, Corycaeus, Oithona, Oncaea
et les formes juvéniles ne sont pas capturés. La comparaison des
courbes (Fig. 3) montre une bonne corrélation entre les activités -
spécifiques de 'amylase des deux types d’échantillons. Par contre les
variations de I'activité protéasique sont indépendantes pour les deux
échantillons dans les deux stations. L’activité amylasique correspond
& Tactivité des Calanus, Clausocalanus, Candacia, Temora, Acartia,
' Pleuromarnma et Podon, seuls organismes capturés par’ les' deux -types
de filet. ; ‘ ' o
La différence qui se situe au niveau des Siphonophores trés abondants

1 Les mesures de pigments chlorophylliens nous ont été communiquées 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 & larve en deux stations (72 et 75) de'la’
campagne Cineca V. o

dans les péches prélevées au filet & larves n’affecte pas Pactivité

amylasique. Par contre elle affecte 1’activité protéasique qui montre

une grande variabilité d’une station & 'autre. Ceci tend a confirmer

le régime carnivore des Siphonophores. y
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). I n’y

r—cneen FLH 20M

1,54 ) e TamOras
. Bemm—a PoodA

remac Colanus

Fig. 4. Variations de Pactivité spécifique de 'amylase du prélevement et de trois espéces
triées 4 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 l'activité 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 P'activité specxﬁque des protéases du préléevement et de troise espéces.
triées 4 partir d’une ahquote 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 l’activité. pro-

téasique du prélévement qui correspond 4 la décroissance d’activité

des Podon. LA encore, Temora et Calanus ont une activité moyenne
constante. Ceci confirme les résuitats obtenus pour la comparaison
des deux types de prélévements: 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 enzymanques nous pouvons deduxre

~ la constitution du régime alimentaire:

Au niveau specxﬁque Podon intermedius apparait comme un omnivore
A forte tendance carnivore (amylase faible et constante, protéases trés.

- variables & forte amplitude), Calanus et Temora comme des omnivores.
- Podon montre une variation des caractéristiques de la nutrition au

cours de ’expérience.
 Au niveau des peuplements cette variation peut étre attribuée a
deux causes: disparition des Siphonophores dans les prelevements et
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diminution de lactivité carnivore de Podon. 1l est difficile de préciser
la part due & 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 l'autre
‘en dehors, au-deld 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.

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

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

- pour les deux stations. Au contraire 'amylase montre une augmentation
d’activité a la Station 72 pour Calanus et Temora. Nous sommes en
présence d’une accentuation' du caractéere herbivore de ces. deux
Copepodes.

VARIATIONS DE L’ACTIVITE NUTRITIVE -
Nous avons ensuite comparé I’activité amylasique des prélévements
effectués au filet W.P.2. aux différentes stations (Figs 7 et 8). L’amplitude
des variations croit avec le niveau moyen de ’activité. On remarque
un gradient d’activité qui permet un classement des stations, soit par
ordre décroissant d’activité: Stations 68, 62, 75 et 72. Ce classement
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correspond a 1’éloignement de la cote. La radiale ainsi définie, perpen-
diculaire 3 la cdte, recoupe les gradients de paramétres 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 & faible température et riche en phytoplancton, puis vers le
large une élévation de la température accompagnée d’une augmentation
de la teneur en oxygene dissous et de la stabilité hydrologique. La
biomasse phytoplanctonique diminue légérement et sa distribution
" verticale est trés homogéne. La production phytoplanctonique et la
biomasse zooplanctonique s’accroissent également vers le large.
L’ensemble de ces caractéristiques écologiques sont résumées dans le
Tableau II (Nival & Gostan, 1975). I apparait ainsi une augmentation
de Tactivité' trophique de la population mésozooplanctonique en
fonction de ’amélioration des conditions écologiques. Nous pouvons
: precxser quels sont les organismes responsables de cette augmentation.

AMYLASE
Act. spe:

i ——— 5162
i ; T e * 68
! : k-4
—_— s

Profondeur de piche i serface.

~

.54

% 20 s 4 & = -8 0 9 . & | Hers
Fig. 7. Vanatlons de T'activité spécifique de I’amylase du prélévement en fonction de
I’éloignement de la cOte: péches eﬁ‘ectuees en surface au filet W.P.2,

En effet les var1at1ons d’actmte amyla51que de Calanus et Temora

traduisent une augmentation de Dactivité nutritive de ces deux
-Copépodes. Temora a toujours une activité trophique supérieure &

celle de’ Calanus. Ces deux genres marquent une augmentation de leur

activité trophique de la Station 75 4 la Station 72 avec un accroissement

plus rapide pour Calanus. Ceci correspond a laugmentation de la

‘biomasse phytoplanctonique. Dans ce cas la température plus froide
~et'les conditions hydrologxques plus instables 4 la Station 72, zone cotiere
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 "Taugmentation d’activité mesurée
de la.cote vers le large. Ce genre doit étre abondamment représenté

A AMYLASE |
Act. spié -

CINECA ¥

= 5162
soceesmmer &8

" 72

——— " 75

Profondewr de pécnes 20m

osd &

T T L— L B S S e

IR 3 P 0 o & | @ Heurs

Fig. 8. Variations de lactivité spécifique de 'amylase du prélévement en fonction de
P eloxgnement de la cote: péches eﬁ'ectuees 4 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 I)- fait
apparaitre la faible représentation de Calanus et Temora de 1 & 99
ainsi que des Podon qui disparaissent vers le laroe Ce sont les Acartia
(35 a 409%) qui dominent en abondance et 2 un degré moindre les
Onacea et les Oithona. C'est aux Acartia que nous attribuons 'aug-
mentation de Pactivité trophique herbivore. Pour cette espéce I'influence

TaBLEAU I

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

Cineca V.

Station Clauso- ' " Copépo-- Euter-- ’
Genres .. Calanus - calanus Temora Acartia Oithona Oncaea . dltes pina~ Podon

2. 05 g 9 31 6 14 13 9. 4
75 - 1 2 1 45 0,7 4 7 5 25
688 9 9 T 3 11 . 15 11 1 4
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~ des conditions écologiques apparait preponderante par rapport a lar
blomasse phytoplanctomque

DiscussioN.

Cette étude sur le comportement nutritif du zooplancton dans son
écosystéme au moyen d’indices biochimiques spécifiques de I’équipe-
ment digestif des animaux comporte deux aspects: la nature des
- informations obtenues d’une part et les modifications & apporter dans
la stratégie de I’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 révélent 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 B

le cas pour Temora et Calanus qui ont une activité amylasique croissante
avec la biomasse, ou par d’autres facteurs, les conditions nutritives ne
' permetta,nt pas toujours d’exphquer les résultats obtenus.

TABLEAU IT

Schématisation de a dxstnbutxon du gradients. des - paramétres phystco-chxm:ques et’
blologlques pour quatre stauons de la campagne Cineca V.

Biomas.

- - . Chloroph.a Product. ‘zooplanct.
Cineca V| Grad.temp. Grad. Oz (pg/l) max. Phaeophyt.  intégs . (mgprot/
Stat. (O “(ml O,.dis) ~ et..moy. % (mge./m?)  coup fil.)
68 1687 540 _ 15 12 2984 184
1708 5.57 M=3.20 89
62 . 1454 313 _ 4 718 - 1065 = 450
1626 447 - M=3.62 86 o
s 14.9 420 _ 15 @8 2538 150
_18.00 5.61 M=28. . 100 : o
72 1562 380 _ 16 75 . 663 108

16.00 . 5.66 M=380. 87

En effet, sur la radiale p’erpendiéulaire 4 la cote nous avons montré
que Temora et 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 étre attribué & 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 Iefficicaté de filtration
-d’Acartia est maximale pour des particules de petites tailles (5-10 pm)
- alors que Calanus et Temora ont une efficicaté optimale pour de plus
- grandes particules (3545 pm) (Nival & Nival, 1974). Dans ce contexte
le comportement nutritif de ces trois genres ne peut étre 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 cdte vers le large.
Une telle explication parait peu vraisemblable dans cette zone mauri-
tanienne d’upwelling ol les algues phytoplanctoniques en floraison
. sont des especes coloniales. Tl 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 permiettrait de vérifier des résultats obtenus de facon indirecte.
On sait enfin que l'activité protéasique mesurée représente en  fait
lactivité 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 & diversifier leur réponse sur une zone apparemment
aussi homogéne du point de vue des processus biologiques que
I’écosystéme 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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Etude de la nutrition, du régime

et du rythme alimentaire du zooplancton

dans les conditions naturelles, par /a mesure
des act/wtes enzyma tiques d/gest/ves

J. Boucher, A. Laurec, J.-F. Sama)‘n, et S. L Smith'?

Centre Océanologique de Bretagne, Centre National pour I’ Exp/o:tarmn des Oceans, B P. 337, 29273
Brest Cédex, France

et : R I :
' Duke University Marine Laboratory, 8eaufort, North Carolina 28516, US.A.

Absfract '

‘Study " of the nutrition, the feeding régime and rhythm
of the zooplankton under the natural condition;.
through measurement of the digeStive enzymatic activities

The amylase and trypsin activity of the most important zooplankton species has been
measured in the upwelling zone .of the Spanish Sahara during the ""Gibraltar ecophysioiogical’
- cruise’” of the oceanographlc vessel Jean Charcot. The analysis of the results was carried out for
the double purpose of demonstrating the regulation by the nutrition of the activities of digestive
enzymes and. utilizing these results to study. the feedmg behavior under the natural envi ronmental o
conditions of an ecosystem. :

With regard to its biological sxgmflcance, the. mfluence of the quality and quanmy of food
available has been demonstrated by .a.bouble expenmental approach followed by a statistical -
one. Slgmflcant correlations were found between the specn‘xc amylase activity and the rates of
ingestion and assimilation. An adaptation of amylase- and trypsin activity to the quantity and the
quality of food available had been shown. This adaptation allows the organisms to maintain an
optimum dagestlve efficiency. The statistical analysis of the /n situ results shows the relationship
between the digestive enzymatlc activities and certain characteristics of the food (particies)

. availabte. :

* Contribution no. 423 du Département Scientifigue du Centre Océanologique de Bretagne.
? L'un des auteurs a beénéficié du soutien financier partiel d’un contrat N.S.F. Gx 33502. -



50

86" . J. Boucher, A. Laurec, J.-F. Samain et S. L Smith

The dimension of the particles and their chemical composition seem to be preponderant.

The alimentary regime and rhythm are described from the ecological point of view. The regime
was analysed for each ‘of the eight species of copepdds and the cladoceran studied. From the
characteristics of the food ingested and the respective variations.in the-analyse and trypsin,
which do not seem to be correlated, one can conclude the -nature.of the food ingested. The
species studied appear to be omnivorous with carnivorous tendencies for Oncaea sp. and Podon
intermedius, and herbivorous for Calanoides carinatus. Acartia clausi and Pleuromamma graciiis..

A feeding rhythm which is reguiated by external factors (trophic conditions) was demon-
strated. The constancy of its periodicity with respect to the variation of the externai conditions,
as shown by the repetition of the rneasurements‘in, an oceanic zone 50 miles wide, forces one to
also admit the existence of internal factors. It is a nycthemerai feeding rhythm. ‘

Résumé ) o , .

L’activité de I'amylase et de |a trypsine des principales espéces du zooplancton a é1é mesurée
dans !a zone d'upwelling du sahara espagnol au cours de la campagne d'écop‘hysiolo‘gi‘ek
Gibraitar, du N. O. Jean Charcot. L'anaiyse des résultats: est menée dans la doubie optique de
montrer les régulations des activités enzymatiques digestives par la nutrition. et d'utiliser ces
resultats pour i"étude du comportement alimentaire dans les conditions naturelles d’'un éco-
systéme.

Au point de vue de la signification biolagique. |'influence de la quantité et de la qualité de
nourriture disponible est mise en évidence par une doubie approche. expérimentale puis
statistique. Des corrélations . significatives lient |"activité spécifique de |'amyilase aux. taux
d'ingestion ' et d’assimilation. Une adaptation des activités. amylasique et trypsique. & une
variation de la quantité et de la qualité de nourriture disponible est mise en évidence. Cette adap-
tation permet aux individus de conserver une efficacité optimale de la digestion.. L’'analyse
statistique des résuitats obtenus.in situ montre la relation liant les activités enzymatiques
digestives a certaines caractéristiques de la nourriture (particules) disponibie. La taiile des par-
ticules et leur composition chimique apparaissent comme prépondérantes.

Du point de vue écoiogique, le reglme et le rythme alimentaire sont décrits. Le régime est’
analysé pour chacune des huit - espéces de Copépodes et du Cladocére étudié. Les
caractéristiques de la nourriture dispdnible et les variations respectives de |'amylase et e la
trypsine, qui ne présentent pas de corrélation, permettent de conclure guant a la nature de la
nourriture ingérée. Les especes étudiées apparaissent comme omnivores avec des tendances car-
nivores pour Oncaea sp. et Podon intermedius herbivores pour Calanoides carinatus, Acartia c/aus:,
et Pleuromamma gracilis.

Un rythme alimentaire est mis en évidence. Ce rythme est régulé par des facteurs externes
{conditions trophiques). La constance de sa périodicité devant la variation des conditions ex-
ternes traduite par la répétition des mesures sur une zone. océanigue de 50 milles de coté,
nécessite d’admettre également |’ exlsxence de facteurs internes de régulation. C'est un rythme
nycthemeral de nutrition.
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Introduction

L'étude du rdle du zooplancton et plus particuliérement des Copépodes, dans le fonc-
tionnement d’un écosystéme,.nécessite des mesures de la nutrition. En fait, des petites
variations de grazing ont une influence capitale sur I'équilibre du systéme (Steele, 1974).

De nombreux travaux ont été consacrés a ces problémes de nutrition. Cependant, la
plupart des résuitats ont été obtenus aprés expérimentation sur des animaux conserveés
en élevage, ce qui hypothéque la possibilité d’utiliser ces mesures pour expliquer les
processus naturels. En effet, retranchés des conditions du milieu naturel, les zoopianc-
tontes présentent in vitro des stress, des adaptations, des mécanismes d'auto-
regulatlons qui se traduisent par des varigtions des taux physnologtques dont on ne
mesure que le résultat. : .

Pour s affranchlr de ces erreurs methodologlques nour avens recherche une méthode
" de mesure de la nutrition desylndlv:dus dans les conditions du milieu. Le principe con-
siste & mesurer les mécanismes cellulaires de régulation du métabolisme intermédiaire,
correspondant au taux physiologigue que I'on désire quantifier. Barnngton (1962) rap-
- porte de nombreuses relations. entre {es activités enzymatiques digestives des in-

vertébrés et les conditions de nutrition. Au cours de travaux antérieurs, nous avons
établi- :I'existence de telles relations pour les principales espéces "compo‘sant le
‘zooplankton (Boucher et Samain, 1974, 1975). Paraléllement, les mécanismes de
régulation des activités enzymatiques digestives ont été étudiées expérimentalement
‘pour Artemia salina L. (Samain et al., 1976).

Nous: proposons donc d’ utiliser la mesure de I’ actxvnte de deux enzymes digestlves.
I'amylase et la trypsine, pourmesurer la nutrition. Cette mesure est effectuée sur les
animaux des leur capture. Compte-t'enu' de la vitesse de synthése et de dilution de ces .
enzymes, elle permet une estlmatlon de I"activité trophique des organismes au moment
de leur capture.

Une mesure de la nutrmon utmsant cette methode blochlmlque de mesure a été
réalisée pour les Copépodes et les Cladocéres planctoniques au cours de la; campagne
Gibraltar 1975 du N. Q. Jean Charcot, consacrée a |'écophysiologie pélagique. Les
mesures ont été réalisées durant cette campagne dans ie double but de mettre en
évidence la réguiation des activités ~enzymatiquesk digestives par la nutrition et de
décrire le comportement alimentaire de queiques espéces du mesozooplancton. Dans
cette optique on vérifiera in vitro |’existence d'une relation quantitative entre |"activité
spécifique de |’amylase et Jes taux d'ingestion et d assimilation. L'analyse /n situ des
variations d’activité de |’ amyiase et de la trypsine en fonction des conditions trophiques
et du rythme journalier sera ensuite utilisée pour décrire le régime ailmentalre et mettre
en évidence une allmentatxon per:oduque du meso—zooplancton. :
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Matériel et méthodes
Prélévements de’ zoopiancton

Les prélévemehts ont été réalisés du 27 mars au 29 avril dans la zone d'upwelling du’
Sahara espagnol (21 °.30 N, 17°°10'W). Le zooplankton est récolté par péche horizon-
tale de 5 min au filet type WP2 {200 um de vide de maille) ou F.A.C. (300 um de vide de"
maille). Les péches ont été réalisées si multanément & trois profondeurs (surface, 30 m et
fond ou 100 m). Cette série de prélévements est répétée périodiquement toutes les 4
heures pendant 36 4 72 heures en points fixes (zones A, 8, C, D, E) ou suivant le par-
cours d'une bouée. dérivant avec la masse d'eau de surface (zone F). Les zones de
prélévements (Fig. 1) ont été choisies de maniére & présenter le maximum de variation
des conditions écologiques et biologiques pour la zone‘d’étude.,;
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FiG. 1. Disposition des zones de prélévement (A, B, C, D, E}, des prospections { +——+) et du trajet de la

bouée dérivante (P} au cours de la campagne Gibraitar du N.Q. Jean Charcot.

Des lots d’individus des espéces les pius abiondantes sont triés 3 la pipette dans
chacun des prélévements. Une aliquote de chaque préiévement -est fixée au formol et
conservée pour une numération faunistique ultérieure. Les lots d’individus adultes triés
sont utilisés pour déterminer les activitds enzymatiques digestives des différentes
espéces au moment de leur capture. Les lots suppiémentaires sont conservés en
élevage 3 bord pour expérimentation sur la nutrition. '
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Expérimentation (in vitro) .

Les individus triés sont conservés dans |'eau de mer filtrée, & température constante
voisine de celle du lieu de prelevement. Aprés un délai de 2-5 heures des lots de 50 in-
dividus de méme origine sont transférés dans des bouteilles inactiniques contenant
210.ml d’eau de mer filtrée (0.45 pm) enrichie d’une culture de phytoplancton. La con-
centration en ceitules du mlheu d’ élevage est de 2.2-2.5 x 10* cellules/ml (1.2 ng C/ml).
Ce phytoplancton provient d’ une culture de Tetrase/m/s suecica Butcher avec en-
richissement en sels nutritifs selon Guillard et Ryther (1962} en présence de carbone
radioactif (40 uCi/mi) ajouté sous forme de NaHC'*O; jusqu’'ad ce que la cuiture soit
uniformément marguée. Des flacans témoins ne contenant pas d'animaux sont préparés

snmultanement de la méme maniére. La suspension des cellules et {’ oxygenatuon sont.
' assurees par un bullage d’air compnme. L'ensemble des flacons amsx préparés. ést con-
servé a l’ obscunte. Leur nombre permet de repeter les mesures toutes les. quatre heures
pendant 1-2 jours. ~ S
‘A chaque mesure, les anlmaux sont separes du milieu d’ élevage. Des aliquotes du.
milieu (essai et témoin) sont prelevees pour numération du nombre de cellules. La quan-
tité de cellules ingérées par intervalle de guatre heures est déduite du nombre de-
cellules presentes dans les flacons: essau et témoin en tenant compte de leur évolution
au cours de I’ expériencs. S
Un nombre de 40 individus est homogenelse au broyeur de Thornas pour mesurer des
" activités de I'amylase et de la trypsine. Les 10 individus restants sont transférés &
raison'd’un par flacon dans 10 mi d’eau de mer filtrée (0.22 um). Un délai de 4-12 heures
est observeé. pour I‘excrétion du contenu du tube digestif. Au terme de ce délai chaque
-.animal et les pelotes fécales produites sont recueillis séparément sur filtre Millipore,
rincés 3 I"eau de mer acidifiée par 0.01 NHC! puis desséchés a 55 °C. Un comptage de

radioactivité est réalisé pour chacun des deux filtres (compteur a scintillation liquide

Beckmann LS 133). La radioactivité des échantiilons est convertie en teneur de carbone

par étalonnage de ces deux paramétres sur la cuiture de phytoplancton utilisée comme

source de nourriture. Le carbone organique particulaire est mesuré par un dosage;
adapte de la méthode de Menzel et Vaccaro (1964).

' Cette stratégie a ete adoptée pour rendre compatlbie les trois: types de mesures et
permettre leur comparalson La méthodologie utilisée pour mesurer les taux d' ingestion
et d assimilation implique un certain nombre d’erreurs qui ont déja été analysées,
notamment pour la méthode utilisant les éléments radioactifs par Conover et Francis
{(1973). Il en résulte que les valeurs absolues ainsi déterminées sont peu précises.
Cependant ces dn‘ﬂcultes ne diminuent pas la precxsxon des valeurs relatives qui nous
rmportent pour la comparaison des’ dlfferents types de. mesures.

Etude in situ

Les différents lots d'individus de méme esp,écek,iskolés de chaque préiévement sont
aussitot broyés 3 5 °C (broyeur de Thomas). Les activités enzymatiques sont mesurées
sur chacun de ces homogénats. La quantité de protéines de |'extrait brut est mesurée
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selon la méthode de Lowry (1951). L’activité de "amylase est mesurée par iodométrie.
L'ensemble de ces analyses et la préparation des échantillons ont fait I'objet d'une
adaptation des méthodes & la nature particuliére du matériel biologique utilisé (Samain
at Boucher, 1974). L activité trypsique est mesurée par dosage de la: nitroaniline libérée
aprés hydrolyse enzymatigue du pseudo-substrat’ spécifique L. Bapna. (N a benzoyl L
arginine 4 nitro aniline). Les conditions de le mesure ont été ajustées aprés déter-
mination des propriétés physicochimiques de 1'enzyme {substrat 1.74 mg/mli, tampon
+ Tris 0.05 M, pH 8.0, température 50 °C). Une série de prélévements & la bouteille de 30 |
est réalisée juste avant les péches de zooplancton et aux mémes profondeurs, pour la
mesure des caractéristiques du matériel particulaire en suspension. Le nombre de par-
ticules par classe de tailles (5-10 um, 10-20 um, 20-50 pm et supérieure 3 50 um) est
analysé -au Coulter counter.- Aprés filtration sur Millipore (0.45pm) la quantité de
protéines, d’amidon, de glucides et de chlorophylle a de la matiére- particulaire est
mesurée (J. R. Grall, A. G. Martin et C. Riaux ont réaiisé ces mesures a bord du navire.

Les méthodes et les résuitats obtenus feront Iob]et d'une analyse distincte).

Ré!aultats

Signification biologique des activités enzymatiques digestives: relations avec la nutrition
1. Approche expérimentale _ ' ‘ .
A.. Etude expén’menta/e {in vitrol, refation quantitative

La comparaison des mesures simultanées . de |'activité amylasique, du taux
dingestion et du taux d'assimilation faites sur les élevages met en évidence une
relation quantitative directe entre ces trois paramétres.,

L'activité spécifique de |'amylase est- corréiée positivement avec la quantité de
cellules phytoplanctoniques ingérées (Fig. 2). Le coefficient de correlatxon r*O 538 est -
s:gnlflcatlf au seuni 2 %.

utés/g

0,54

Y30.359 X +0.272

ACTIVITE SPECIFIQUE DE L'AMYLASE

200 400 | 00 ' 800 1000 (200 1400 1600 _ 1800
NOMBRE DE CELLULES PHYTGFLANCTONIQUES INGEREESxI0®

FIG. 2. Cofrélation de I'activité spécifique de i'amylase et de la quaniité de cellules phytoplanctoniques
ingérées, mesurées sur les élevages; r =0.538 significatif au seuil 2 %.
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Une relation semblable est mise en évidence entre |'activité spécifique de l'a‘mylase'
et la quantité de carbone assnmlle. La corrélation (r =0.934) est significative au seuil
0.1 % (Fig. 3). :

©Y¥=0.319 X +0.288
TEMORA STYLIFERA

:..21 ' . FQ/SH /d hour"

CAREONE ASSIMILE

ACTIVITE SPECIFIQUE
DE L' AMYLASE

FIG. 3. Corréiation de |'activité spécifique de I’ amvlase et de la quanme de carbonne assimilé, mesurées en
élevage; r=0.934 sxgmfacauf au ‘seuil 0.1 %.

-La premiére corrélation est étabiie 3 partir des résultats de dix expériences utilisant
des Temora stylifera prélevés dans les diverses situations écologiques étudiées. Pour la
deuxiéme corrélation, les résultats ont été obtenus & partir de deux expériences utilisant
‘des' T. stylifera capturés en une méme station. Les. différences dans le nombre de
mesures ainsi que [|'amplitude différente des ‘deux paramétres . explicatifs, taux
d'ingestion et taux d’assimilation, ne permettent pas de comparer.les significativités"
des deux corrélations. |l est cependant possible que la variation de physiologie suivant
I"évolution des conditions écclogiques intervienne comme une cause d’explication de Ia
relation déterminée par la premiére cdrrélation.‘ Les deux relations obtenues illustrent
I'augmentation de I"activité amylasique avec e taux d'ingestion ou d’ assimilation et
justifient son emplou pour- comparer 1'activité trophlque n situ, des ‘zooplanctontes.

B. Relations qualitatives

Nous mettrons tout d’abord en évidence les capacités. d'adaptation de I'activité de
I’équipement enzymatique digestif 4 des variations de la nourriture disponible. Une teile
adaptation des activités enzymatiques digestives a des variations de la teneur en
protéine et en amidon de la nourriture a déja été mise en évidence pour la crevette
Penaeus kerathurus Forsskal (Van Wormhoudt, 1974). Dans notre étude, ceci est suggéré
par la compara:son des activités enzymatiques de Temora stylifera (Dana) dans le milieu
“naturel avec une source de nourriture diversifiée mais peu abondante et apres transfert
dans un milieu expenmental avec une nournture abondante monospécifique (Tetrase/mis
suecica). . R ,

Les memes parameétres sont mesurés sur des T. sty//fera au moment de leur capture
puis sur des individus du méme prelevemernt, conservés a |'obscurité et & température
constanté voisine de celle de la profondeur de capture. La comparaison du poids de
seston}"et du poids de protéines des particules en suspension avec le poids de matiére
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- organique dans le milieu d’élevage, des taux d’assimilation et des activités amylasique
et trypsique est résumée dans le Tableau I. Il apparait lorsque 1'on passe du régime
naturel 3 un régime phytoplanctoné monespécifique abondant, que I"activité amylasique
est muitipliée par un facteur 2 tandis que I'activité trypsique est divisée par 5. L'ef-
ficacité théorique d’assimilation correspondant a la quantité de nourriture assimilée par
minute, par action conjuguée des deux enzymes, reste du méme ordre de grandeur. Ceci

 pourrait correspondre a une adaptation de I'activité des enzymes dxgestlves a la nature

de la nourriture dlsponlble permettant une efficacité optimale de la digestion.

TABLEAU |
Comparaison des mesures en élevage de la' quantité de nourriture disponible -

et des activités. digestives avec les valeurs ‘mesurées_dans les conditions naturelles :
pour. des Temora stylifers de méme origine

Temora stylifera

in vivo I vitro
{milieu naturet) - {élevage)
Quantité de nourriture-disponible 0.18ug/mi de protéines - - - 2.3 x 10* celiules/mi
) . 1,023 ug/mi de seston S 116 pg C/mi
Poids de matiére assimiiée . 1.28 pg C/an/jour 3.0 ug C/an/jour

(estimé de I’activité
spécifique de I’amylase)

" Activité spécifique de.l'amyiase o 0.393 utés/mg 0698 utés/mg
Activité spécifique de 1a trypsine ' - 0.078'mg prot./mg -0.016 mg prot./mg
Efficacité théorique d'assimilation ‘ © 0.586 ug/min - k 0.733 ug/min

Cette capacité d’adaptation permettrait d’expliquer comment les Copépodes par-
viennent 3 satisfaire les besoins métaboliques élevés que 1’on peut mesurer en élevage
(Gaudy, 1974) 3 partir de la quantité de nourriture trés faible, disponible dans le milieu
naturel. -

Une standardisation exhaustive:de cette méthodologie buochlmlque de mesure de la
nutrition nécessiterait. d'étendre. |’ expérimentation aux diverses espéces du zooplancton
pour quantifier. et hiérarchiser les facteurs explicatifs. Ceci nécessiterait un lourd
protocole expérimental et-une sophistication des méthodes qui peut étre évité en partie.
Dans ce but, nous .utiliserons une seconde:approche pour caractériser les- facteurs
réguiant |I’activité enzymatique digestive: |’analyse statistique des ‘mesures effectuées
dans le milieu naturel. ‘ ‘ :
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2. Exploitation statistique des données collectées in situ
A. Remarques méthodolagiques

Le traitement qui va étre présenté repose sur les méthodes classiques de régression.

simple ou multiple, de corrélation totale ou ,pkartiel‘le,. Quelgques remarques s'imposent 3

- propos  de !'utilisation de ces . méthodes. La corrélation' n'implique nullement. la
causalité. Ceci est d’'autant plus vrai que I'on ne dispose pas en général de tous les
paramétres souhaitabies, et une corrélation entre deux parameétres peut étre due 3 la
liaison de ces deux parameétres avec un troisiéme, absent de |'étude.

. Les modéles utilisés sont linéaires. Lorsqu’une corrélation sumple est étudide, un
graphtque bi-dimensionnel - s'avére prec:eux pour détecter de wsu d eventuelles non -
linéarités, '

. La non Ilneante peut encore etre étudiée par-|"utilisation de modeles polynomlaux et
par le test de I'utilité des termes non linéaires.

De. facon generale, il est extrémement utile, comme le souhgnent Draper et Smith
(1966), de procéder a des études des liens des résidus avec les varlables expllcanves :
comme avec les valeurs prédites. .

Bien ewdemment des transformations prealables des données peuvent etre en-

_ visagées, par exemple en logarithmes pour aboutir 3 des modéles multiplicatifs’'et non
additifs dans les régressions multiples. Mais il faut bien se garder de conclure 3 la
nécessité d'une transformation au simple vu de {’augmentation des coefficients de
corrélation. Une*transformation impiigue |‘utilisation d’un modéle nouveau, et c’est
I'adéquation des modéles qui s’'étudie comme il a été dit par un examen détaillé des
résidus et de leur éventuel lien avec les dlfferentes vanables explicatives comme avec
- les valeurs prédites. :

L'inférence statistique, qui se fait essentlellement a l'aide de test- F ou de tests qui-
s’y rameénent, repose: 1) sur |'adéquation des modeéles: 2) sur la normalité des résidus,
‘et 3) sur I'indépendance stochastique des divers résidus.’ : ‘

Le point 1) a déja été discuté. Le point 2) a été étudié sur les données traitées en
tracant | hlstogramme des résidus. En régle générale, une légére dissymétrie apparait
dans la distribution des resndus. Ces écarts de distribution diminueront plus vite avec
les valeurs negatlves. ‘Les résidus importants en valeur absolue sont positifs, et
correspondent donc & des pics d'activité ‘inex‘pliqués. Le phénoméne auguel en toute -
rigueur on pourrait remedler par I utilisation de méthodes non parametnques nous sem-
ble toutefois d'importance mineure vis-a-vis du point 3). Ce point, qui est souvent
neghge est en effet d’une importance capitaie, toutes les- inférences classiques
reposant sur I’ '‘indépendance stochastique des différents échantiilons.-Or dans les exem-
ples présentés, comme ‘dans de nombreuses. données . océanographiques qu'il. nous
a été donné de traiter, cette condition n’ est pas respectée. On's’en apercoit en reportant -
sur un graphlque la série des resndus. Il apparait ainsi nettement une correlatlon entre
résidus successifs, ce que confirme le calcul de la fonction d’ auytocorrélation. En toute
rigueur, il faudrait danc pouvoir faire appel aux séries temporelles et aux méthodes
d ajustement des modéles comme aux tests présentés par Box et Jenkins {1972). Les
contraintes matérielles du travail 3 la mer rendent cependant difficiles la nécessaire
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régularité du pas d'échantillonnage. Le probléme posé est trés général en
océanographie, car dii 3 ce que de nombreux paramétres sont distribués spatialement
avec une certaine continuité: En pratique ceci signifie que-la valeur de ces paramétras
un endroit dépend de leur valeur dans e voisinage. La. corrélation, dans nos ‘exemples,
des résidus successifs, provient: probablement de la“proximité spatiale des points de
numéros d’ordre voisins. ,

Ceci diminue de beaucoup !a valeur des mferences et ceci d'autant plus que la depen-
dance entre résidus est marquée. Un traitement rigoureux est hors de portée, les tests
de signification doivent donc étre interprétés avec ‘prudence.

lls fournissent cependant une indication précieuse, au moins en indiquant qu'une
corrélation n’est pas significative. Elle le serait:-probablerment encore moins si un test
rigoureux était -disponible. Lorsqu’un test parait significatif, 1a prudence conduit &
s'assurer que 1a valeur trouvée serait significative avec un nombre de degrés de liberté
trés inférieur & celui que donne le calcul 3 partir du nombre d’échantillons.

En définitive donc, le traitement des donnees demeure datile en montrant qu’un
“modéle explicatif est preferable aun autre, les inférences devant etre consnderees avec
prudence.

B. Résultat des traitements
a. Corrélations -

Des coefficients de corrélation multiple significatifs ont été-mis-en évidence pour les:
variations d'activité spécifique de I'amylase et de la.trypsine pour les neuf espéces
étudiées, en fonction des parameétres écologiques mesurés: le poids d'amidon, de
- glucides, de protéines. et de. chiorophylle a2 en ug/1 dans la- matiére particulaire en

suspension, le nombre de particules par c¢lasse de taille 2-5 um, 5-20 um, 20-50 um et

80-70 pm. L'ensemble de ces parameétres caractérise les conditions trophiques du

milieu. Un paramétre -écologique. de portee plus generale est également utilisé: la

température.

Seules deux de ces relations ont résisté a |'épreuve des tests de significativité et aux
critéres de prudence énumérés au chapitre précédent. Bien que I'ensemble des
corrélations obtenues permette d’obtenir une information suppiémentaire, nous nous
limiterons a I'exposé de ces deux relations. On essaiera donc, pour Calanocides carinatus
(Krpyer) et Temora stylifera d expliquer les variations d’activité enzymatique digestivé

 par les paramétres écologiques et trophigues mesurés:

Calanoides carinatus: sur un échantillon de 68 points de:mesure;; on-obtient avec:|’ac-
tivité amylasique les corrélations simples qui sont résumées dans le Tahleau Il

It apparait une forte correlatlon avec la temperature dont la significativité ne sembile
pas contestable. 'Toutefois, le probiéme d'une action directe ou. indirecte de-la
température se pose. En utilisant des régressions multiples avec les parametres mesurés
hormis la température, on n’obtient jamais de coefficient de corréiation multiple aussi
élevé que le coefficient de corrélation simple avec la température. Le role de la
température apparait donc comme essentiel. :
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TABLEAU i

Coefficients - de corrélations de |‘activité spécifique
de I'amylase et de la trypsine avec les parametres du milieu

Calanoides carinatus  Temora stylifera.

Activité Activité Activité Activité
' spécifique spécifique .- spécifique . . specifique
de I'amy- . de la de Iamy . de la
lase - trypsine lase trypsine
Nernbre de particules taille 2-5 ym:T1 Lo 017 . 04z 012 033 '
‘Nombre de particules taille 5-20 um:T2 0.28* 0.24 -0.04 0.33+
- Nombre de particuies taille 20-50 um:T3 0.08 0.14 -0.04 -0.07
Nombre de particules taiile 50-70 um:T4 1-0.07 -0.04 . <013 © 003
Poids d'amidon {ug/I:A = o 0.21 _ 0.0t 006  -007 -
- Poids de glucide (pg/1):G .. -~ : -008 - 042 013 -0.10
Poids de protéines. (pg/1}:P L k -0.08 - -0.08 0.10 - . <010
' Poids de. chiorophylle (ug/I:Chla = .. -038 . w0270 0.09 - -0.19
Température: T =~ . 082" 0.21 005 010

Nombre d'échantillons =, - . e8 - 8 84

1 Coefficients significatifs .au seuil 5 %.

On recherchera ensuite si d’autres paramétres parmi ceux étudiés ont une influence
sur cette activité. La corrélation simple calculée avec le nombre de particules de taille
5-20 pm (T 2) ne suffit pas dans la mesure ot T 2 est lui-méme corrélé i la température.
Il faut donc avoir recours aux coefficients de corrélation partielle pour éliminer |'in-
fluence de la température (Tableau !I1).

TABLEAU 1l

Coefficients de corrélations partieiles de I'activité specifigue de 'amylase de Caianoides. carinatus
avec les para‘métres explicatifs lorsque l'influence de la température est soustraite

T T2.T3. T4 A.. G P Chia

Activité spécifique amylase sans influence de T°°  0.34 0.31 005 .0.11.-0.25 -0.16 -0.23 -0.30 -

Le nombre de ﬁarticules des deux premiéres catégories de taille (T 1 et T 2) ainsi que

la chlorophyle a & un degré moindre présentent des. coefficients significatifs 35 %. 1l
apparait donc que I'activité amylasique est liée & |"abondance des particules les plus

. fines. Il est intéressant de noter que dans les corrélations simples (cf. Tableau I}, ces
parameétres  n'apparaissaient pas ~comme facteurs ~~exp§icatifs, I"influence’ de - la



60

96 ) J. Boucher, A Laufec, J.-F. Samain et S. L. Smith

v

température venant - masquer les relations. Le caicul de correlatlons partielles
supplémentaires en éliminant !'influence de ces parametres (T°, T 1.et T 2) ne permet
pas d’envisager |’action d’autres parameétres explicatifs parmi ceux qui ont été mesurés.
~ Avant de clore cette premiére analyse, nous envisagerons une derniére abjection
quant a I"élimination. de I'influence de la température qui pourrait étre non linéaire. La
représentation graphique ne suggere pas une telle non linéarité et I'introduction d'un
terme-- quadrathue n apporte pas: d amehoratxon sxgnlﬁcatwe des correlatlons et
regress:ons. : ~ .

Pour 1" activité trypanue les coefficients de correlatlon snmple sont résumés dans le
Tableau . Les parametres explicatifs avec coefficient significatif sont les mémes.que "
ceux mis en évidence pour l'activité amylasique. Les corrélations muitiples et partieiles
mettent en évidence des explications similaires: influence de la taille des petites par-
ticules et 3'un degré moindre de la température. |l faut remarquer que {3 corrélation en-
tre activités spécifiques de |'amylase et de la trypsine n’est pas significative.

Temora stylifera: la méme analyse est réalisée. Dans le cas de cette espéce; il apparait
pour "activité spécifique de la trypsine une influence des particules des deux petites -
tailles {T 1 et T 2) {cf. Tableau ll). Les coefficients de corrélation sont comparables aux
coefficients de corréiation partieile pour ['activité spécifique de |'amylase chez
Calanoides carinatus -aprés élimination de la température. L'introduction d'autres
parameétres parmi ceux mesurés n'apporte aucune amélioration significative de 1'ex-
plication de |’activité trypsique. . ,

Cette série d"analyse des corrélations permet de mettre en évidence |’ nmportance de
deux types de parameétres exphcatlfs des variations d‘activité spécifique des enzymes
dlgestwes. I’un, la"température, traduit une-influence physiologique ou ecologlque,,
I‘autre; la taille: des. particules disponibles, est un facteur trophique:

Le type d'échantillonnage utilisé, compte tenu de sa discontinuité spatiale, ne permet
pas une exploitation pius approfondie par cette méthode d"anaiyse des corrélations.. -
Nous utlhserons donc un second type de traitement permettant une spatialisation de_
I’information.

b. Analyse factorielle

On cherche alors & définir quelques zones & caractéristiques -trophiques typiques.
Pour chacune de ces zones, la moyenne de chacun des parametres mesurés sera cal-
culée et |'on raisonnera avec le méme nombre de points que de zones caractéristiques
définies. : ;

Pour étudier au mieux les variations spatiales de |'ensemble des paramétres ex-
plicatifs, une analyse muitivariable du type analyse d'inertie a été prathuee Les.divers
parameétres ont été standardisés (centrés et réduits); un recentrage a été pratiqué pour -
se placer au barycentre du nuage dans |'espace des préiévements (Chardy et a/., sous
presse). ‘

Les résultats de cette analyse factorielle sont reportes sur la Fig. 4. Les deux premiers
vecteurs extraient respectivement 58 et 14 % de la variance. Suivant la distribution des
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prélévements puis des variables dans |'espace dual, nous définissons quatre ensembles
typiques I;, I,; Il, et ll, qui correspondent aux quatre cadrans.

Suivant ces quatre groupes, nous comparerons maintenant les varlatlons des
parameétres trophiques aux variations des activités enzymatiques.
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FIG. 4. Deflnmon des quatre ‘groupes |,, |, il, ‘et ll. de points de mesures a caractenstnques 5|m:|alres des par-
ticules, par |’analyse factorielle. T,: nombre de particules de taille 2-8 um; T,: nombre de particules de taiile 5-
20 ym; T.: nombre de particules de taille 20-50 ym; T,: nombre de particules de taille 50-70 pm; A. G. P.
chlorophylle a: pmds d amldon de glucides, de protéines et de chlomphylle 3-du seston T° temperature .
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-Les quatre groupes définis peuvent se scinder en deux ensembles | et | qui
correspondent 3 une a’ugmentation du nombre des particules de petite taille; chacun de
ces deux ensembles est divisé en deux sous-ensembles |, et |, Il, et li, pour lesquels on
remarque une-augmentation du poids de protéine et d’amidon des particules:en suspen-,
sion (Fig. 5). Pour ces quatre mémes groupes de points' de mesures les activités
spécifiques de I'amylase et de la trypsine des trois espéces les- plus - abondantes
(Ca/anbides carinatus, Rhincalanus nasutus Giesbrecht, Temora stylifera) montrent des
variations similaires a celies des caractéristiques. ‘trophiques‘."Augmentati‘on; générale
des activités enzymatiques lorsque |'on passe de |'ensemble | 3 lI; augmentation des ac-
tivités suivant chacun des sous-groupe |, a |, et lf; 3 ll,. Nous retrouvons ainsi l'in-

e {
w o
z W
2 4
Z < 3 b
= ; : ]
a 2 *
-4 a3 - . ;
W . 1 . RHINCALANUS - NASUTUS L
P AOY 3 SE—
w :
W
9 .
™ . {
:. ot
w T
% L 4 e T .
L : S L
w - -
o
2
5 1 ol TEMORA STYLIFERA
<.
7
1
| . | ’
- ! L
o8 | ° T- .
' ! + ’
N 0,04 0 b -
S L )
w 002 X2, L
2 = =z . CALANOIDES CARINATUS
~ ; 4
-
I [ s A
3 s o
- A%y Sk
4'600 34500
!‘000 19 <. 4400 TZ
2800 4300 Tl
1,000 24200 A Sa
800 4d idiood” .
I I2 I T2

FiG. 8. Comparaison suivant les quatre groupes définis par I'analyse factorielle, des variations des
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stylifera et Rhincalanus nasutus. i : )
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fluence de;a mise en évidence de la quantité de partlcules de petite taille. Un second
parameétre explicatif est maintenant mis en évidence: la composition biochimique des
particules. En effet, |’ augmentatlon d’activité de la trypsine et de I'amylase est paralléle
a I'augmentation de poids de protéines et d’ amldon du seston entre chacun des sous-
groupes. ;

La température n'a‘pas été prisé,en compte pour ce traitement. L'influence de ce
parametre est mise en évidence de maniére plus directe par|’analyse des corrélations et
ses ‘variations ne se superposent, aprés une - telle-. définition des groupes 3

- caractéristiques ‘similaires, 4 aucun des parametres utilisés.

3. Conclusion de la premlere partle

Cette double analyse expérimentale et statistique des facteurs expliquant les
variations d’ activité enzymatique digestive. nous permet de mettre en évidence qUelques
-mécanismes . de régulation. Nous avons montré, par des expériences /n vitro, |’ existence
d’une relation quantitative entre ces activités enzymatiques et la nutrition, ainsi que la.

possibilité d'une influence qualitative de la nature de la nourriture disponibie. Cesdeux

relations sont confirmées par |"analyse statistique des mesures effectuées dans le milieu
naturel qui. mettent ‘en évidence |'influence de |'abondance et des caractéristiques de
certaines particules (tailles de 5-20 pm et composition biochimique) sur les variations
d’activité - enzymatique digestive. Dans le cas de Calanoides carinatus, un- autre
mécanisme de régulation pourrait intervenir, traduit par I'influence dela températuyre qui
peut soit caractériser de maniére indirecte |'évolution des conditions écologiques, soit
de maniére directe un effet physiologique. | faut remarquer ici que 7. sty/ifera est une
espece néritique tandis que C. carinatus est océanique. La distribution de cette derniére
espece lors de la campagne, avec des maxima d’ abondance vers le large, correspond
assez bien au rechauffement des eaux de la zone d’ upwelling cotiére au large. Cepen-
dant, nous ne dlsposons pas de critére définitif pour choisir entre ces deux hypothéses.’
Compte-tenu des critéres draconiens de sécurité qui ont été respectés au cours de
cette étude en faisant appel 3 de nombreux tests et en ne conservant que la part la plus
évidente de l'information acquise. Ces relation‘s‘qui expliquent de . 10 ‘~50 % de la
variance du phénoméne et sont caractérisées par des mesures /n situ, peuvent &tre con-
sidérées comme crédibles. Naturellement, i est’ ‘apparu-au cours de cette étude que tous
les parametres explicatifs du phénomeéne n’avaient pas été mesurés ou que ['expression
de’ certams n’'était pas adéquate. Il serait par exempie nécessaire de mesurer la' com- ,
position chimique du stock de particules par classe de tailles. De méme, une mesure
pour chacune de ces catégories de la part dorigine végétale- et détritique est
nécessaire. Les faibles corrélations obtenues pour certains cas d'analyse des activités
amylasique et trypsique sont certainement. dues pour une part 3 ces imprécisions.
Cette premiére partie de |'étude a été limitée 3 la mise en évidence des mécanismes
de régulation. De ce point de vue biologique, deux types de mécanismes de régulation,
) physiologique et trophique, sont mis en évidence. A partir de cette clarification de la
- signification des actxvntes amylaanues et trypsigues, nous analyserons les résuitats ob-
tenus d'un pomt de vue ecologxque dans - Ia deuxiéme partie de cstte étude.
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'ASpects écologiques : le régime et le rythme alimentaire
1. Le régime alimentaire '

L'arialyse des-régressions . partielles entre~|es“ deux activités enzyratigues lorsgue
I’on supprime: |’influence de la bidmasse, ne montre pas de relation directe entre ces
-deux paramétres.-Les coefficients de régression sont généralement trés faibles. Cepen-
dant, pour Temora stylifera (nombre trés important de mesures) une tendance généraie

" similaire. bien eéxplicable peut &tre decelee. Nous ut:llserons done, pour discuter le
régime alimentaire, les. variations d'activité amyiasique et trypsique des dn‘ferentes
espéces étudiées ainsi que les paramétres trophiques exphcat:fs mis en evudence au
cours de la premiére partie de cette étude.

A Calanoides carinatus et Temora stylifer‘a'

Pour ces deux espéces, ce sont les petites tailles de particules de 5-20 ym qui ont une
influence sur |’ activité digestive ; nous les considérerans comme constituant | essentiel
de ‘la nourriture ingérée. Ceci est en accord, pour T. sty/ifera, avec les observations de
différents auteurs sur son régime observé en élevage. Par contre, le. comportement de C.
carinatus  est plus original. On décrit généraiement, 3 partir d’expériences de grazmg
utilisant Calanus heigolandicus (Claus) & la morphologie. trés vaisine, une fiitration sélec-
tive de cellules de plus grande taille, de |'ordre de 30 pm (Gaudy, 1974). Cette ob-
servation est a rapprocher de celle de Poulet (1874) qui montre une variation saisonniére -
de la taille des particules filtrées par Pseudocalanus minutus (Kroyer). Pour les autres
especes étudiées,. autune des corrélations avec les différentes classes de taille ne sont
significatives. Ces especes ne présentent donc pas de flltratlon selectlve.

B. Comparaison des niveaux moyens d’activité enzymat/que

L'activité spécifique de |"amylase et de la trypsine a été mesurée au moment de leur
capture sur des lots d'individus de méme espece. Huit espéces de Copépodes:
Calanoides carinatus, Rhincalanus nasutus, Temora stylifera, Pleurornamma gracilis (Claus),
Centropages typicus Krpyer), Candacia sp.. Acartia clausi Giesbrecht, Oncaea sp. et une
espece de Cladocéres, Podon intermedius Lilljeborg, ont été anaiysées. ‘

Nous avons représenté la movyenne des activités spécifiques de I'amylase et de la
trypsine et |'écart type pour I'ensemble des mesures effectuées durant la campagne
(Fig. 6). Les espéces. sont rangees sunvant les valeurs cronssantes du rapport amylase-
trypsine. : , ;

Une activité amylasuque (assnmllatxon de |’amidon) et une -activité trypsique
(assimilation des protéines) a été mise en évidence.pour tous les Copépodes et le
Cladocere étudiés. Au contraire, |’analyse des Chaetognathes ‘n’a permis de mettre en
évidence  une activité amylasique que pour guelques espéces: et ‘ceci de maniére
erratique. Aucun des Copépodes et du Cladocére étudiés, susceptibles d'assimiler de
|I’amidon, ne peut donc étre considéré comme un carnivore strict.

Pour Oncaea et Podon intermedius, les niveaux d’activité trypsique sont élevés.
Compte tenu du trés faible taux protéique et de la petite biomasse du phytoplancton
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disponible, il faut admettre I'ingestion de particules d’ origine: anlmale pour exphquer
‘ces hauts niveaux d’activité trypsique.

Rhincalanus nasutus et Candacia sp. présentent des activités amylasique et trypsique
du méme ordre de grandeur. Les autres espéces au contraire montrent une activité
amylasique élevée, prépondérante. L'amidon et les glucides étant essentiellement
d"origine vegetale cette activité de I"amylase traduirait une tendance herbivore du
régime. ,
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FIG. 8. Comparaison des variations de {a moyenne et de I"écart type des activités de |'amyiase et'de Ia tryp~
sine, et du rapport amyiase-trypsine,. pour neuf espéces du.meéso-zooplancton durant la campagne Gibraitar.

En conclusaon I’ ensemble des espéces considérées est capable d’assimiler des par-
ticutes d’ origine. ammale ou végétale. Une sélection des partlcules ingérées suivant leur
nature, necess:teralt‘ la présence de mécanismes buccaux decapture et de rejet des par-
ticules, des organes-de godt et un systéme.nerveux trés diversifié. Enfin, nous n'avons
‘pas mis en évidence une influence prépondérante d'un type donné de particules qui:

_ traduirait un mécanisme trés sélectif de ﬁltratioh.Ceci nous conduit 3 admettre un
régime alimentaire omnivore pour.ces orgamsmes. Ce régime peut comporter des ten-
dances carnivores ou herbivores plus ou moins marquées suivant. I'abondance et la
nature de la nourriture qui peut étre captée par les organismes.
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2. Rythme alimentaire

Nous avons montré dans la premiére partie les relations guantitatives et qualitatives
qui lient les activités enzymatiques digestives d la guantité de nourriture ingérée
disponibie. Une augmentation d’activité enzymatique correspond donc & une augmen-
tatlon d mgestlon. Un rythme. d' actwlte gnzymatique tradunratt ainsi un rythme alimen-
taire. :

Les mesures effectuées sur des prelevements verticaux penodlques de meso-
zooplancton, lors d’une premiére campagne (CINECA Ill), ont montré |"existence d’une
. discontinuité de |’activité enzymatique au cours du temps (Boucher et Samain, 1974).

La répétition des mémes mesures au cours de campagnes successives permet de
retrouver cette discontinuité dans le temps (Fig. 7); elle se traduit par une augmentatiqn
nocturne de |'activité spécifique de I'amylase qui est indépendante de la profondeur de
péche. Cependant -la comparaison des courbes de variations de |'activité spécifique de-
I"amylase en fonction du temps (Fig. 7, ne permet pas de mettre en évidence un com-
portement rythmique. Le rythme apparait trés net au cours de CINECA V, beaucoup
moins évident lors des autres campagnes. Ces difficultés d’ exploitation peuvent &tre ex~
pliquées par deux causes de variations de I’activité amylasique. Elle est régulée par la
quantité de nourriture disponible; mesurée sur |'échantillon total, elle varie avec la.com- = -
position spécifique de celui~ci (Boucher et Samain, -1975). Afin d’éliminer ces deux
causes de variation, une nouvelle stratégie a: ete utilisée lors de la. campagne Gibraitar.

A M/se en ewdence du ryrhme

Les mesures sont effectuées sur des lots d'individus de méme espéce. Les résuitats
de ces mesures sont standardisés pour &tre comparables, quelques soient les conditions
trophiques du lieu de prélévement. La standardisation adoptée est 1'écart a la moyenne.
Cette valeur permet de chiffrer |’ augmentatxon ou la diminution de la variable (activité
amylasigue ou. trypsique): ce sont ces variations qui’ traduisent pius simplement
I'existence ou non d'un rythme. Pour simplifier la lecture des graphiques, nour
utiliserons la moyenne des valeurs .standardisées (écarts & la moyenne).

Les variations de la moyenne des écarts & la moyenne. par tranche horaire, de |'ac-
tivité spec:flque de la trypsine (Fxg 8} et de I"amylase (Fig. 9) ont été tracées en fonction '
des heures du cycle diurne pour Calanoides carinatus et Temora stylifera. ;

Pour |’activité trypsique, un seul pic quotidien est observé vers 18 h. Toutes les

- autres valeurs- sont plus faibles. L'activité spécifique de |'amylase présenté deux
maximums, |'un diurne dans la matinée vers 10 h., ['autre nocturne, & 18-22 h. Les ryth-
mes des deux activités enzymatiques sont synchrones. Compte tenu de'la régulation

- des- activités enzymatiques par la nutrition, ils traduisent une alimentation périodique
des deux espéces de Copépodes considérés..

On ne retiendra pas i'hypothése d'une induction de ce rythme alimentaire par la
migration nycthéméraie, suivant laquelle les animaux traversant au cours de leur ascen-
sion vers |a surface des couches de nourriture plus dense pourraient se nourrir plus ac-
tivement. En effet, le rythme identique mis en évidence pour les animaux des deux
espeéces toujours prélevés 3 proximité du fond infirme cette hypothese.
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B. Analyse du rythme d’activité en fonction de quelques facteurs externes

Les variations d'activité spécifique de I'amylase (exprimée en moyenne par. heures
correspondantes, des écarts 3 la moyenne) sont comparées pour deux espéces
Calanoides carinatus et Temora stylifera en fonction de trois profondeurs de péche, de
deux zones géographiques de prélévement et du cycle diurne (Fig. 10}). Ces deux zones,

-1’'une néritique, |"autre océanique (cf. Fig. 1), ont été choisies aprés prospection des con-

ditions écologiques de maniére & réunir un maximum de différences de ces conditions
.donc des: facteurs. externes. Les différences de. niveau d"activité‘trophiQUe entre ces
deux zones pour différentes espéces confirmera le bien-fondé de ce choix.

Deux caractéristiques du rythme, Ia penodlcxte et!’ amphtude de variation, sont prises
en considération.

ACTIVITE SPECIFIQUE DE LU AMYLASE GlBRALTAR-?S-
“'ZONEA ,'_f‘

PR CALANOIDES CARINATUS -

[
+0,104 > +0,10+
R ‘¥ TEMPS
"Yé(heures)
- =000
. ..,
. .

veecesse SURFACE
| e eme 30 m i

e £ ONQ

FIG. 10. Comparanson du rythme nycrhemeral d’activité specxflque de ['amylase suivant différentes condmons
externes, profondeur et stations de prélevements, pour les Copépodes Calanoides carinatus et Temora stylifera.
Les valeurs portées en ordonnée sont les moyennes pour Ies heures identiques des ecans a la moyenne des ac--
twntes spec:ﬁques enzymatiques.
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Aucune différence de perlodnclte n’est |ntroduute par les trois causes de vananon
analysees. Maximums et minimums apparaissent aux mémes heures du début de la
matinée - et de la. nuit- décrites précédemment (Fig. 9). Les variations d'activité -
amvylasique de Rhincalanus nasutus sont représentées de la méme maniére pour cing
zones de prélévement réparties sur toute |'aire étudiée (Fig. 11). Cette comparaison con=
duit aux mémes conclusions: la périodicité du rythme d'activité est la méme pour-
toutes les causes de variations envisagées Elle ne varie ni avec la profondeur, ni avec
les conditions écologiques ni méme avec I’espece étudiée. La penod|c1te n’est. donc pas
mfluencee ‘par les facteurs externes.

- . -
' RHINCALANUS - NASUTUS

N s(HEtﬁEs:
5 STATIONS
GIBRALTAR =75 =

"FIG." 11. Comparaison du.rythme nycthéméral d’activité spécifique de I’amylase: du. Copépode Rhincalanus .
nasutus’ aux cing zones de préleverments échannllonnées lors de la campagne Gibraitar. Les valeurs portées en
ordonnées’ sont les moyennes pour groupe d'heure correspondame des écarts a la moyenne de’ "agtivité
spécifique’ de. "amylase..

Au contraire, |'amplitude des: variations d’activité différe avec ces conditions ex-
ternes. Pour Calanoides carinatus par exemple (Fig. 18}, I’amplitude augmente lorsque
I'on passe de la zone A 3 la zone E de prélévements. Temora sty/ifera montre une am-
piitude de variations moins importante que Calanoides carinatus. Cette variation d am-
plitude du rythme est comparée aux niveaux moyens d’activité amylasique correspon-
dants (Tableau 1), Pour Calanoides carinatus la moyenne de | activité amylasique décroit
de 0.27 a 0.12 tandis que I'amplitude de variation croft de 0.40 & 1.20 lorsqu’'on passe
de la zone A & la zone E. De méme si I'on compare C. carinatus et T. stylifera I’ amplitude
de variation décroit Iorsqu on passe de t'un a I’ autre (0.40-1.20 & 0.25) tandis que la
movenne d activité croit (0.27-0.12 a 0.46).

TABLEAU IV
Comparaison des variations d'amplitude du rythme avec le niveau
moyen d’activité.. specifique-amylasique  correspondant -

Calanoides .carinatus Temora stylifera
Zone A Zone E Zone A Zone E -
' Amplitudé de variation 0.40 - 1.20-
' o ! ~ 0.25 == 0.23
Moyenne de 1’'activité spécifique’ 0.46 —= 0.48

0.27 =g, 0. 12 —
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La variation d'amplitude du rythme trophique est de sens inverse 3 |'activité
trophique. Cette activité trophique est régulée par ies conditions de nutrition. || apparait
donc que le comportement alimentaire rythmé est d'autant plus. marqué que les con-
ditions de nutrition sont moins favorables. Une telle conclusion a déja été formuiée par
Wimpenny (1938). Cet auteur a mis en évidence des résultats similaires en inventoriant
~ le contenu du tube digestif de Calanus helgolandicus. || montre-ainsi que le.nombre de
proies ingérées (diatomées) est significativement plus éievé de nuit que de jour. Cette
différence s’atténue lorsque les conditions trophiques deviennent plus favorables.

Ce comportement rythmé qui limite la nutrition & la période nocturne permet un
mei'lleur rendement de la production primaire (MacAllister, 1969). Son apparition lorsque
le stock de nourriture disponible est faibie, correspond & une autorégulation du systéeme
qui améliore .son fonctlonnement Cette limitation disparait larsque la nourriture est-
abondante. : ~

Le méme rythme, synchrone de celui de I'amylase, a été mis en évidence pour la tryp- .
sine (Flg 8). Une analyse similaire de I'influence des facteurs externes ne fait apparaitre -
) 'aucune différence remarquable avec les résuitats obtenus pour I amylase cette étude
“n’est donc pas detaullee ici. ' : ,

C. D/scusswn er conc/us:on

‘Un rythme d’activité enzymathue dlgestlve a été mis en evidence. Nous avons
montré dans la premiére partie de cette étude la relation quantitative liant ces activités.
3 la nutrition. On peut déduire de ces résultats qu’il existe un rYthme de nutrition.

‘La penodlcxte de ‘ce rythme apparait comme mdependante des variations de con-
dlthnS externes, ce qui conduit 3 conclure a I'existence de. facteurs internes de
regulanon. Par contre, les manifestations du rythme (son amplitude) sont régulées par
les conditions externes trophiques. . k

Il est difficile, a partir de ces résultats, de discuter plus avant |'importance reiative
des facteurs externes et internes de régulation. Il .est. possible gu'une horloge ,
physiologique régule ies variations périodiques d'activité enzymatique digestive. Ce
peut &tre le resultat d'une mémorisation induite par des facteurs externes. Toutefois, un '
apport penodxque de nournture mdependant des migrtations -nycthémeérales et un
éclairement identiques sur une zone océanigue de 50 milles est peu crédibte. Enfin,
individus conservés en éievage 3 ["obscurité pendant 40 a 60 heures présentent le méme
rythme. |l serait cependant nécessaire de les observer pendant des périodes beaucoup
plus longues pour décider de la ‘conservation ou de la dlspantlon du comportement
périodique. o - : : .

Dans |'état actuel de nos mesures, ce rythme apparalt comme  un phenomene en- -
dogene non autonome; c’'est un rythme nycthéméral de nutrition.

Conclusibn

L etude de la signification bioclogique des vanatlons d’ acnvnte enzymatique digestive
nous a conduits a mettre en évidence des relations avec la nutrition. Des correlanons
significatives sont établies entre |'activité , spécifique de I'amylase et les taux
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d’ingestion et d'assimilation. Cette corrélation traduit |’augmentation de I'activité
spécifique de I'enzyme lorsque I'ingestion et |’ assimilation augmentent. Une variation
des rapports d'activité de |‘amylase et de la trypsine apparait'loréque la nature de la
nourriture disponible change. Cette étude expérimentale est complétée par i'analyse
statistique des mesures effectuées sur les organismes dés leur capture. L'utilisation des .
corrélations simples, muitiples et partiélles; puis une analyse factorielle, permettent de
‘montrer que |'activité de |'amylase et de la trypsine est régulée par les conditions
trophiques (taille' des particules, quantité et composition biochimique de la nourriture).
Par exemple pour Calanordes carinatus et Temora stylifera |'abondance de partit;ules de la
taille 5-20 pm apparait comme facteur explicatif des vanatlons d activité specxflque de
[‘amylase et de la trypsine. - '

Dans le cas de C. carinatus la relation avec la temperature suggere lexnstence .

possible d'une autre régulation de type physiologique si cette mﬂuence est directe;
dans le cas contraire, elle traduirait une tendance générale d’ordre écologique. -

La standardisation des variations d’'activité de ces enzymes comme mesure de la’
nutrition dans les conditions naturelles est approchée. Les équations de régression
lindaire obtenues avec le taux d’'ingestion et le taux d’assimilation, constituent une
premiére calibration utilisable lorsque la nature du régime est constante et voisine de
celle utilisée expérimentalement pour |'étalonnage. Dans les conditions naturelles, une
expression quantitative satisfaisante de la nutn'tion devrait prendre en compte les ac-
tivités de diverses enzymes digestives. Cependant, la standardisation d'un tei modéle -
reste délicate car il n’existe pas actuellement d'autre méthode compdrable de mesure
de la nutrition-/n situ. Dans ces: condmons il faut envisager une approche pas-a-pas
alliant une quantification indirecte (in vitro) des lois de régulation des activités en-
zymatiques digestives, a une vérification dans les conditions de |’écosystéme. Cepen-
dant, les relations établies avec les taux d'ingestion, d’assimilation et de nourriture °
disponible justifient |"utilisation des activités de i’amylase et de la trypsine comme in-
dice de la nutrition. De ce point de vue, le comportement alimentaire des principales
espéces du méso-zooplancton {Copépodes et Cladocére) .est analysé. Ainsi pour
Calanoides carinatus et Temora stylifera, le nombre de particules de taille 5-20 pm, qui est
un des facteurs explicatifs des. variations d’activité enzymatique digestive, peut atre
considéré comme le type de nourriture ingérée. Pour les autres espéces, nous n’avons
pas pu mettre en évidence une influence directe d'une taille particuliére de particules.
Comme il est décrit pour les Calanoidés, de nombreuses variations du type de particules
filtrées et que des mécanismes de goit pour -choisir la nourriture paraissent peu
probables chez ce type d'animaux, il nous faut conclure-a un comportement omnivore.
Lf’équipement» enzymatique digestif et ses possibilités d’adaptation correspondent a un.
tel régime alimentaire, Enfin, il n'y & pas de corréiation significative entre les activités
de I'amylase. et de la trypsine. Les variations de rapport entre ces deux -activités en-
zymatiques .traduisent doncle type de nourriture qui est assimilé. La comparaison des
résultats obtenus permet de mettre en évidence une tendance herbivore qui se
maniféste par une intense digestion des polysaccharides pour Temora stylifera,
Calanoides carinatus, Pleuromamma graci/i.s" et Acartia clausi. Oncaea sp. et Podon in-
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termedius, au contra|re qui ont de fortes actlvates trypsuques (assumllatlon des
protéines) manifestent une tendance carmvore

Enfin,  des variations périodiques d’ activité enzymatique digestive ont été
recherchées. A ce premier stade de |'étude nous n'avons pas fait appel a des méthodes .
statistiques sophistiquées de traitement qui aurait nécessité une stratégie d’'échan-
tillonnage beaucoup plus lourde. Nous nous sommes contentés de rechercher une
. augmentation périodique des activités enzymatiques digestives en utilisant une stan-
“dardisation des variables pour les rendre comparables. Cette' méthode permet de mettre
en évidence un rythme des activités amylasuques et trypanues Les résultats de la
premiére partie de I’étude qui ont montré la valeur de ces activités enzymatiques en
tant gu'indice de nutrmon permettent d’ 1dentlfler le rythme d'activité 3 un rythme
ahmenta:re o :

Les caractéristiques du rythme sont ensuute comparées sulvant les varlatlons des
conditions externes traduites par une répétition des mesures pour diverses stations
geograph|ques profondeurs, conditions écologiques, etc. La périodicité du rythme est

" conservée dans tous les cas de mesure tandis que son amphtude varie. Il apparant que le

comportement rythmeé est d’autant plus marqué gue les ‘conditions trophigues sont plus
_ défavorables. Les trois espéces analysées Ca/anoides carinatus, Temora stylifera et Rhin-
" calanus nasutus- présentent le méme comportement. Ceci conduit & admettre |’ existence
de facteurs de régulation d’origine interne et externe.. Dans |’é‘tat‘actuei des mesures, il
n’'est pas possible de discuter plus avant de |'importance des deux types de régulation.
Nous conclurons ainsi & un rythme nycthéméral de nutrition.
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AbStract

The relanonshlp between resplrauon nitrogen and phos- '

phorus excretion and specific activity of amylase and

trypsin was investigated from shipboard expenmems with
- "several species of copepods from the equatorial divergence

area of the Indian Ocean. in June 1978. Statistical analysis
- of ‘O:N'ratios in 6 of the most common species revealed
three main groups: a group displaying low O:N (Poniella
fera. Cundacia puchyvdactyia). a group with high O:N

(Undinula darwini,- Euchaeta marina. Temora discaudutay: .

and a species displaying. an intermediate O:N ratio:
Scolecithrix bradvi. Q:P and N:P dld not differ signifi-
canily. between species. There was a direct relationship
between average O:N and the ratios of specific activity of

the digestive enzymes amylase and trypsin. Species dis--

playing low O:N and/or A:T ratios such as P fera.

C. puchydactyla and Oncaea venusta probably metabolize

protems more efficiently than they do plant carbohydrates

(high- mtroven excretion and iow am»idse acrmn) Specxes ‘
displaving high O:N and A:T ratios. such as U, darwini..

E. marina and. T. dicaudara (low nitrogen excretion and
high amviase activity) were assumed to use carbohydrates
(starch) " and proteins with equal efficiency. S. bradvi
showed a large range of variations in trypsin activity and

low amylase activity. resulting in a low average A:T ratio..

but its O:N ratio was mlermedxale Variations in O:N-and

O:P ratios were related to differences in' the nutritional -
strategy of the different species. based on literature data-

concerning the anatomy of their mouth. parts and their
selectivity for animal material in mixed-food experiments.

. Imroduction

Due to the 1mportance of pelagic copepods in the marine
food chain. their feeding habits have been the object of
numerous qualitative and quantitative studies (cf. reviews

of Marshall, 1973 or Conover. 1978). In an effort to gain -

_ Ishil.
_Frost. 1977: Fernindez. 1978: Petipa. 1978: Paffenhdfer
" and Knowles. 1980: etc))- '

insight into their role in the transformation of organic

“matter. different approachs have been used to try to deter-

mine the quality of their diet. Some of the most interesting

findings were obtained by examination of buccal append-

ages. (Beklemishev. 1959; Wickstead, 1962: Anraku and

~ Omori. 1963: Arashkevich. 1969: Itoh. 1970): by study of -

gut content (Marshall. 1924: Mullin. 1966: Harding. 1974).
and by laboratory feeding experiments on algal cultures.
prey or detritus (Mullin. 1966: Haq. 1967: Taguchi and
1972: Gaudy. 1974: [keda. 1977a. b: Robertson and

- The.data thus amassed indicates that pefagic copepods '
vary orea[ly in dxezarv behaviour (herbivorous. carnivo-
rous. omnivorous. detritivorous) but that it is not easy to
unambiguously classify a given specxes into a weil defined
category.

Metabolic rates (respiration and e\ccreuon) can be used

1o ascertain - the. nature of the substrate oxidized by a

species experimented on' eithér immediately after capture -
or after a period of food deprivation. especially when they
are presented as atomic ratios of respimtion {O) and
excretion (N or P). Thus. O:N ratics differ accord'mr o
the proteic content of the substrate metabolized. A value
close to 17 is generally considered as indicating a substrate

corresponding to the -average constitution of particles
‘present in sea water; the theoretical minimum of this ratio
“ (exclusive use of protein) is calculated between 7 w0 9

according to various authors (Conover and Corner 1968
Tkeda. 1974 1977a).

~ Another possible way is to assess the nature of catabolxzed
“substrate from the. specific activity of digestive enzymes.

such ‘as amylase, which metabolizes carbohydrates and
trypsin. which metabolizes proteins (Boucher er al, 1975;

“Conover and Mayzaud, 1975). o

Unlike the situation in temperate areas, where a great
deal of research has been done, there is sull little data
available on copepod feeding in tropical oceanic regions

(cf. Tkeda, 1977b). During a cruise of the oceanographic
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vessel “Professor Vodianitskii” (South Seas Biological In-
stitute, Sebastopol), near the 50th East meridian in the
equatorial divergence zone of the Indian Ocean, we had
-the opportunity to carry out experiments on respiration,
excretion and enzymatic activity of the most characteristic
copepod species in this area. Our purpose here is to
_present and discuss our results in an attempt to further
* clarify the following questions, namely:

(1) do different species' of copepods from the same
plankton assemblagé«haVe’v characteristic O:N, O:P and
amylase:trypsin ratios?

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

Méterials and methods
Zooplankton was collected by ~vertical hauls. from 100 to

400 m depth .to the surface at different times of the day
and night between 17 and 26 June 1978, from the equa-

torial divergence areaof the Indian Ocean. Copepods -
-were' immediately sorted and ‘prepared for experiments .

within 1 or 2 h.

_For respiration and excretion experiments, a given'
number of adults (1 for large species such as Euchirella

spp. to 20-30 for the smaller species such as Temora

‘discaudata or Oncaea venusta) were put into 125 ml flasks

filled with filtered sea water (Millepore HA, 0.45 um) with
a penicillin-streptomycin’ mixture (50 mg1™) to- avoid
possible bacterial interference with. the metabolic rates.

Controls were prepared in the same way. Flasks were in- -

cubated in thermostatic baths at two temperatures: 28° to

29°C (the temperature of surface sea water) and 20°C
(the temperature of about 100 m depth). The incubation

period lasted dbout 24 h to account for day-night varia-
tions (Boucher er al,
obtain significant changes in the parameters being mea-
sured (Taguchi and Ishii, - 1972), givén the relatively low
concentration of the organisms in the flasks (3 to 8 mg dry
wt ™). Incubation periods under starvation conditions for

up to 24 h seem to have no significant effect on the

respiration-excretion ratios (Le Borgne, 1979 Ikeda and
“Skjoldal, 1980). After the incubation period, the dissolved

oxygen in the flasks was measured with an oxymetre -
 YSI 57 equipped with a Clark electrode. Ammonia nitro-.

gen was assayed by the Koroleff method (1969), and

inorganic phosphorus according to Strickland and Parsons -

(1972). Mertabolic rates, deduced from differences from
controls, were expressed per individual or in dry-weight
units. and atomic ratios were calculated.

For measurements of enzyme activities, batches’of

various numbers of individuals (2 to 5 for large species,

such as Euchirella spp‘.,‘ 15 to 20 for medium-sized species
such as Scolecithrix bradyi, 40 to 70 for small species such
as Temora discaudara and Oncaea venusia) were crushed in
a Potter grinder after addition of 1 ml distilled water, at
0° to 4°C. Homogenates were kept at' —20°C pending

“averaged 2.14). ‘However,

1975; Duval and Green 1976) and to .

‘analysis. after the cruise. Amylase, trypsin and soluble
- protein. content (used as a weight reference) were mea-

sured according to Samain e al. (1977). Specific enzymatic
activity was expressed as the ratio of the enzyme concen-
tration to the soluble protein weight.

Results

Respiration and excretion experiments .-

Obviously, temperature did affect metabolic rates, as for
all poikilotherms (in our experiments respiratory Qo

there was no significant.dif-
ference between the O:N and O:P atomic ratios of a given

~ species for the two temperatures used. Consequently, they

were combined: for stansucal treatment and are discussed ‘
together.
Because data on respiration and’ excretion of tropxcal

_species is scarce in the literature, results concerning “rare

species” in our samples are included in Table 1 for infor-
mation purposes only. but the main discussion is based on
six species where replicates were sufficient to allow statis-

“tical treatment.

For the latter. O:N ratios ranoed between 6.0 and
13.96 (Tabie 1), increasing in order as follows: Pontella

“fera, Candacia pachydacrvia. Scolecithrix bradyi, Undinula

darwini; Euchaeta maring and Temora discaudata. The
Studeni-Neumann-Keuls test. (SNK 1est as described by
Sokal and Rohlf. 1969) indicated that the O:N ratios of

v fera and C. pachydactyvia did not differ significantly. but

were different. from the values found in-all other species
(P <0.05 between C. pachvdacivla and S, bradvi: P<0.01
in all other combinations; Table 2). Means obtained for
U. darwini, E. marina and T. discaudara did not differ sig-
nificantly between themselves. but differed from means of
other species (P<0.01). S bradvi occupied a central

-position. its O:N ratio differing significantly from species

of lower rank and from species of higher rank (P <0.01,
except between S.bradvi and U. darwini where P was
<0.05; Table 2).

The less abundant species showed a larcer range of'
O:N values. from very low ones (Calanus robustior, Pleu-

" romamma. xiphias) to rather high levels (Euchaeta acua,

Chirunding streetsi). In some species, O:N'ratios varied
greatly from one experirnem to another (Euchirella sp.,
Euchaera spinosa).

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

Of the less- abundant species, Calanus robustior and
Euchirella spp. had the lowest O:P ratios. Also displaying



‘Table 1. Rusplmuun mmcml excrelion and dl()mlL muos for L()prUd species from the surl'.lu: walurs ol the Indmn ()u:an cquamrml urea. Indlvuhml values or mean + 5D are given.

The number of measurements is- shown in p.urunlhcscs ind: mdlvulu.ll nd: no data

3.56

Specics Length Weighl T Respiration Excretion Alomic ratios
T (mm) (mg) Q) (@O, h™) (g b ind™) :
perind pesmg N-NH, P-PO4 TO:N o:P - N:P
 Candacia pachydactyla: 2.02 0.18 285 - 0.7410.29 4211168 0.152£0.033  0.04751:0.0152 6.59+2.57 - 36163977 63243.27
(4) S I (&) “) , “) )] @
Punlc”afem 2.20 0.15 - 285 0.61+0.11 41312074 - 015910054 0.0246+ 0.0090 i
. (8) (8) . (B) 8) 601265 73.28421.23 12351525
20 0.36:£0.07 2893049 0056"’00]5 0.01761:0.0055 {an an ()
. ; 3y ()] 3) 3 ’
Scolecithrix bradyi '1.68 0.13 . 285 0771016 594t1.32 0.09910.039 0.020610.0023
. . 2y - 2 12y - (12) 9.37+1.72 11030+£30.72 11.87+3.07
20 0.41%0.05 3214048 005410010 ©  0.0141£0.0034 {15) (15) (19
3 3 @@ ) Q) k k
Undinula darwini L2.32 0.15 - 285 1131006 7484042 ° -0.137+£0.029 0.0441+0.0062 -
o a i o (3 S (3) 3) ) 3) ) 11294233  7241+£1058 6.9711.09
20 056£005 2874033  0.05210.012 0.0208+ 0.0650 Q) ) )
‘ ) - ©(6) 4) (6) )
Euchaeta marina 240 0.22 285 1.30£0.13. 5861071 0.13110.041 0.052310.0101 C .
) ‘ : - 3) {3 - () ) 3) 12801398 642711895 5401257
20 0644007.  287+026 0073120043 - . 0.03021+0.0190 (&3} ;) - (5)
) (3) 3 @ 2 k :
Temora discandata 1.20 0.034 285 0.2310.08 671333 0.020+0.006 0.010210.0032 ‘ .
‘ ’ o @ 4) 4) @) 13964228 750741213 4991068 -
- 20 012 353 0.010 0.0035 ) (5) )
; iU () M H
" Calanus robustior 2.88 0.32 20 0.64 200 0219 - 0.0620 3.66 2961 8.09
Eucalanus atieniatus 2.76 029 285 1.09 3.68 - 0.307 nd 4.44 nd nd
Euchirella sp. 2.40 0.26 285 0.99 - 3.80 0296 - 0.1439 40 19.62 4.71
Euchirella sp. 3.06 041 20 136 3.3 0.124 0.0664 - 1365 58.45 4.28
Euchirella bitumida 3.88 0.82. 285 L9) - 233 0.248 0.1358 . 964 1161 11.57
E. bitumida . 488 0.89 285 4.88 548 0.626 0.3490 9.74 39.83 4.09
Euchiréllu intermedia 2.84 0.29 20 0.29 1.00 0.060 - 0.0284 5.98 28.99 484 .
Euchaeta spinosa 368 0.62 28.5 N 5.99 0.187 ‘nd 24.82 nd nd
E. spinosa 347 0.43 285 2.39 561 0417 0.0627 7.16 108.79 15.19
- £ spinosa 3.60 0.47 20 134 283 0.085 - 0.06317 1975 60.13 3.20
Enchaeta-acuta 3.56 0.51 20 271 5.40 0.12) . 0.0266 28.64 296.89 10.37
Undeuchueta intermedia 3.33 0.67 20 0.97 145 0.140 00467 8.69 59.63 6.86
Undeuchaeta major 3.40 0.62 20 1.10 1.77 0.129 0.0520 10.64 60.29 5.67
Chirundina streetsi 3.84 0.83 20 1.99 2.40 0.096 0.0965 26.00 58.96 227 .
" Pleuromamma xiphias 3.28 024 285 4 482 0523 - 0.0893 271 36.37 ¢ 13.42
o Plevromamma abdominalis 337 0.35 20 173 4.93 0172 . 0.0221 1257 223.18 17.75
Arietellus plumifer ' 430 1:53 20 429 284 0.488 0.0299 11.06 41004 37.04
Pontelta sp. 322 0.53 28.5 1.20 226 0.347 nd - 4732 nd nd
Poniella sp. 3.96 1.06 28.5 2.40 2.26 0.462 0134 6.50 51.02 7.85
Pontella atdlantica 4.88 272 285 6.17 2271 0.690 0230 1817 76.53 - 685
Oncaca venusia 0.82 0.02 20 0.08 : 0017 - 0.0009 5.89 261.89 44.46

6L
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Table 2. Muluple comparison of means of O:N by Student-Neuman-Keuls test. + =significant at
" P0.05; + + =significant at £ 0.01; ns=non significant. Those species whose ratios did not differ sig-
" nificantly between themselves are bracketted toaether at bottom of the table

P.f Cp. S. b
O:N atomic ratio 6.01 6.59 9.37
n measurements ‘ 11 - 4 15

Ud Em. Td
11.29 12.80 . 13.96
7. 5 5

Pontella fera (P. [0)
Candacia pachyvdacryla (C. p.)
Scolecithrix bradyi (S. b.)

04947
3.277 2.782%

2.178*

Undinula darwini (U. 4.) 5.455++ 4.960%+

Euchaeta marina (E. m.) 5.644++ 5.150** 2.367*
Temora discaudata (T. d.). 7.872% - 7.377** 4.950**
-P. fera C. pachvdactvia S. bradvi - U. darwini

E. marina

0.578%
. 2.806 mseo2277™
T. discaudata

rather low ratios were Undeuchaeta spp., Chirundina
streetsi, Pleuromamma xiphias and the large pontellids
" Pontella sp. and P. atlantica. By contrast, some very high
rates exceeding 350 were found in Fiucalanus attenuatus.
Euchaeta acuta and Arietellus plumifer. k
The N:P ratios ranged from 4.99 to 12.35 in the most
frequent species, which could be arranged in the following -
increasing order: Temora discaudata, Euchaeta marina,
- Candacia pachydaciyla, Undinula darwini, Scolecithirix
bradvi and Pontella fera (Table I). The last two species.
had very similar values which exceeded those of the other
_species. Nevertheless. taking into account the: individual
variations; these d:ff‘ercnces were not smmﬁcam (SNK-
test).
In the less abundant species, N:P ratios appeared- to
vary more widely. The lowest values (4 to 7). found in

Euchirella 'spp.,‘ Undeuchaeta spp. and Chirundina streetsi,

contrasted with the much higher values displayed. by
Eucalanus attenuatus. Arleze[lus plumtfer and Oncaea
venusta. :

Specific enzymatic activity for amylase and trypsin

Amylase catabolizes the hydrolysis of starch and trypsin
that of proteins. Fig. | shows the vaiues of specific activi-
ties of both enzymes for the different copepods. tested.
Table 3 gives the raw data and values of the amylase-
trypsin activity ratio (A:T ratio).

Each species displayed trypsin.and am¥lase activities.
but their enzymes activities values were rather scattered.
For example. Scolecithrix bradyi displaved a wide range of
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o PIT U ! Fig. 1. Relationship between amylase and trypsin
] H 1\ ,,/' / activity of different species of copepods. C: Candacia
5 AR ’."\\ J Ea pachydactyla;” E: Euchaera marina: Ea: Eucalanus
E s T E” \TH E artenuarus; Ec: Eucalanus crassus; Es: Euchirella sp.;
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Trypsin specific activity (upg mg-' sol Prot.)
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Table 3. Spemﬁc enzyme activities for amylase (A) and trypsin (T), soluble protein (P) content per individual,and amylase: trypsm activi-
ties ratio in drtferem specigs of pelagic copepods Values are means T SD. Number of measurements (n) are shown i

P AT

Specres' ) ) AP T:P )
. : (Umg™ P 107 (ugmg™ P) (mgind™) (Upg™ 10‘2) n
Candacia pachydactyla 0.37£047 287£1.91 1.17£0.49 .20z 1.91 7
Scolecithrix bradyi 0.50£0.36 - 3.99£2.80 1.80%£0.36 0.58+0.48 17
Undinula darwini 6.04+1.87 7.15+£1.49 -1.65£0.67 8.67+2.88 15
Euchaeta marina ©1.91£0.79 3.21+2.37 1.76+£0.22 7.35+£4.01 9
Temora discaudata 3.65£0.95 4.56+1.29 0.59+0.09 8.31+2.74 7
Eucalanus sp. 0.35£0.11 1.56£0.35 0.741'0.04 236124 2
Eucalanus atrenuatus 423+1.22 13.56+0.87 3.88£0.29 3.10+£0.70 2
Euchirefla sp.- 0.65£0.04 2.839+2.26 464%1.25° 3.29+2.70 2
Undeuchaeta mtermedta . 132 - 286 1050 4.63 } 1
Pleuromamma abdominalis ’ 2.64+2.41 3.39£0.62 2.72%20.64 - 8.57x8.69 c2
Oncaea venusta 0.88%£0.62 2.41£0.84 0.38x0.12 4.1812.66 5

trypsin activity values in the du"ferent experiments carried
out with this species. :

As faras the A:T ratio is concerned the specres can be -

separated in two main groups, as indicated by the scat-
tering of data-in Fig. 1: Candacia pachvdactvia, S. bradyi
and. Oncaeq venusta had low A:T ratios (0.6 107 o
4.2-107%, Table 3). Undinula darwini,

and Temora discaudata had high A:T ratios (7.4~ 107 to

-8.7-107?). Thus. the first group displayed a mainly pro-.

tein-orientec catabolism. while the second catabolized car-

bohydrates and proteins equally well. For other species of -

Eucalanus, Enchirella und Pleuromammu, where few data
were available: A: T ratios were in the range of the two

groups described above. Except for Eucalanus attenuatus,

which exhibited high trypsin activity. the enzymatic activi-
ties recorded in- these species were always low.

- Discussion

Table 4 presents some literature data for metabolic atomic
ratios- in zooplankton. Our O:N values for various cope-
pods fall within the general range reported so far. For O:P

values, our data are in several cases inferior to most
except that

frequent values from previous duthors.
reported by Harris (1959) for mixed zooplankton but the
general mean we obtained (131.0 for “rare” species; 73.76

 for “frequent” species) is comparabie to literature values.
~ than what they have recently eaten. Forexample. Conoverand

Similarly, the mean-N:P ratio (12.58 in “rare” species; 7.98
in “frequent” species) is close to the value of 10 generally
-obtained during previous measurements.

In freshly caught animals, phosphorus excremn ‘
appears o vary and ‘O:P ratios do not therefore permit .-
classification  of the different species. This result is not .
surprising, because turnover of phosphorus is greater than
that of nitrogen (Butler-er al, 1970), and slight differences

in the previous feeding of individuals could result in
variable phosphorus excretion rates.

Conversely, the observed O:N and A:T ratios show
that. in a given environment, different species or group of
species can be characterized by the degree of efficiency

Euchaeta marina.

species. Such variations in O:N

with” which -they. can digest proteins or carbohydrates
(starch). For several species. there is ‘good agreement -
between O:N and A:T ratios (Fig. 2): the more nitrogen

‘excreted (low O:N ratio), the hwher lhe trypsm activity ‘is,
- compared to the amylase activity.

- Nevertheless. these ratios do not ailow to ascertam_'
whether diet is based on animal prey or plants (phyto-
plankton). because (1) almost all copepods are-omnivorous. .
(Arashkevich. 1969: Robertson and Frost. 1977; Paffen- .

‘héfer and Knowles. 1980). so the proteins they can utilize

can be drawn either from animals or plants: (2) amylase
specific activity is closely linked to chlorophyil. phyto-
plankion or cnrbohydra&e (Boucher er al, 1975; Mayzaud
and Poulet. 1978: Hirche. 1981), although starch is absent
in diatomeae or very scarce .in other phytopyldnkton

- groups. Thus. amylase activity does not seem 1o be a good *

index of grazing. A much better index appears to be.
laminarinase activity, since chrysolaminarin is the princi- -
ple polysaccharide storage product of phytoplankton (Cox.
1981). The- efficiency of _protein or carbohvdrate intake

‘would depend not only on potential -ability to digest- these

substrate (the activity of enzymes). but also on the quan-.
tity of food available, time necessary for gut.transit. or
seasonal acclimation (Mayzaud and Poulet. 1978). Thus. a
direct relationship between. the observed enzyme activity
and the real aquisition of energy from proteins or carbo-
hydrates can hardly be expected. O:N ratios more prob- -
ably' reflect the nutritional strategy of the animals rather-

Corner (1968) showed that the phytoplankton cycle causes
seasonal variations in metabolic ratios of some copepod
were  greater in Calanus
$pp.. which tend 1o feed mtermrttemly and store. fat ac-
cording io phytoplankion richness. than in omnivorous-
carmivorous species, less dependant from a vegetal cycle

and without lipid reserves, such as Merridia and Pareuchaeta I

species.
<. Nevertheless. strong seasonal variations in metabohc .
ratios have sometimes been correlated with food quality,

such as in Palaemonetes varians (Smow and Williams. "
“1971). In Crangon franciscorum. ammonia excretion rate
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Table 4. Published data on metabolic (alios‘ofcopepodspec'ie's‘ and zooplankton. nd: no data

Sagitta hispida S : 7 nd

" Species - O:N 0:P N:P Source
‘Mixed zooplankton , 7.7 54 7 ~ Harris (1959)
Mixed zooptankion ) nd nd 9.3 Martin (1968)

. Mixed zooplankton 25-40 nd nd ‘ Conover and Mayzaud (1975)
Mixed zooplankton 276 276 10 - ' Le Borgne (1973)
Acartia clausi 17-21 nd nd Femandez (1978)
A. clausi 4-.8 nd nd. ' - Ikeda and Skjoldal (1980)
Acartia australis . 11-18" 84 - 309 6-27 - Ikeda(1974)

- Calanus helgolandicus. . : nd ) nd 0 - 12 : Butler er al. (1970)
Calanus finmarchicus 22-30 nd nd Fernandez (1978)
C. finmarchicus ) 27 nd nd R Nivalet al. (1974) -~ ’
Calanus hyperboreus i 22-35 nd nd . Conover and Corner (1968)
Calanus cristatus R 110 19 . e ‘

" Calanus plumchrus 7 ‘ 89 C 13 } . Taguchi and Ishu (1972)

Calanus robustior: : i 16 . nd nd lkeda (1974)

C. robustior ' 13~14 o 129-=217 B 33 Femandez (1978)

Calanus gracilis o 16 -22 nd nd ;

Calanus ﬁ'n'nor . 12-14 nd nd - } Ikeda (1974)

Centropages typicus - : o 18- 138 - 191 7-1t . . Harns(1959)

C. typicus . 8 o nd nd | ) Conover and Corner (1968)
Centropages brachiatus 12-15 nd nd - lkeda (1974) :
Temora siviifera 18-29 120 - 2350 -14 . Fernandez (1978)

T. stylifera 7-15 nd nd Nival er al. (1974)

" Pleuromamma gracilis 27-36 329 10 : Fernandez (1978)
Pleuromamma robusia : 17 B nd nd : Conover and Corner (1968)
P. robusta’ 25 nd nd ‘ . Tkeda (1974)

Euchirella rostrata ) 29 nd- nd. ) Conover and Corner (1968)
Undinula darwini - 6 nd nd :
Undinula vulgaris 9-22 nd nd
Candacia aethiopica . R I nd nd o ,
Pontella. danae ? 23 nd nd Ikeda (1974)
Labidocera nerii 13 nd nd i
Labidocera acuta ' : 17 nd nd )
nd "~ Reeveeral (1970)

changed according to prey tvpes (Nelson ez al, 1979). Like
Ikeda (1977a);
rates are partially dependant on recent feeding.

A complementary wav to ascertain the relationship be-
tween metabolic or enzvmatic ratios and feeding ethology
of copepods is to examine certain anatomic features

o
N
15 — T
[ J
, £ .p
. QUi o U
10 .S .Ea :
.C .O
: !
0
b T 17 1T 1T
8 0.05 mA/T

Fig. 2, Relauonshxp between O:N and A:T ratios for different
species of copepods. C: .Candacia pachydacryla; E:. Euchaeta

marina; E.a: Eucalanus attenuatus; ‘Ot Oncaeq. venusia: P: Pleuro-

mamma abdominalis; S: Scolecithrix bradvi; T: Temora discau-
data; U: Undinula darwini; U.i: Undeuchaeta intermedia

these authors emphasize that observed

involved in food collection. such as the mouth appendages.
furnished with more - or less narrowly spaced setae or
setules allowing filtration. or armed with sharp or blunted
teeth. Itoh (1970) analyzing the morphology of mandible
teeth in many species of copepods caiculated an “edge
index” for their aptitude 1o eat prey: low values (< :OO)
correspond to ‘“herbivorous”. high values (>900) to
“carnivorous”. Edge index valiues for the species con- -
sidered here were taken from Itoh’s data and are reported
in Table 3. g
This table also reporis the results of a mixed-food
experiment carried out.by Petipa (1978) on the same
copepods -or closely related species in a tropical area. The
analysis of results obtained by different methods shows
that the amount of ammonia excreted by the animals
relative to their respiration rate is a oood indication of
their efficiency in digesting proteins, as illustrated by the
importance of trypsin .activity comparative to amylase
activity. The physiological ratios O:N and A:T are
also related to the edge index values and to the ability of
species to use animal prey in mixed-food experiments. The
low O:N ratios of Ponrtella fera and Candacia pachydacrvla

-approach the theoretical value for a pure protein diet.
- C. pachydacryla. also. displays a very low amylasic activity

resulting in a low A:T ratio. P.fera and. C. pachydactyla
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" Table 5. .Comparison of edge index. (low values. <3500=herbivorous: high values, > 900 =carnivo-
rous: Itoh. 1970); selectivity for animal food in mixed-food experiments (Petipa. 1978). and physio-

logical ratios O:N and A:T in several species of copepods. nd: no data

Species* Edge index Animal material  O:N A:T
infood ration ~ (at.ratio) (UmgT107?)
(%)
Undinula darwini 340 51 [1.29 - 8.67
Temora discaudata 500 nd 13.96 8.31
Scolecithrix bradvi 570* nd 9.37 0.58
Euchaeta marina 750 91 12.30 7.35
Pontella fera: 310 nd 601 . nd
Candacia pachyvdacivia 2360 . 90* . 6.39 120
Pleuromamma abdoninalis nd ) 82 . 12.57 8.57
Oncaea venusia nd 74 5.89 4.18

* The edge index value was given for Scolecithrix danae by ltoh (not for S. bradyi), while Petipa re-
- ported food selectivity for the very similar Candacia aerhiopica (not for C. pachvdactyla). All other
species were identical to-those in present study. All O:N and A:T data are from present study

have high index values. corresponding to the good adapta-
tion of their mandibles for carnivory. which is confirmed
in C. pachivdactyla by its high preference for animal prey -
_in mixed-food experiments. For Oncaea venusta. the only
value of O:N obtained and the A:T ratios also displayed
low values. Its aptitude to eat prey is developed. although
less markéd than in P. fera and C. pachvdacivia. On the
other hand. O:N ratios of Undinula darwini. Temora
discaudata and Euchaeta marina are the hiohest but sull "
below 17. which is supposed to correspond to a balanced
diet consisting in equal parts of proteins. lipids and car-
bohvdrates. These‘specws dlso- display the highest A:T
ratios. corresponding to-an equal aptitude to digest pro-.
~ teins and carbohydrates, Edge index values of U. darwini
and T. discaudata -are the lowest. U. darwini’s value falls.
into the range corresponding to “herbivorous’ according
to Itoh (1970). The edge index of T. discaudara is at the
threshold between herbivorous and omnivorous. In mixed-
food experiments. . darwini reveals ‘the best
tude to complement its diet with plant. material: ‘animal
prey accounted only for about half its diet. 7. discaudata
was not studied by Petipa {1978). but the very similar
species T. stylifera was. considered by Paffenhéfer and
Knowles (1980) to. be a mixed’ feeder preferemlallv
herbivorous. .

Some discrepancy appears in . the classification of
Euchaera marina: Generally, Euchaetidae are considered:
as chiefly carnivorous: this view is supported by the shape
of their maxillipeds, suggesting ability to seize prey (Itoh.
1970). Mixed-food eXperiments indicate that E. marina
selects animal food. but in another Pacific area. an
upwelling region. animali food is overlooked by this species

in favour of aloae or bacteriae. which accounted for 99% of
its food ration (Petipa. 1978). Thus, its feeding ethology.
which switches from carnivorism to herbwonsm.,seerns to
depend on the nature of available food. Its edge index
classes it as omnivorous. and is in agreement with its equal .
aptitude to digest protein and starch as indicated by our
O:N and A:T ratios. Moreover. sexual differences are sug-

a'pti_, o

‘shipboard

- gested by higher amylase activity found in females com-
parative to males and- also by a ‘higher O:P rauo )
recorded in a batch of ovigerous females in one experi-

~ ment (90.78). as compared to the general mean (75.36) for

-the total adult population. These differences could be

related to the special nutritional-needs of females at the
moment of egg npenma ovogenesis invoives a- high

vphosphorus turnover. in the ovary (Marshall and Orr
~1961: Comita and Comita. 1966). Thus. during egg forma-

tion. more phosphorus would be retained by females.

_ resulting in a reduced excretion of this element and a hloh
- O:P ratio. The phosphorus needed is probably ‘drawn

mainly from algae. as has been shown for temperate cope-
pods bv Butler er al. (1970). Indeed. in the divergence area -
where the study was carried out. algae were relatively
abundant. The"higher amylase activity of females would
indicate a more plant-oriented diet. allowing the species to -
increase its egg production.

Scolecithrix bradvi belongs to a family of tvpically
mixed-feeders, according to Arashkevich (1969). S.danae, a

. species similar in shape and in habitat. has an edge index -

ranking it among omnivorous in ltoh's classification. The
O:N ratio of S. bradvi is also of intermediate value. On the
contrary. the A:T ratio is very low as a result of a weak
amylase activity and a strong and widely variable trypsin
actvity. Mixed food experlmems were not performed by
Petipa (1978) with. this species. but during our cruise. a -
experiment using - mdmduals maintained,
several days under different feedml7 condmons (starvation.
aloal-aell culture and mixed-food) showed that trypsin
activity was strongly increased by availability of animal
food in the diet (Boucher. 1980). Thus. the large variation
of trypsin activity in freshly caught individuals could be
related to. variations in their hunting activity. If nitrogen
excretion varies. as rapidly as trypsin activity in this

‘species. the incubation period for excretion experiments is

perhaps 100 long to give realistic values for nitrogen excre-
tion. which could explam the divergence between O:N
and A:T ratios.
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Except for Scolecithrix bradyi, where the relation be-
wween O:N; A:T and feeding ethology is not very clear,
there is rather good agreement for other species between
the physiological indices indicating an aptitude to métab-
olize proteins, and their feeding ethology as reflected by
the structure of their mandibles and by their prey selec-
tivity, which indicates the degree of their tendency to eat
prey: the lower the O:N and A:T are, the stronger is the
tendency to eat prey. Thus, most of the nitrogen metabo-
lized must come from animal material. ~

Nevertheless, generalisation must-be avoided, because:

many factors can play a role, such as seasonal or geo-'

graphic acclimation of enzymes or the special- quahtauve
need for ovogenesis suggested for Euchaeta marina.

It is hoped that further research using complementary
techniques will provide additional information as to the

validity of physiological indexes for assessmo the nature of -

feeding processes in copepods.
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"RESUME = L’étude comparée des copépodes peuplant les écosystémes d’upwelling du Cap Ghir
, : ‘ (Maroc) et du Cap Blanc (Nord-Mauritanie) est réalisée. 187 espéces différentes sont
déterminées pour cette région centrale nord-est atlannque Parmi celles-ci Digixis pigmaea
(T. Scott) au Maroc et au Cap Blanc, Temora longicornis (Miiller) au Cap Blanc, sont
mentionnées pour la premiére fois. La comparaison de cet inventaire faunistique avec ceux
des régions voisines fait ressortir son identité biogéographique marquée par. la limite
méridionale de distribution de Calanus helgolandicus et Oncaea curta. Parmi les 37 espéces
présentes en zone catiére les formes dominantes sont Acartia clausi, Oncaea curta, Oithona
nana, Paracalanus parvus, Clausocalanus jobei, Temora stylifera et Temora longicornis.
‘Espéces présentes, proportions, formes dominantes, sont similaires pour les régions nord-
ouest africaines étudiées. La similitude est renforcée par la présence sur le plateau
continental d’espéces océaniques telle Metridia lucens ouw de profondeur comme
Eucalanus crassus, Rhincalanus nasutus, Euchirella messinensis. Ces caractéristiques

~ permettent de définir un peuplement type de ces régions. Cette notion est renforcée par
analyse de la structure des principales populations O. curta, 4. clausi, T. longicornis,
T. stylifera. et C. helgolandicus... Les mensurations et [identification du stade de
développement permettent de déterminer-les individus allochtones et de définir
_ générations et cohortes. Les tailles moyennes, leur faible variabilité pour les petites formes

- par rapport aux grandes, I'homogénéité des classes, sont similaires pour les deux régions
- marocaine et nord-mauritanienne.’ Ceci . indique la prédominance des conditions
ambiantes sur les différences géographiques: La durée du développement est supérieure
pour chaque stade a la durée des observations (54 8 jours). Les observations effectuées en

- d’autres saisons (Cineca'I et I1) combinées aux résultats d’autres auteurs conduisent a
- estimer la durée maximale de génération 4 2 mois. Les tailles, leurs dxspersmns et la durée
du developpement sont comparées avec les observations disponibles pour les mémes -
espéces en zone tempérée et saison printaniére (15 & 18°C). L’influence prépondérante de

" la température mise en évidence, est discutée en fonction des résultats expérimentaux
d’autres auteurs sur la régulation -du developpement par les facteurs thermiques ‘et -

trophlques : : ~

Oceanol. Acta 1982, 5,1 49- 62

ABSTRACT - o Copepod populations; of northwest african coastal upwellings
- i I. Faunistic composmon and demographlc structure

A comparative study of the copepod populauons in the upwellmc ecosystems of Cap Ghir .
(Morocco) and Cap Blanc (north Mauritania) was carried out. 187 different copepod -
- species are identified for this notth-castern central part of Atlantic ocean. Among these,
Diaixis pigmaea (T Scott) in Morocco and Cap Blanc, and Temora longicurnis (3 (‘Auller)f
are new records: The bxogeographxcal identity of this area is set in evidence by a

AN
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comparison with other atlantic regions and is particularly well defined by the southern
limit of distribution of Calanus helgolandicus, Temora longicornis and Oncaea curta.
Among the 87 species currently present in the shelf area, dominant taxas are: Acartia
clausi, Oncaea curta, Oithona nana, Paracalanus parvus, Clausocalanus jobei, Temora ‘
stylzfera and T. longicornis. Species present, proportions in the community and dominant
species are the same for the northwest african areas studied. This similarity is enhanced by ,
the occurrence on the shelf of oceanic species such as Metridia lucens or bathyplanktonic
species as Eucalanus crassus, Rhincalanus nasutus and Euchirella messinensis. These results
lead to the definition of standard populations of these ecosystems. -
This notion is confirmed by the analysis of principal populations structure: 0. curta,
A. clausi, T. longicornis, T. stylifera and C. helgolandicus. Measurements of cephalotho—

racic length and determination of development stages permitted the recognition of

allochtone organisms and the definition of generation and/or cohorts. Mean sizes, weak
variabilities of the smaller forms in regard of the large ones, homogeneity of the size class
are similar for both the Moroccan and North-Mauritanian area. This result indicates
predominance of environmental conditions on geographic differences. Duration in each
stageis longer. than duration of observations (5 to 8 days). Observations during other

- seasons (Cineca I-and II) and the results of other authors lead to estimate generation
~ times of two months. Mean sizes, size variabilities and development rates are compared

with observations for the : same species in temperate systems during Spring (15 to 18°C)..
Predominant influence of temperature is discussed in view of experimental results from

other authors concerning size and development regulation by temperature and food.

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

INTRODUCTION

La comparaison des peuplements de systémes éloignés en
latitude mais trés voisins par les conditions hydrologi-
ques, dynamiques . et chimiques du milieu est une
opportunité de mettre en évidence la part respective

d’influence de la biogéographie et des conditions .de

environnement sur. les types d’organismes qui les

peuplent. Les zones de résurgence d’eau profonde

constituent des milieux favorables pour cette approche.,
De plus, pour ces systémes, des informations spécifiques

sur la structure des populations sont nécessaires pour la

compréhension des mécanismes de production (Thiriot,
1978). Pour répondre & ces questions, |’analyse. des
copépodes récoltcz au cours des six campagnes
Cineca I, I, 111, 1v. YV et Gibraltar du N/O Jean-
Charcot en zone: d’upwellings cétiers nord-ouest
africains, a été réalisée de maniére exhaustive. Cet article
est basé sur les comptages d’abondance des especes de
copépodes qui peuplent les régions marocaines et nord-
mauritaniennes - d’upwelling. ‘La comparaison de ces
caractéristiques avec celles des peuplements d’autres
_systemes du littoral africain, puis la comparaison intra et
inter-régions marocaines et mauritaniennes, permettent
de définir I'identité du peuplement de la zone coticre
nord-ouest africaine et son degré d’homogénéité.

La définition de I'identité du peuplement de copépodes

est renforcée par ["analyse de [a structure démographique

du peuplement basée sur la mesure des tailles, de sex- .

ratio et d’age. Cette étude conduit & mettre en évidence
dans l'intervalle de quelgues semaines de réalisation de

chaque campagne, le stade d’évolution (dge) de la
population, la présence simultanée de plusieurs cohortes

et/oula contammanon par des individus allochtones A

- ces caractenanues qui perinettent de définir avec une
trés grande précision le peuplement observé, sajoute

'intérét propre des observations dans un milieu aux
caractéristiques écologiques particuliéres. La résurgence
d’eau profonde se traduit par un refroidissement, une
homogénéisation verticale de la température et uﬁe
activation  de la - production primaire, donc un

. enrichissement du stock trophique. Ces conditions de

milieu correéspondent pour partie (température) a celles
de la période printaniére des systémes des régions
tempérées, mais avec une plus longue durée dans le cycle

‘annuel. Elles devraient entrainer par rapport 4 ceux-ci,

des différences des caractéristiques biomeétriques et de
croissance des individus. Nous avons effectué une telle
analyse pour les campagnes Cineca IV, V et Gibraltar,
réalisées au Maroc et au Cap Blanc en période

" d’upwelling actif. L’analyse des prélévements réalisés lors

des campagnes Cineca [ et II en d’autres saisons
hydrologiques permet de compléter cette étude par des
indications sur le cycle annuel.

Cette notion de peuplement recouvre également une
localisation spatiale des individus; ses caractéristiques et
les comportements particuliers pour en assurer le
maintienfont I’objet d’un second travail (Boucher, 1982).

MATERIEL ET METHODES

Prélevements

Lcs péches de zooplancton ont été réalisées avec un filet

type W.P.2 (Scor UNESCO, 1968).. C’est un filet de

50 cm de diamétre équipé d’une soie de 200 um de vide de
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C'arfe 1 .

Détail des prospections et empiacements des stations effectuées dans
I'upwelling marocain, au cours des campagnes Cmeca-Charcot I, II
II1, IV, V (d"aprés Thiriot, 1976).

Details of surveys and sites of stations realized in the Moroccan upwellmg ) ‘
_ during Cineca-Charcot {, 11, [II 1V, V cruises (from A. Thiriot, 1978).

maille. Un assemblage de trois W.P. 2 (filet triple) a été

utilisé pour les péches verticales; il permet d’obtenir trois

échantillons comparables. Quelques péches ont ét¢

- réalisées également & I’aide du filet 4 larves type FAO de

1 m de diamétre équipé d’une soie de 300 ou de 500 pm
de vide de maille. Les péches verticales ont été
essentiellement réalisées au cours des phases de

prospection. La profondeur de péche est fractionnée par
intervalles : - 50 m-surface ou fond-surface en zone

cotiere, 200-50 m et 500-200 m. Les péches horizontales
‘ont été réalisées lorsque l’aspect expérimental a -

prédominé dans la stratégie de campagne, essentielle-

‘ment sur le plateau continental. La durée de péche est de -
5 minutes, compte tenu de I'abondance des organismes

dans ces régions et de la nécessité d’obtenir des individus

n’ayant pas subi de trop graves t:aurnatismes pour des:
Les profondeurs de péche

¢tudes. physiologiques.
adoptées sont : surface, fond ou 100 m maximum sur les
zones plus profondes et une & deux profondeurs

intermédiaires, 15 et 40 m. Elles ont été conservées

identiques pour-’ensemble des prélévements: réalisés au
cours d'une méme campagne. «

 Des mesures de volume filtré (flux-métre Tsurumi-Setki)
ont été réalisées au cours de chaque carnpagne Les
faibles variations mesurées n’ont pas condmt a utlhser de
correction de volume. :

Lors des campagnes Cineca 1V, Vet Glbraltar -des
stations de longue durée (2 4 3 jours) ont été réalisées en
point - fixe; au cours de celles-ci les prélévements

horizontaux aux différentes profondeurs ont été répétées
‘toutes les 4 heures. Nous appellerons ces stations de

GIBRALTAR = -

Statrons A-3+C-0-E & F: boude dérvante
CINECA T Stations a=B-~c=d¢ ef ¢: bouée dérivante

Carte 2

' Détail des. ‘parcours de- bouees denvantes et emplacements des
stations effectuées dans ['upwelling nord-mauritanien au cours
" des campagnes Cineta-Charcot V et Gibraltar.
Details of drog experiments and sites of stations realized in the
North-Mauritanian upwellmg during Cineca-Charcot V' and ~
Gibraltar cruises. ‘

- longue durée des zones; leur dénomination est complétée

d'un indice alphabétique indiquant  la succession
chronologique pour chaque campagne. L’ ensemble des
routes du navire, des stations et zones de prélévement est’
résumé sur les cartes 1 et 2. Les péches horizontales sont

‘fractionnées & bord (Fulsom et al., 1954), 'un des sous-

échantillons étant utilisé pour la mesure de la nutrition

ou l’expérimentation physiologique (Boucher et al.,

1975). Le second, qui represente au moins une mome de

la peche est fixé au formola 5 ¢:
Analyse des échantillons fixés

‘La totalité des prélévements fixés a été observée, mais

tous n’ont pas été analysés avec le méme niveau de
précision a cause de 1fhétérogénéi,té des stratégies de
prélevement d’une campagne & lautre. Nous avons
adopté un dépouillement par étapes. La recherche de
formes oud’espéces non encore répertoriées a été réalisée
pour ’ensemble des prélévements récoltés au cours de ces

- 6.années. Pour les 158 péches verticales de la campagne

Cineca I, le dépouillement a été limité & cet inventaire
faunistique. Les comprages d’abondances ont été réalisés

pour les campagnes Cineca II, III, IV, V et Gibraltar.

Respectivement, pour les quatre derniéres campagnes,

127 prélévements verticaux, 221, 71 et 232 prélevements -
_ horizontaux, ont été analysés. : '

‘L’échantillon est fractionné 4 la boite de Motoda. La

numeération est effectuée par kobservano‘n a la loupe
binoculaire de cette aliquote transférée dans une cuve de
Dollfuss. Chaque catégorie comptée réunit les juvéniles

et les adultes des différentes espéces d’un méme genre ou

d’une méme famille. Le choix de ce niveau d’observation

permet I’utilisation de critéres anatomiques macroscopi-
" ques pour lidentification des individus, et autorise
I"analyse rapide d’un tres grand nombre de prélévements.
" Les résultats de ce: premier comptage ont été utilisés

ensuite pour définir les sous-échantillons nécessaires a
’analyse spécifique des taxons.
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Le nombre minimal d’individus & observer pour obtenir .

des proportions représentatives du nombre réel total
d’individus d’une classe représentée au moins.a 5 % est
déterminé - par la méthode de Cochran (1953). Le
coefficient de variation o d’un pourcentage estimé P
dans le cas d’une populatxon finie peut se calculer suivant
lexpresswn ,

ot Pest la.probabilité de rencontre ou pourcentage réel
d’une catégorie donnée 4 partir de 'observation de n
individus d’une population de-N individus. N est connu :

c’est le nombre d’individus du ‘genre ou de la famille.
Nous avons effectué le calcul de 7 en fixant le coefficient

de variation 4 20 %, Pour diverses valeurs de N.de200a
1000 individus, l’aliquote & analyser varie de 140 4 320
individus. Dans les cas de genre A trés faible densité, nous -

avons simplement identifié les especes presentes et
I’ espece dominante.

_ Analyse des populations

La structure des populations des especes importantes par
leur abondance telles Oncaea curta, Acartia clausi,
Temora stylifera, ou par leur intérét écologique comme

" Calanus helgolandicus ‘et Temora longicornis, a. été

analysée. Les stades de-développement ont éte identifiés

suivant les différences anatomiques décrites par Conover

(1956) pour Acartia clausi, Corkett. (1967) pour Temora
longicornis, Gaudy . {1962) pour T. stylifera. Les
. différentes espéces de Calanidés ont des stades juvéniles
~ tres voisins. Pour des stades dgés (3, 4, 3), la détermina-
“tion de ’espéce nécessite’examen de la premiére paire de

pattes natatoires (soies externes coudées et excroissance

arrondie du basipodite chez Neocalanus .gracilis); la

* numération du nombre de segments céphalothoraciques

(Gaudy, 1962) et ’absence de dent au coxopodite de la

PS5, permettent de séparer Calanus helgolandicus de

Calanoides carinatus. Les informations sur la structure

des populations sont obtenues par ’analyse critique de la

taille - (longueur céphalothoracique) des individus de’
chaque stade de développement (Copépodites 1 a 5,

males et femelles) et-de la fréquence de ces catégories dans

la population. Gaudy (1972) puis Razouls (1972), outre

un historique de ce type de travaux, ont analysé de

maniére critique le choix des mensurations, les critéres de

discrimination utilisables, et montré la vahdlte d’une telle
méthode.

RESULTATS

Composition faunistique

" Aspects qua/ztattfs et bzogeographzques

Le premier inventaire réalisé pour les prelevements dela
campagne Cineca I avait fait apparaitre une liste de 154
~ especes: différentes de copépodes pélagiques (Boucher et

",

" Arietellus setosus. Glesbrecht

al 1973) Le mode d’ echantxllonnage faisait appel a des
ﬁlets a4 hyponeuston ainsi qu'au filet W.P.2, et

des prélévements profonds (1000 m) avaient été réalisés

dans les eaux du large. L’analyse des prélévements

- effectués au cours des campagnes ultérieures permet
d’augmenter cette liste de 21 espéces, pour la plupart -

récoltées sur le plateau continental. Ce sont : ‘
Neocalanus robustior (Giesbrecht), Megacalanus prin-
ceps Wolfenden, Pseudocalanus minutus (Kroyer),
Clausocalanus mastigophorus (Claus), Clausocalanus
Jobei Frost et Fleminger, Clausocalanus pergens Farran,
Aetideopsis-carinata Bradford, Chiridius armatus Boeck,
Euchaeta gracilis Sars, Cornucalanus chelifer Thompson,

- Scaphocalanus. magnus (T. Scott), Scolecithrix danae
Lubbock, Scolecithricella dentata (Giesbrecht), Scole-
- ‘cithricella ovata (Farran), Diaixis pigmea T. Scott,

Temora longicornis (Miller), Lucicutia gemina Farran,
Candacia tenuimana
intestinata Glesbrecht et

(Giesbrecht), Sapphzrma

- Corycaeus anglicus Lubbock.

La comparaison de cet inventaire faumanue avec la liste

‘des especes déja mentionnées pour ces régions nord-ouest -

africaines fait apparaitre deux faits principaux :
Diaixis pigmea est signalé pour la premiére fois sur les

" - cOtes nord-ouest atlantiques. Les spécimens ont été

capturés assez régulierement dans les prélévements de
fond et de surface prés des cdtes du Cap Ghir et du Cap
Blanc. Cette espéce, comme D. hibernica, est générale-

. ment considérée comme une espéce semi-benthique; son

apparition en pleineé eau est peut-étre liée 4 Iapport en
surface d’ean profonde :

Temora longicornis était présent avec d'importantes
densités dans les prélévements réalisés au cours des
campagnes Cineca IV, V et Gibraltar. La seule mention
de cette espéce pour les ctes marocaines est due 4 °
Furnestin {1957). Nous n’avons pas trouvé d’autres
mentions de T. longicornis, qui pour les ctes atlantiques

~ africaines n’était signalée que dans la région du Cap Vert

et les cotes sénégalaises (Furnestin, 1960; Paiva, 1970 et
Seguin, 1973). Nous n'avons par contre, pas identifié
Temora turbinata, signalée fréquemment des Iles
Canaries au Golfe de Guinée (Corral-Estrada, 1970;
Vives, 1975; Seguin, 1973; Binet, Dessier, 1971).

Excepté ces deux particularités,  les . comparaisons

- faunistiques avec les travaux antérieurs conduisent a4
_ constater de grandes similitudes. Roe {1972 et 1975)

inventorie 212 espéces pour la zone au large des Iles
Canaries (Fuerte-Ventura). Cet inventaire comprend
essentiellement des espéces océaniques et bathypélagi-
ques. de Calanoides. Il est complété par Corral-Estrada
(1970), qui étudie les . variations de compositions
spécifiques des peuplements de copépodes au cours du
cycle annuel. L'ensemble de ces inventaires et du notre
permet de recenser 319 espeéces différentes de copépodes

“pour la région nord-est atiantique. Ausud du Cap Blanc,

Vives (1975) recense 280 espéces. La liste de 141 espéces
qu'il communique dans ce travail comporte 113 espéces
communes a la région nord. Nous avons étendu cette
comparaison a des régions de latitude plus basse, régions
de Dakar et du Golfe de Guinée, pour Iesquelles Seguin

{1973), Binet et De551er (1971) donnent des analyses
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faunistiques et bibliographiques trés complétes. 13 des
72 especes inventoriées par Seguin sont différentes de
- celles signalées des Iles Canaries au Cap Blanc, dont 5
seulement sont communes au Golfe de Guinée. Parmi les
128 espéces citées par Binet et Dessier, 26 seulement ne
figurent pas dans les inventaires cités précédemment.

Ainsi les principales différences. observées conduisent a
isoler une zone de transition correspondant aux régions

sénégalaise et mauritanienne, Elle correspondrait 4 la

limite de distribution vers le sud de Calanus helgolandi-
cus, Temora longicornis, Oncaea curta, tandis qu’ Undinu-

la vulgaris, Eucalanus pileatus, Euchaeta paraconcinna, .

_ Acartia plumosa, Corycaeus africanus y atteindraient leur

limite septentrionale. Cette frontiére faunistique se B

superpose parfaitement 4 la séparation hydrologique des

eaux centrales nord et sud-atlantique (Minas er al., 1978). .

_Les différences portant sur les especes dites bathypélagi-

ques ne sont pas détaillées, bien qu’elles constituent une
* grande part des différences observabies. Les difficultés de
capture et d’identification de ces especes rarement bien

_décrites, hypothequent la signification que l'on peut
leur absence dans un inventaire. Pour ces -

: attacher
raisons également, nous ne chercherons pas a exploiter de

maniére pius détaillée les critéres - de présence et
d’absence; c’est 4 partir des-données- quantitatives. que-

nous analyserons les caractéristiques des peuplements: de,
"Copepodes des upwelhngs nord-ouest africains.

\ n PN .
Composition spécifique quantitative

87 espéces ont été identifiées dans les prélévements
réalisés sur les plateaux continentaux marocain et nord-
mauritanien en saison d’intense activité d’upweiling.
Leur liste est exposée dans le tableau 1. L'indicationdela

fréquence et de la probabilité de rencontre dans les

-prelevements figure en regard de chaque espéce. La
moyenne des abondances par ‘espéce est calculée pour
 I'ensemble des prélévements analysés d’'une méme

campagne. Nous avons. utilisé la cotation d’abondance.

de Binet et Dessier (1971) :de 0 & 1 9 trés rare, de 1 a
- 4 % rare,de 44 10 % commun, de 10 & 20 %, fréquent,
de 20 & 409 trés fréquent,
‘dominant. Cette progression correspond a une échelle
logamhmlque :

-~ La valeur de cette moyenne depend de la dlstrlbutlon

‘spatiale des individus. L’existence d’une distribution

particuliére pour certaines des catégories spécifiques est
~traduite en partie par la probabilité de rencontre de
I'espéce dans les prélévements successifs. Cependant,
dans les cas de faibles abondances de certaines catégories,

cette probabilité ‘de rencontre est également liée 4 la

‘méthode d’échantillonnage. Dans ce cas, grice 4 la
répétition des prélévements, il est possible d’utiliser

I'information correspondant a une absence répétée dans

une série particuliére de péches. Nous utiliserons les
termes irrégulier ou régulier suivant que ces espéces
présentent ou non une distribution spatiale particuliére.

Sinon, ['adjectif aléatoire désigne les catégories dont la .
faible densité liée au hasard de leur présence dans les

prélévements ne permet pas de conclure avec sécurité
quant a leur distribution. Les espéces dont seulement

supérieur & 40 9,

quelques exemplalres ont ete repertorles apres examen de
la' totalité des prelevernents sont signalées: par un
astérisque.

De cette analyse, il ressort que 53 des 87 espéces

identifiées sont communes aux deux écosystémes du Cap
Ghiret du Cap Blanc; 44 d’entre elles sont présentes dans
les prélévements réalisés aux trois campagnes. Cette
similitude - qualitative est. confirmée par les aspects
quantitatifs de la composition des peuplements.

Ce sont les mémes espéces, au nombre d’une douzaine,

' qui sont.abondantes et leurs importances relatives sont

similaires quelle que soit la région considérée. Oncaea
curta trés fréquent, Acartia clausi fréquent, Oithona nana
commun, Calanus helgolandicus, Ctenocalanus vanus,
Centropages chierchiae et Euterpina acutifrons espéces
rares, ont la méme importance dans les peuplements

‘échantillonnés lors de Cineca IV, V et Gibraltar. Les
- différences -

observées dans - ces peuplements ne
concernent que des variations de proportions de
quelques - espéces : Paracalanus parvus- (fréquent) et
Clausocalanus jobei (commun) sont mieux représentés en
zone nord-mauritanienne, tandis que Temora stylifera et -
Temora longicornis, trés f{réquents prés des cOtes

' marocaines, sont relativement moins abondants dans la

11 faut d’abord souhgner,

-quelques
Cineca [V et Gibraltar. De méme Calanoides carinatus.

région mauritanienne (communs). On peut également
remarquer que Pleuromamna borealis, Metridia lucens, et
a un degré moindre, Calanoides carmatus somnt mleur
represemes dans cette derniére région.

outre la faible diversité
spécifique de ces peuplements, fait classique pour des

~écosystémes productifs, la quasi monospécificité des

familles et des genres énumérés. Ceci se traduit, pour les
taxons a forte densité, par une représentation massive,

‘jamais inférieure a 80 9;, des individus du genre par une

seule espece; dans le cas de familles ou de genres a faible
densité, il est toujours possible de distinguer une espece

_particuliére par sa plus grande régularité dans les

prelevements

Pour la famille des Calanidae par exemple, Calanus
helgolandicus est le principal représentant; Nannocalanus
minor et Neocalanus gracilis ne sont représentés que par
individus- capturés lors des campagnes

ne figure qu'a quelques rares exemplaires lors de
Cineca IV. Cttte derniére espéce est représentée plus
fréquemment. en zone mauritanienne au sud du Cap

- Blanc-ou les proportions sont en moyenne de 15 % de

" d’Eucalanus

C. helgolandicus pour 85 %, de Calanoides carinatus..

Eucalanidae et Rhincalanidae : les espéces différentes
crassus, comme - E. attenuatus - et
E. elongatus,n’ont été prélevées que durant la campagne
Gibraltar, ou elles représentent moins de 1 % des
individus du genre, tandis que Rhincalanus nasutus est le

"seul représentant de cette famille rencontré dans nos

prélévements. De méme pour la famille des Acartiidae,
Acartia clausi est l'espéce la mieux représertée. Par
exemple, lors de la campagne Gibraltar, A. danae et
A. negligens ne représentent respectivement que 3,6 et
2,3 % des individus de la famille aux stations du large
(zones E et F), quatre individus seulement étant

A3
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Tabieau 1

Comparaxsons entre campagnes de la fréquence et de Ia probabilité de rencontre des 87 especes de copepodes dans les prelevements réalisés en zone
- cotiére ¢’ upwelling du Maroc (Cineca [V}, du Cap Blanc (Gibraltar), des deux systémes (Cineca V). La présence ou I'absence des espéces dans. les
régions voisines : Iles Canaries, Mauritanie-Sénégal, Golfe de. Gumee, est indiquée. T.R., trés rare; R, -rare; C, commune; F, {réquente; T.F., trés

fréquente; A, aléatoire; Rg., réguliére; Ir., irréguliére.

- Comparisons between the cruises of the frequency and the probability of occurrence for the 87 copepods species from samphng in coastal upwelling from
© Morocco (Cineca IV), Cap Blanc (Gibraltar) and both (Cineca V). Presence or absence of the species in Canary Islands, Mauri tama-Senegal and Gulf of

Guinea is reported.

" Miracia efferara (Dana)

Cinéca V ! Golfe
Cinéca IV Maroc et Gibraltar Mauritanie de
Maroc Cap Blanc Cap Blanc Canaries  Sénégal | Guinée
Calanus helgolandicus (Claus) Rg. R. Rg. R. Rz R X x
Calanus tenuicornis Dana Rg.R.. . 0 0.° X
Calanoides carinatus (Krgyer) A. T.R: Rg. T.R. Rg. T.R. X x x
Neocalanus gracilis (Dana) A TR A. T.R. “A.T.R. X x x
Nannocalanus minor (Claus) A. T.R. A. T.R. A. TR, ' .x X x
Megacalanus princeps Wolfenden X ’ ,
Eucalanus elongatus (Dana) X x x-
Eucalanus attenuatus (Dana) ) ) ) Cox X . x
Eucalanus crassus Giesbrecht - Rg. T.R Rg. T.R. Rg T.R. X X X
Rhincalanus nasutus Giesbrecht Rg. T.R Rg. T.R. Rg: T.R. X x
Paracalanus parvus (Claus) Ir. C. Ir. F. Ir. T.F. X X x
Calocalanus pavo (Dana) ) X . X X

. Calocalanus styliremis Giesbrecht Rg. TR. Rg. T.R. Rg. TR, x Cx

- Mecynocera clausi Thompson Rg. TR, ) Rg. T.R. X X X
Pseudocalanus minuus Krgyer Rg. T.R. : "Rg. T.R. X
Clausocalanus mastigophorus (Claus) - . Rg. TR. . Rg. T.R. " Rg. T.R. X
Clausocalanus arcuicornis (Dana) Rg. T.R. Rg. T.R. . Rg. TR. . x

_ Clausocalanus jobei Fros et Fleminger Ir. R. - In. TR Ir. C.. x
Clausocalanus paululus Farran ‘ Rg. TR. "Rg T.R. Rg. T.R. X
Clausocalanus pergens Farran Ir. T.R. Ir. R. “Ir. R.
Clausocalanus furcatus (Brady) ‘ ; i x x

. Ctenocalanus vanus Giesbrecht Reg. R ‘Rz R “ Rg. T.R. x x x
Actideus armatus (Boeck) . . X x x
Actideopsis carinata Bradford - ) x .

Chiridius: armatus (Boeck) - x
Euchirella messinensis (Claus) Ir. T.R. Ir. T.R. X. X x
Euchirella rostrata Claus ) X X x:
Chirundina streetsi Giesbrecht x , " x

" Undeuchaeta plumosa (Lubbock) X X

Euchaeta marina (Prestandrea) : B X

* Euchaeta acuta Giesbrecht A. T.R. Rg. T.R.. Rg. T.R. X X x
Scottocalanus helenae (Lubbock) X’ x
Scaphocalanus magnus (T. Scott) % x ‘
Scaphocalanus echinatus Farran + : + x X x
Scaphocalanus curtus (Farran) A. TR A. T.R.- A. T.R. X X x
Scolecithricella ovata (Farran) : A. T.R. X X X
Scolecithricella dentara (Giesbrecht) A.T.R A. T.R. . A.T.R. x X X .
Scolecithrix danae (Lubbock) ) X X X
Scolecithrix bradyi Giesbrecht: A. T.R. A. T.R. A. T.R. x x
Diaixis pigmaea T. Scott Rg. T.R A. T.R. A. T.R.

Temora stylifera (Dana) Ir. T.F. Ir. C. “Ir. C. x X x
Temora longicornis (Muller) Ir. T. F. Ir. C. Ir. C.
Merridia lucens Boeck Rg. T.R. Rg. T.R. Rg. T.R. X x

. Metridia brevicauda Giesbrecht ; : S X x x
Pleuromamma-abdominalis (Lubbock) A.T.R. A. TR." A. T.R. X X X
Pleuromamma xiphias (Giesbrecht) A. T.R. A. TR A. T.R. X x X

. Pleuronmiamma graciiis (Claus) Ir. T.R. Ir. T.R. Ir. T.R. x x x
Pleuromamma borealis Dahi Ir TR. Ir. T.R. Ir. TR, 3 X X
Pleuromamma piseki Farran A. T.R. A.T.R. x x X
Pleuromamma robusta Dahl: A. TR A TR A. T.R. X X x
Centropages violaceus (Claus) A. T.R. A. T.R. A. T.R. X X x
Centropages chierchige Giesbrecht Re. R Rg. R. Rg, R. X X x
Centropages typicus Krgyer A. TR : - ) x " ’ .
Lucicutia clausi (Giesbrecht) A. T.R. X X x
Lucicutia flavicornis (Claus) A. TR A. TR A. T.R. X X X
Lucicutia gemina Farran A. T.R A. TR ) x
Heterorhabdus spinifrons (Claus) A TR A. T.R. X x x
Hererorhabdus papitliger (Claus) A. TR A. T.R. x x %
Heterorhabdus abyssalis Giesbrecht ) A. T.R. X X )
Haloptilus longicornis (Claus) x X x
Candacia armata (Boeck) Ir. T.R. Ir. TR Ir. T.R. X x
Candacia bipinnata (Giesbrecht) A. T.R. X X
Candacia tenuimana (Giesbrecht) A. T.R. x
Labidocera wollastoni (Lubbock) ) X
Acartia clausi Giesbrecht - Rg. F. - Rg. F. Rg. F. X X
Acartia danae Giesbrecht A. T.R. A. TR Ir. T.R X . x x
Acartia negligens Dana A. TR .

" Qithona nana Giesbrecht R.C. - R. F. R. F. x X
Oithona plumifera (Baird) A. T.R. A.T.R A. TR X X X
Microsetella rosea (Dana) - A.TR.~ A TR x x x

" Macrosetella gracilis (Dana) A. T.R. A TR + X X x

x

-
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Tablea‘u 1

Cinéca V =~ Golfe

Cinéca [V Maroc et Gibraltar Mauritanie - de

Maroc Cap Blanc Cap Blanc Canaries  Sénégal Guinée
Euterpina acutifrons (Dana) g. R. Rg. R Rg. R. X X -
Clytemnestra sp. .R. A. T.R. X
‘Aegisthus mucronatus Giesbrecht x x
Oncaea venusta Philippi - .R. A TR A. T.R. X X X
Oncaea mediterranea (Claus) .R. A. T.R. A. TR x X x
Oncaea media (Giesbrecht) A. T.R. A. T.R. - x X x
Oncaea conifera {Giesbrecht) g. T.R. Rg. T.R Rg: T.R. x X x
Oncaea curta Sars g. T.F. Rg. T.F Rg. T.F. x X
Lubbockia squillimana (Claus) x X X
Sapphirina intestinata Giesbrecht x x
Sapphirina opalina Dana : x
Corycaeus latus (Dana) Rg. T.R Rg. T.R. Rg. T.R. x X x
Corycaeus furcifer (Claus)- A. T.R. g. T.R. ‘A. T.R. X X X

. Corycaeus anglicus (Lubbock)- A. T.R. A.T.R. X
60 . 9. . - 66 )

TOTAL O IR e 87 espéces

identifiés en zones cotiéres (A, B, C, D). Ces deux espéces

n'ont été mises en évidence que de maniére trés
épisodique et pour quelques spécimens seulement lors
des campagnes Cineca IV et V. Pour les Oncaeidae,
I’espéce dominante est Oncaea curta pour toutes les zones
‘et toutes les campagnes. Les espéces O. venusta,

O. mediterranea et O. conifera représentent quelques -

pour cent des 1nd1v1dus du genre lors de la campagne
Gibraltdr, .

A ces observations de dominancef d’une 'espéce sur les .
autres représentants de la famille, il convient d’opposer

les cas particuliers des familles de Para- et Pseudocalani-
dae et des Temoridae.

Pour les Paracalamdae et les Pseudocalanidae, il n’est pas
possible d’identifier les taxons & une méme espece. La

représentation des différentes especes de ces deux -

familles pour les trois campagnes analysées, est résumée
dans le tableau 2 (moyenne et écart-type de la fréquence
de chaque espéce de ces deux familles). Pour les trois
campagnes les espéces dominantes sont les mémes :

Paracalanus parvus, Clausocalanus jobei, C. pergens et

" Ctenocalanus vanus.

Cependan; d’une campagne a |'autre les proportions de -

ces différentes espéces dans les peuplements varient.

Tableau 2

L’abondance globale des individus de ces deux familles
étant les mémes en zone marocaine et au voisinage du
Cap Blanc, on remarque simplement une meilleure
représentation de Paracalanus parvus et Clausocalanus
pergens en région nord-mauritanienne, tandis- que
Clausocalanus jobei et Ctenocalanus vanus sont mieux
représentés- en zone marocaine (Cineca IV). La trés
forte dispersion des valeurs moyennes indique d’ores et
déja une. distribution- spatiale trés variable de ces
différentes espéces. Enfin, il en est de méme pour les
Temoridae, - Temora stylifera et T. longicornis sont
représentés par des effectifs de méme ordre de grandeur.

‘Cependant, leurs distributions géographiques particulié-
res, étudiées dans un second article {Boucher, 1982) ne
permettent pas. de les confondre.

Le deux1eme fait saillant de [ analyse des peuplements est

‘la présence en nombre non négligeable sur le piateau
continental d’espéces de profondeur teiles que Eucalanus
crassus, -Rhincalanus nasutus, Euchirella messinensis,
Aetideopsis carinata, ou d’espéces océaniques comme
Metridia lucens. Cette observation est identique pour les
peuplements de Cineca IV, V et Gibraltar, bien que la
région prospectée durant cette derniére campagne
englobe une part plus importante de la rupture de pente

,Comparaxsons de la fréquence (moyenne des pourcemages et écart-type) des espéces de copépodes Pseudocalanidae et Paraculanidae entre les trois-

campagnes. Cineca IV, V et Gibraitar.

Comparison between the cruises Cineca 1V, V and. G:braltar of the frequency (mean of zhe percentage and standard devzauon ) from copepods species of

) Pseudocalamdae and Paracalanidae. .

Clauso-
calanus
. mas!-
) Caloca- Clauso- o o gophorus
Paraca- lanus =~ - Mecyno-  calanus Clauso- Clauso- Clauso- Clauso- - Cteno- Pseudo
lanus styli- cera arcui- calanus calanus calanus calanus calanus calanus
. parvus remis clausi . cornis Jfobei pergens paululus  furcatus ~ vanus minutus
' m(/) ‘ 48,5 2,6 0,1 32 - 253 ‘ 3,5 1,1 0,9 14,6 0,15
Cinéca IV{ ° 287 52 — 6,6 22.8 3,1 - S 11,1 -
m(%) 80,10 0.5 .29 35 5,1 1,0 - 64 -
Clﬂeca V { 29’3 . - 711 3’1 . 6,5 - _ - 11,6 ) .
, m (%) 706 LS - 20 12,9 O U PISRUR S S S ) S ——
G‘b’?“‘a’{c ’ 389 2.0 - 2.5 3.5 14.5 o -
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du plateau continental. On peut relier pour partie ces
perturbations des localisations bathymeétriques des
especes 4 'entrainement ou a I'homogénéisation des
conditions hydrologiques par l'upwelling, comme le
montre Vives (1975).

Analyse de la structure démographique

Oncaea curta

Quelques Copépodites et queiques mailes trés rares ort
été identifiés, maisla quasi-totalité des individus observés
étalent des femelles adultes. Leur longueur céphalothora-
cique est identique pour les trois.campagnes analysées.
Elle varie de 0,434 0,60 mm; le mode est de 0,46 mm. Les

quelques femelles de taille supérieure a. 0,51 mm -

(Cineca V) et 0,55 mm (Gibraltar) ne constituent
respectivement que 5 et 2%, des individus mesurés. Des

femelles ovigeres ont été fréquemment capturées. -
L’absence de copépodites dans les échantillons peut étre

due en partie & leur petite taille, proche de la limite
inférieure de sélectivité du filet WP, (200 um de vide de
maille).

Acarria clausi

Toutes les catégories de developpementstades 1,2,3,4,5
et 6 sont présentes. Chaque stade, excepté les femelles
adultes, est représenté par une seule classe de taille. Les
tailles déterminées (valeurs modales) sont rigoureuse-
‘ment identiques pour les trois campagnes (fig. 1 a, b,¢).
Elles sont respectivement de 0,34-0,42-0,51-0,60-0,71
-et 0,69-0,85 mm. Les femelles de petite taille (0,69 mm)
ne représentent qu’une petite fraction de la population :

moinsdel ¥ pOLlf la campagne Gibraltar ou clles sont le.
o pag 4
Le sex: ratio, rapport du. -

plus abondantes (fig. 1c):

ACARTIA CLAUSI

nombre de males au nombre de femelles; esi de 1/3.

Des différences de proportions des divers stades de
développement sont observées d’une campagne a [’autre.
Pour Cineca IV, 78 9 d’adultes et 159 de
copépodites 5 ont été observés. Le pourcentage d’adultes
décroit pour Gibraltar et Cineca V 4 64 et 60 % tandis
que les copépodites 4 et 5 augmentent a 31 %.

Temora longicornis .

Pour les trois campagnes analysées, les classes de taille
sont trés homogénes. Elles sont bimodales pour les stades

copépodites 4 et 5. Cette différence de taille correspond &

lapparition chez les stades copépodites Adgés de,
caractéres morphologiques liés -au  sexe. Les madles
juvéniles ou adultes ont une taille plus petite que.celle des
femelles  correspondantes. La dispersion de taille des

~ adultes (coefficient de variation4,20 a 4,40 %) n’est pas

plus importante, bien que ces classes présentent
‘également un aspect plurimodal. Nous avons mesuré
pour les copépodites 2, 3, 4, 5 et les adultes males et ,
femelles des tailles respectives de 0,45-0,48, 0,50-0,60,
0,60-0,70,0,68-0,83 et 0,75-0,95 mm. Ces classes de taille
et leur mode sont identiques pour les trois campagnes; il
en est de méme du sex-ratio de 1/2. Les différences
observées entre les campagnes concernent les propor-
tions des diverses catégories dans la population. Les
adultes représentent 92 % et les copépodites 5 prés des

3 9 restants pour la région nord-mauritanienne lors de
Gibraltar. L’année précédente, lors de la campagne
Cineca V dans la méme région, les adultes représentaient
31,5 % dela pOpulatlon alors que les copepodltes 2,3, 4
en constltualent pres de 50 9.

CINECA T, " B
LONGICORNIS GINECA IX

Courbes de dispersion des longueurs céphalothoraciques mesurées

(mm) sur Acartia clausi (a, b, c) et Temora longicornis (d, e. ), récoltés ;
lors des campagnes Cineca IV, Cineca V et Gibraltar. Les fréquences -
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(a.b,c) and Temora longicornis (d.e,f) sampled during Cineca [V,
Cineca V and Gibraltar, are superposed on the corresponding size classes.
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COMPOSITION, STRUCTURE DU PEUPLEMENT‘ DE COPEPODES

y TEMORA STYLIFERA CINECA X

TEMORA 'STYLIFERA CINECA T

‘ CALANUS HELGOLANDICUS CINECA I

Cineca 1V, Cineca V and Gibraltar cruises. We observed a younger cohort in

‘the squth area (Cap ‘Ghir, b) of Moroccan upwelling.
La population échantillonnée lors de Cineca IV est
intermédiaire : 52 % d’adultes et 25 % de Copépodi-

tes 5. Ces résultats sont résumeés dans la ﬁgure L(d,ef )

Temora st ylifera

Lesstades 1, 2.3, 4, 5, 6 sont présents. Le'sex-ratio est de

'1/2. Comme dans le cas de T. longicornis, il apparait une
hétérogénéité de taille liée 4 la différenciation sexuelle a
partir du stade copépodite 4. Pour les deux populations

du Maroc et la région nord-mauritanienne (campagnes

Cineca IV et V), les classes de taille sont identiques. : elles
sont respectivement pour les copépodites 2, 3, 4,
- 0,38-0,48, 0,48-0,58, 0,60-0,72, 0,74-0,90 mm. Les
adultes - présentent une -dispersion de taille plus
importante; 0,90-1,10 mm (moyenne 1,0) et 0,90 & 1,20
(moyenne 1,10 mm) pour les femelles. Quelques femelles
adultes de petite taille, mais trés faiblement représentées
introduisent une ' légére dissymétrie de la courbe de
dispersion (fig. 2.4, b, ¢, d).
Les tailles observées sont plus grandes pour les individus
récoltés lors de la campagne Gibraltar : copepodxtes 5de
- 0,8020,95 mm, méles de 1,04 1,20 mm, femellesde 1,04
1,30 mm. La composition de la population est
_ légérement différente : seuls les stades 3, 4,5 sont
présents. La quantité d’adultes est similaire pour les deux

campaanes reahseES en zone mauntamenne (69 et72 %,

fig. 2d). .

. Lanalyse des ‘variations de proportlon des dxverses
catégories de développement suivant la distribution
géographique permet pour Cineca IV- de mettre en
évidence deux cohortes; ceci est traduit par deux courbes
- de dlsper51on (flg 2a'et b) pour lesquelles les modes de

classe sont conservés mais les proportions des stades de

développement varient: La région du Cap Sim (zones de
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Figure 2 N
) 704 853-
" Courbes de dispersion des longueurs céphaiothoraciques (mm) de Temora '3 s0d s
stylifera (a, b, ¢, d) et de Calanus helgoiandicus (e.f, g) récoltés lors des 3 0%
campagnes Cineca 1V, Cineca V et Gibraltar. On observe une cohorte plus 2 40 3,.1
jeune dans la région sud (Cap Ghir, b) de ['upwelling marocain. = 0t
Dispersion curves. of cephalothoracic lengths (mm) measured from Temora. 9 gzn&gm
stylifera (a, b, ¢,d) and Calanus helgolandicus. (e. f, g) sampled during T g mEs P_

10 12 4 LG 1,8 20 2.2.2.4 2.6mm
LONGUEUR CEPHALOTHORAX

prélevements A et B)est peuplée presque uniquement de

stades dgés (adultes 62 %, copépodites 5—30 °,);. les

stades jeunes 1, 2 ¢t 3 sont absents. Au contraire dans la -
région du Cap Ghir (zones de prélévements D et E, plus

‘au sud et au large que précédemment), les adultes ne ‘
dela population tandis que tous les

constituent que 19 97
stades de développement sont bien représentés. Aucune
distribution particuliére n’a pu étre mise en ev1dence
pour les deux autres campagnes.

Calanus heigolandicus o

Pour les trois campagnes Cineca [V, V et Gibraltar, des
stades 3, 4, 5 et 6-ont été identifiés. Le pourcentage
d’aduites varie respectivement pour ces campagnes de 60
a:42 et 13 9 (fig. 2). Pour ces trois populations, les.
copépodites 3 sont peu représentés, moins de 5 %, et les
stades 4gés 4 et 5 trés abondants, parfois dominants

(5 > pour beraltar) Les méles toujours présents sont

trés peu abonda‘.nts,;le sex ratio observé est de 1/4,
excepté pour la campagne Gibraltar ot le trés petit

- nombre d'aduites présents n’a permis. d’observer que

quelques males. Pour cette campagne, les limites de
tailles des stades de développement sont respectivement
de 1,40-1,38 mm; 1,88-2,56 mm; 2,20-2,60 mm pour les
copépodites 4, Set les  femelles. Les populations

‘échantillonnées lors. de Cineca IV et V' ont deés tailles

plus petites et similaires pour les deux régions : elles
varient respectivement de 1,34-1,68; 1,68-2,18 et 1,80-
2,56 mm pour les copépodites 4, 5 et les femelles.

“La distribution des tailles des individus de cette espéce -
-apparait plus hétérogeéne dans les trois cas d’analyses,

Cette hétérogénéité se traduit par I'absence d’un seul
mode de taille bien marqué correspondant a chaque -
stade de développement, un cheévauchement des classeset .
une plus grande dispersion (mesurée par le coefficient de
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Tableau 3 -

Nombre' de mesures, moyenne (mm) et coefﬁcxent de variations {%4) des
longueurs céphalothoraciques des stades dgés de Acartia clausi, Temora
Stylifera et Calanus helgolandicus pour les campagnes Cineca IV, V et
Gibraltar. La comparaison des valeurs montre leur similitude pour
Pensemble des observations et la falblesse des dxspersxons. excepté chez
C. helgolandicus.

'Numper of measurements, mean (mm) and coefficient of variation
cephalothoracic length for older stages of Acartia clausi, Temora stylifera and
Calanus heigolandicus for the cruises Cineca [V, V and Gibraltar. Comparison
of the values shows. their similitudes for the set of observations and the very low
dispersions excepted for C. helgolandicus.

variation) des mesures.. La comparaison des tailles
(modes et movennes) et du coefficient de variation (indice
de dispersion) pour les stades dgés des différentes especes
analysées est résumée dans le tableau 3. Les copépodi-

tes 4 et 5 de Calanus helgolandicus présentent une
les . valeurs maximales du .

dispersion plus élevée;
coefficient de variation 7,80 et 6,29 9/ sont observées lors
de la campagne Gibraltar. La recherche de distribution
spatiale particuliére des individus conduit pour la

campagne: Cineca IV. 4 mettre en évidence  une.

population composée de 75 % d’adultes dans la région
du Cap Sim; cette proportion diminue & 36 % pour la
région du Cap Ghir. Cette distribution particuliére est
similaire a celle décrite précédemment pour Temora
stylifera récolté lors de la méme campagne. Pour chacun
de ces deux groupes régionaux, les classes de taille sont
similaires. Nous n’avons donc tracé (fig. 2a) que le

- graphique représentant la dispersion des mesures

réalisées sur I'ensemble des individus. Aucune variation
de proportions des diverses catégories n’a pu tre mise en

(%) o .

c4 Cs5 3 9
n 175" 3 s 1105
- m 0,645 0,727 0,795 0,847
CintcalV. 3 Cv. 247 347 227 43a.
679 R o
, n 175 201 242 475
» . m 0.6l 071 079 085
Acartia Cinéca V ; CV. 391 392 244 509
(%) ‘ . .
n 251 402 550 I8
. m 0,624 0719 0792 0825
Gibraltar % CV. 334 354 324 662
(%) . ‘
n 89 604 s 361
. oo N om 066 081 101 108
. Cineca IV { CV. 458 48 390 471
(%) :
” , % n 77 145 353 269
R 0,687 0,864. 1,01 1,076
Temora Cinéca' V m ’ ’ " '
0. CV. 393 361 358 523
t [ f ¥ ’ ¥ -
stylifera (% ) ) :
n 111 103 352 416
. IR 0,684 0,849° 1127 1214
Gibraltar ; CV. 636 678 318 443
(%)
o 209 333 394 598
mo 152 190 207 223
Cineca IV ; CV. 518 .573 413 553
(oo) ) :
n 376 217 108 336
Calanus Cineca V m 1,61 197202 2,195
e s { (c/\; 708 508 645 698
o .
n 379 520 13 121
. m L67 211 215 238
Gibraltar CV. 780 629 - 3.64
(%)

ev1dence emre les observauons a l intérieur-de chacune
des autres campagnes. ‘ :

Interprétation de I’analyse démographigque :

La taille des individus, comme il sera discuté plus loin, est
trés influencée par les conditions du milieu dans lequel ils
se développent. C’est un critére privilégié pour définir, a
stade de développement identique, le degré de
contamination d’une population par des  individus
exogenes et séparer ainsi les cohortes (emsemble des
individus issus d’une’ méme. ponte) d’une génération.
L’étude des proportions des différents stades juvéniles et
leur évolution dans:le temps permet ensuite de chiffrer la
durée du développement des individus et ducycle vital de

~Ia population.

Deﬁmnon des générations et comammatzon par des
individus exogénes.

L’analyse des courbes de dispersion fait ressortir la bonne
correspondance des classes, qu’elles soient définies par la.
distribution unimodale des tailles ou par le stade de
développement déterminé par des critéres morphologi-
ques. La plupart des cas particuliers observés ont une
explication simple, comme le dimorphisme sexuel
décelable dés le stade 4 chez Temora siylifera et
T. longicornis. Les adultes mdles et femeiles de

- T longicornis présentent également deux tailles distinc-

tes. Les effectifs égaux de ces deux classes quelle que soit
la proportion d’aduites dans.la population, diminuent la
probabilité d’une explication par contamination d’indi-
vidus exogenes. Deux cas. seulement d’'hétérogénéité des
tailles peuvent refléter une telle contamination : Acartia
clausi échantillonné lors de la campagne Glbraitar et
Calanus lzelgolandtcus

Les femelles adultes d’A4. clausi présentent deux groupes
de taille dont la plus petite est identique a celle des
copépodites (cf. fig. 1 ¢). Ces individus ne peuvent donc
pas appartenir a la méme population. II peut s'agir soit
d’une autre génération soit d’individus exogénes. Une
taille plus petite sous-entend un développement plus
rapide: lié 4 une température ambiante  plus élevée
pendant la croissance. La premiére hypothése d’un
recouvrement de- génération est peu.probable, compte
tenu des temps de développement et des faibles

. amplitudes de variations thermiques annuelles. En effer,

I'upwelling du nord .du Cap Blanc est pratiquement
permanent (Barton eral., 1977); de décembre & avril dans
cette région, il n'y a pas de variations particuliéres de la
temperature qui reste voisine de' 15°C au fond et varie
jusqu’'a 18 & 19°C en surface (Maigret, Brulhet, 1973;
Bruihet, 1974; Maigret et al., 1974). La présence des
individus de petite taille peut étre reliée & une
contamination par d’autres populations, provenant de
zones voisines non refroidies. par la résurgence d’eau
profonde:

De méme pour Calanus helgolandicus,les copépodites 4
et 5 montrent quatre catégories de taille (fig. 3) mises en
évidence par une analyse suivant la méthode de
Bhattacharya (1967). L'existence de différenciation -

58
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Figure 3

Classes de tailles déterminées par la méthode de Bhattacharya pour -
différents stades juvéniles de Calanus helgolandicus. Le stade’

copépodite 5 présente quatre classes de tailles distinctes.

Size classes of different stages of Calanus helgolandicus determined by -

Bhattacharya’s method The ﬁf th stage presents four distinct size classes.

sexuelle dés le stade 5 (Woodhead Riley, 1957) est
insuffisante pour: expllquer cette variabilité. De plus, les

effectifs de chaque catégorie sont équivalents et conservés -

d’un stade au suivant (¢f. fig. 2 ¢, f, g et 3). Il est par

conséquent  .impossible que ces classes traduisent
~ Pexistence d’irfdividus.exogénes ou d’une autre généra-

tion. Par contre elles pourraient traduire une hétéroge-
néité génétique des individus observés. Une telle

explication a été émise pour ’espece trés voisine Calanus

Jinmarchicus par Marshail et Orr (1972). Elle repose sur
~les effets combinés du dimorphisme sexuel probable dés le

stade 4 (Bogorov, 1973; Woodhead, Riley, 1959), des

differences - allométriques des populations (Barnes,

Barnes, 1953) et de I’observation de la métamorphose des

individus de la petite classe de taille' en femelle et
inversement pour les méles (Marshall, 1933). A I'appuide
cette hypothése on peut signaler pour C. helgolandicus
'importance des individus ‘d’origine. méditerranéenne
"qui pénetrent des Acores aux cotes d’Afrique (Jaschnov,
1970) et pourraient coloniser apres acclimatisation des
biotopes nouveaux pour eux. Une seconde cause de

variabilité de la taille de C. helgolandicus qui n’est pas

incompatible avec celle-ci, est fonction des conditions

ambiantes de température et de nutrmon Elle sera

,d1scutee au chapltre suwant

Classes dage et generanons

Dans la majome des cas les classes définies sont

homogenes et les proportions des stades successifs de

développement permettent’ de donner un age & la

population si la reproduction est synchrone. Cette

condition est généralement admise dans les écosystémes

tempérés; ou la succession des événements écologiques
au cours-d’un cycle annuel présente des variations de

grande amphtude Par contre, pour les deux régions
“analysées ici, 'influence permanente de lupwellmt7 an
... cours de 'année au Cap Corveiro ainsi qu’au Cap Ghir

(Furnestin, 1959) se traduit par de tres faibles variations
. -qui n’affectent essentiellement que la couche de surface.

Bien que la durée du cycle vital des copépodes. soit
relativement courte, il serait possible d’arriver 4 un
recouvrement des générations non discernables par la
taille, si la période de ponte est longue ou si les femelles
pondent. & plusieurs reprises comme ['indiquent les
résultats. expérimentaux pour Calanus finmarchicus
(Marshall, Orr, 1952), les Paracalanidae (Corkett,
MacLaren, 1970), Temora stylifera (Bernard, 1970).
Plusieurs observations nous permettent de conclure a
une certaine synchronisation des pontes : -

Temora stylifera (Cineca IV et Gibraltar), Temora
longicornis (Gibraltar), Calanus helgolandicus et Oncaea
curta (les trois campagnes), constituent des populations
dont les premiers stades juvéniles de- développement sont
absents. Dans les cas ou ces stades sont présents, et
notamment pour Acartia clausi et Temora longicornis, les

_variations de proportion entre stades copépodites

juvéniles et dgés et les adultes sont inverses (tableau 4).
Lorsque la proportion. d’adultes diminue dans la
population, celle des copépodites igés 5 augmente. Si
Peffectif de ces  aduites décroit plus fortement, les
copépodites 5 sont moins abondants et ce sont les stades

 juvéniles 2, 3, 4 qui sont en augmentation.

En tenant compte de ces critéres, définitions de classes
d’3ge, variations de proportions des effectifs des classes,
sex-ratio, nous concluons a la présence de génération
unique pour chaque population. Ces générations sont &
des. stades. plus ou moins proches de la fin de leur

“développement suivant les cas d’espéces et de campagnes.

Il n’est pas possible, en tenant compte du degré de
développement des populations analysées, d’établir un

- classement des trois campagnes.

Par contre, Calanus ‘helgolandicus et Temora stvlzfera :
présentent pour la zone marocaine, deux stades déphases.
d’dge des populations; ces deux stades sont séparés parla
distribution géographique (¢f. fig. 2 a et b). Les préléve‘-

‘ments de la génération la plusjeune (zones Det E, région -

Cap Ghir) ont été effectués 10 jours apres ceux de la plus
dgée (région Cap Sim, zones ‘Aet B). Il ne s’agit donc pas
d'une observation de vieillissement d’une méme
génération. De pius les faibles différences entre les classes

de taille (moyenne et limites semblables) indiquent des

Tableau 4
Variations comparees de la frequence des différents stades de

“développement d’ Acarna claust et Temora: long:corms pour les trois
. campagues. !

Compared variations of zhe frequency of the different stages of" Acama
clausi | and Temora longicornis berween the three cruises.

Fréquence
des -
catégories Cinéca IV Gibraltar Cinéca V
co6 78 63,9 59,5
' : cs. . 14 . 1915 17
Acartia C4 . 615 12,12 14 -
clausi i C3 1,340 0 0 415 7
R -C2 - 0,300 0,64 2,80
v C1 0,15 - 0,30
; Cé6 52,20 92,42 32.20
o Cs5 2693 6,00 18,00
Temora c4 1545 1,00 22,50
[ongicarnis ' C3 3,13 0,58 17,00

c2 C230 - 8,00




J. BOUCHER 98

. conditions de developpement voisines pour ces deux
groupes. On est donc en presence de deux cohortes.
Durée du développement

Nous n’avons pas observé de v1elllxssernent c’est-a-dire
de wvariations des proportions entre copépodites 5 et

adultes, au cours de chaque période de prélévements; ceci’

permet de fixer la durée minimum de vie des stades 5 &
8 jours. Cette durée peut étre sous-estimée. En effet dans
certains cas d’analyses Temora stylifera, Calanus
helgolandicus ou Acartia clausi, le vieillissement n’a pas
non plus été observé au.cours des intervalles de 18
(Cineca IV) et 15 jours (Gibraltar) de répétition des
préléevements.. Cette: durée: de- développement est

compatible avec les observations saisonniéres réalisées -

dans-la région marocaine. L’anavlyse' des  populations

récoltées en janvier 1971 (Cineca 1) met en ¢vidence

Iexistence de générations dont le développement est en
voie d’achévement et dont certains individus ont atteint
le stade de la reproduction. . ‘

En mars de la méme année (Cineca II), 12 population a les
mémes tailles moyennes, mais les stades juvéniles plus
abondants - et les femelles immatures indiquent  la
présence d’une deuxiéme génération. Par ailleurs, Vives
- et al.(1975) notent la grande abondance des copépodites
de ces especes dans les prélévements récoltés a la c6te prés
du Cap Cantin en’juin 1972 (campagne Maroc-Iberia I);
ils pourraient constituer une génération intermédiaire a
celle que nous avons observée en fin juillet-aoit

(Cineca IV). Il existe, & tout le moins, trois générations de
janvier a juillet. Remarquons idl que Corral-Estrada et .
Genicio de Corral (1970) signalent également en’
septembre au Cap Juby, la dominance des stades
copépodites dans les prélévements. Cette estimation trés -

grossiére d'un temps de génération de 2 mois. n'est pas
différenciée pour les espéces étudiées C. helgolandicus,
T. stylifera, A. clausi. Elle correspond de maniére trés
globale a certaines observations antérieures. Une
‘compilation des. résultats de différents auteurs (Binet,
'1977) indique 30 jours de développement pour Calanus

- Paffenhoffer

concluait a une influence simultanée de la quantité de
nourriture disponible et de la température durant la
développement. L'influence de la température sur la
taille, signalée dés 1920 par Adler et Jespersen, est
corroborée par tous les auteurs. L’influence de la
quantité de nourriture disponible par contre, n’a été que
trés rarement mise en évidence, notamment dans le cas
d’études limitées a un seul type d’écosystéme (Razouls,

1972; Gaudy, 1972). Les résultats de I’écologie.
expérimentale apportent diverses explications & ce
probléme. Muilin et Brooks (1967; 1970a et b),
(1970) démontrent pour Rhincalanus
nasutus et Calanus helgolandicus que la quantité et la
qualité de nourriture n'influent surla taille qu’en-dessous

* d’un seuil au-dela duquiel seule la température intervient.

MacLaren (1963; 1965), Corkett et MacLaren (1970)
pour Pseudocalanus minutus, travaux confirmeés par
Landry (1975) pour Acartia clausi, concluent qu’en

_concentrations saturantes de nourriture, la température

au moment de la ponte et de I’éclosion des ceufs régule {a
durée du développement jusqu’au stade aduite. C'est la
notion d’isosynchronie. Par contre, d’aprés les travaux
récents de Vidal (1980 4 et b) sur Calanus pacificus et
Pseudocalanus sp., I'influence simultanée de ces facteurs
sur la croissance et la durée du développement intervient ..
de fagon différentielle pour les' différents stades et les

grandes ou petites formes. :

" Ceséléments théoriques permettent d’expliquer les tailles

helgolandicus 4 15-20°C, 2 mois pour 4. clausid’aprésles

résultats de Landry (1975). Par contre pour deux especes.

différentes, Vidal (1980 a) obtient des développements 2
- fois plus rapides. Ces observations et 'influence possible

des. conditions ambiantes seront discutées en méme

temps que la. taille au chapitre-suivant.

Signalons enfin que la distribution trés particuliére de
Temora longicornis {Boucher, 1982) n’a permis d’obser-
ver cette population qu’a de trés coufts intervalles. Pour
la méme raison, on ne dispose pratiquement pas
d’observation d’ autres auteurs.

DISCUSSION

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

Depuis que Gran (1902) a signalé les variations detaiile

des copépodes, de nombreux travaux ont été réalisés
pour en révéler les causes. Deevey (1960), en comparant
- quelques espéces récoltées au cours de cycles annuels,
dans diverses régions européennes et nord-américaines,

.disponibles

mesurées pour les copépodes d’upweilings nord-ouest
africains. La comparaison de ces tailles avec celles -
d’individus de mémes espéces provenant d’autres régions

a conditions de température similaires {15-20°C) 4 celles

des upwellings africains, ne montre aucune différence

notable. En Méditerranée occidentale, Razouls (1972) et

Gaudy (1972) indiquent pour Temora stylifera, & partir

de leurs observations et d’une analyse compiéte des
résultats. d’autres auteurs, ’existence de cing a six

générations au cours du cycle annuel et une durée de

déveIOppement de ['ordre de 2 mois aux températures de

15 a 18°C. Il en est de méme pour Acartia clausi dans la

région de Roscoff(Razouls 1963), de Plymouth (Digby,

1950) et du golfe de Marseille (Gaudy, 1972). A ces

températures, les longueurs céphalothoraciques moyen-

nes correspondent assez étroitement & celles que nous

avons observées. Razouls (1972) indique pour Temora
stylifera 1,08-1,10 mm, -Gaudy-(1972) 1,00-1,16, 1,10-
1,14 mm de 1961 & 1967; pour Acartia clausi, ce dernier
auteur observe sur plusieurs années des longueurs
céphalothoraciques moyennes de 0,96-0,98, 1,0 et
0,97 mm pour les générations se développant a 15-20°C.
Par contre, les mensurations. d’Acartia clausi et de
Temora longicornis a des températures correspondantes,

dans le détroit de Long Island (Conover, 1956; Deevey,
1960) différent. Pour cette derniére espéce ainsi que pour
Calanus helgolandicus, les comparaisons sont plus
difficiles 4 réaliser du fait du petit nombre de travaux
souvent. limités, notamment pour la
Mediterranée, 4 [observation des successions de
générations. Remarquons simplement que Vucetic
(1965) mentionne la méme longueur eéphalothoracique’
moyenne (2,35) pour Calanus helgoland:cus de Veliko
Jezero (Adrmnque)

A0
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1t apparait donc que la production primaire intense des
zones d’upwelling, et par conséquent la quantité
importante de notrriture disponible, ne se traduit pas au
niveau des individus par un accroissement de la taille ou
~ de la vitesse de croissance. Ces caractéristiques des

individus traduisent’ pnncxpalement linfluence de la
‘température.

Une seconde observanon concerne la dlspersxon des
‘tailles au sein des catégories de developpement
- L’'upwelling plus ou moins intense mais permanent dans

les deux écosystémes du Cap Ghir et du Cap Blanc se

traduit au cours du cycle annuel par des variations de
température de faible amplitude et une quantité de

nourriture toujours importante (la concentration de

~carbone organique particulaire est au minimum égale
aux concentrations saturantes données par Vidal, 1980 a

et b). La constance de ces' facteurs externes doit se

traduire par une plus faible variabilité des tailles, qu’ll
existe une régulation programmeée depuis la ponte ou
~durant le développement suivant (Vidal, 1980 a et b).

" Cette Qomparalson depend de la précision des définitions

des classes de taille, de développement et des tailles.
moyennes estimées disponibles dans la littérature. Dans

le cas ou les valeurs disponibles ne permettaient pas.de

calculer la dispersion, nous avons utilisé les limites de
classes de tailles. Il ressort de cette comparalson que nos

~ observations présentent une dispersion voisine de celles -

observees par les auteurs énumérés précédemment(de 24

7 %, ¢f. tableau 3). Une seule exception existe pour
. T. stylifera et C. helgolandicus de Mer Egée (Moraitou
Apostolopoulou, 1969) en automre (18°C) qui ont des
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RESUME

2

'Lé peuplement de copépodes des deux régions‘ d'upweiling du Cap‘Gh‘ir(Maroc) et du
-Cap Blanc (Nord-Mauritanie) a une composition.spécifique, une définition des généra-

tions, une distribution spatiale conservées au cours des années successives d’observa-
tion. Ceci plaide en faveur d’un maintien de la localisation des individus. Le travail
présenté ici a pour but de decnre ‘par une méthode obj Jecuve ces caractéristiques de dis-
tribution spatiale et d’analyser certains des comportements qui permettent ce maintien.

~ Nous avons utilisé I’analyse en composantes principales (ACP) pour étudier de maniére
- simultanée les variations spatiales et temporelles de la distribution des organismes, défi-

nir des groupes d’observauons de composition faunistique similaire et classer par ordre
d’importance les types de variations définies suivant ces deux échelles.

. L’analyse globale (ACP) met en évidence une similitude générale de la composmon

faunistique, liée & la dominance d’Acartia, Oncaea, Temora et Clausocalanus. Dans cet
ensemble, une distinction cte-large est introduite par I’augmentation d’abondance des
Pseudocalanidae et d’Oithona. Enfin une partition entre les observations réalisées de
jour et de nuit est définie par les migrations nycthémeérales de Pleuromamma et
Euchaera, ainsi que par les variations diurnes d’abondance d’ Euterpma, Corycaeus et
Temora. Une analyse séparée pour chaque station confirme ces caractéristiques et leur
robustesse. Les rythmes diurnes, présents dans tous les cas d’analyses, sont toujours

. définis par-les deuxieéme et troisiéme composantes; ce rythme, qui comprend la migra-

tion nycthémérale, est plus marqué pour les stations des zones E et F. Pour ces deux

"derniéres zones, les résultats correspondent a deux images différentes d’une méme dis-

tribution. Les différences sont dues au changement de tactique d’échantillonnage : la
référence du point de prélévement est successivement fixe géographiquement: par rap-
port au fond (zone E) puis moblle suivant une bouee derlvant avec l eau de surface
(zone F).

 Lacomparaison de ces deux 1mazes montre le réle de la mlgranon nvcthemerale dans le

mamuen de la localisation des organismes. En surface, la nuit (Pleuromamma par

~‘exemple); ils dérivent avec ’eau superficielle, mais la migration en profondeur au début

du jour limite la distance parcourue. Ce comportement permet um retour au point de
départ des individus qui rencontrent en profondeur de jour un courant en sens inverse.

Cette interprétation est confirmée par I’observation de variation des proportions dans
‘le peuplement de Centropages, de Candacia et de P/euromamma lxmltees a des zonesk

d’une dizaine de kilométres de rayon.
D’autres taxons comme Euterpina, Corycaeus et Temora ne présentent pas de compor-

. tement migratoire aussi net, mais simplement une augmentauon diurne d’abondance

qui peut traduire une variation perlod1que de localisation verticale. Ces résultats, discu-

tés en fonction des conclusions d’autres auteurs sur ’échappement aux courants

d’ Acartia clausi, permettent de SUppOSer pour ces taxons un comportement similaire & ’
celui de P[euromamma pour maintenir leur locahsanon :

Oceanol. Acta, 1982, 5, 2, 199-207.
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Copepod population of NW African. cbastal upwellings

The copepod populations of the two upwelling area off Cap Ghir (Morocco) and Cap
Blanc (North Mauritania) have throughout several successive years of observation
revealed a high degree of consistency in faunistic composition. This suggest a stable
localization of individuals. The present work intended to provide an objective descrip-
tion of the characteristics of spatial distribution together with an analysis of some of

Principal components analysis (ACP) was used to investigate smultaneously spanal
and temporal variations in the distribution of organisms. This analysis permitted the
definition of groups of observations related to similar faunistic compositions and the
clasmfxcanon, in.order of importance of the patterns-of variations dlsclosed on these

Global analysis (ACP) of the samples reveals a general similarity of faunistic composi-
tions due to the abundance of Acartzia, Oncaea, Temora and Clausocalanus. In the
group as-a whole, a distinction between nearshore and offshore sites is introduced by

‘an increasing abundance of Pseudocalanidae and Oithona. In addition night-time and

day-time observations are characterized by the nycthemeral migration of Pleuromam-
ma and Euchaeta, and diurnal variations in the abundance of Euterpina, Corycaeus

and Temora. Separate analysis for each station confirm the consistency of these ‘
characteristics. Diurnal rythm is present in each analysis and is always determined by, ~

This rythm, which includes nycthemeral migration, is more pronounced at offshore
stations E and F. For these two stations, the results correspond to two different pic-
tures of an identical situation.  These differences are due to a change in sampling tac-
tics : for zone E, the reference of the sampling site is geographically fixed in relation to
the bottom; for zone F, sampling is carried out along the track of a drog drifting with
surface water. Comparison between these two pictures reveals the prominent role
played by nycthemeral migration in maintaining the localization of organisms. At
night, in the surface layer, such organisms as Pleuromamma drift with the water.
Migration, at'sun rise, to deep water limits the distance covered. This behaviour per-
mits the return to their point of departure of mdlvxduals which meet an inverse current

This interpretation is confirmed by observed variations in-the density of Cemropages
Candacia and Pleuromamma populations over distances of some ten kilometers.
Other groups, such as Eurerpina, Corycaeus and Temora do not exhibit this markedly

nycthemeral migratory behaviour. These taxas show periodical variations of abun-
dance which may correspond to diurnal changes in their vertical localization. The

results of the study are discussed in relation to the findings of other authors concerning
the resistance to currents of Acartia Clausi. The conclusion is that Euterpina Corycaeus
and 7Temora may adopt the same behaviour to maintain their Iocahzatlon

ABSTRACT
II - Maintenance of spatial locahzatlon
the behaviour which accounts for such stability.
two scales.
the second and third of the above-mentioned components.
in deeper water.

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

Les structures caractéristiques, généralement spatiales,

potentielle, du stock de phytoplancton et des herbivores
du niveau secondaire de production. Par ailleurs,
Walsh (1977) émet I’hypothése: que les.  faibles

des populations du zooplancton et les raisons de leur

conservation dans le temps sont .trés étudiées actuelle-
ment. Les causes en sont généralement recherchées au
niveau des caractéristiques hydrologiques et dynami-

ques de I’environnement (voir Haury er al.; 1978, pour -

une revue de ‘ces travaux). Ces structures ont une
grande importance pour la compréhension des
mécanismes de production biologique, dans les zones
d’upwelling notamment, parce qu’elles déterminent erni-
tre autres les durées de coincidence, donc d’utilisation

biomasses d’herbivores mesurées en zone d’upwelling
nord-ouest’ africain sont dues a la dispersion des

copépodes vers le large par les courants de dérive super- -

ficiels. Wroblewski (1980) limite les conséquences de ce
transport en fonction de la durée et de I'intensité des
coups de vent qui induisent cette circulation dans

" I'upwelling des cdtes de I’Oregon & partir d’un modéle.

établi pour Acartia clausi. Cependant, pour cette méme

région, Peterson er al. (1979) montraient une conserva-

tion des populatidns dans la zone cétié‘x.'e due a des com-
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portements individuels propres & chaque espéce, et
émettaient "hypotheése d’une circulation giratoire.
Il nous parait nécessaire de dresser un bilan de ces ques-

tions pour les upwellings nord-ouest africains en fone-

tion des résultats de I’étude du peuplement. de
copépodes (Boucher, 1982). Celle-ci aboutit a la défini-
“tion d’un peuplement type, commun aux deux régions

du Cap Sim — Cap Ghir, et du Cap Corveiro — Cap .

Blanc. Il est caractérisé par la similitude qualitative et
quantitative des associations d’espéces. Cette similitude
de deux régions géographiquement trés distantes (1 500
'km environ) jointe a leur originalité par rapport aux
autres zones de remontée d’eau profonde pourtant
voisines, de Nouakchott (Mauritanie), du Sénégal et de
Cote-d’Ivoire, correspond a une séparation géographi-
que entre le Nord et le Sud, des caractéristiques
hydrologiques de [’eau centrale atlantique (Minas et al.,

1978). Cette définition biogéographique du peuplement '

est renforcee a plus petite échelle par la structure

demographxque des principales. espéces, qui exclue la

contamination par des individus allochtones. Ces argu-
ments plaident en faveur ,d’une certaine conservation de
la localisation spatiale des populations zooplanctoni-
ques. Celle-ci’ doit “se traduire par une distribution’
spatio-temporelle caractéristique. Le but du présent

“travail est de vérifier ces hypothéses, en décrivant

d’abord les  distributions particuliéres de certains
organismes, - tels Zemora,
régions d’upwelling des. cotes atlantiques du Maroc. et
du Sahara occidental. En montrant ensuite qu’il existe
a ['échelle du . peuplement des structures spatio-
temporelles particuliéres.. ;
avoir ordonné les différentes causes de cette structure,
le role des mécanismes ou des comportements in-

dividuels. qui autorisent |’existence. d’une localisation

permanente des organismes.

Au plan méthodologique, pour aboutir & ces résultats, -

similaires pour les deux

r n :
: == .
camveiro

~ on
0 m 3!

om
T

. e
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1 . ' H

1 ' 2&’@"

o | AP BLANC |
Figure |

Emplacement des stations de prélévement lors de la campagne Gibral-
tar {mars-avril 1975). Zones A, B, C, D.et E point fixe ueooraphlque,

[ Xvl

- zone F suivant une bouée dérivante.

Sampling sites during the Gibraltar cruise (March-April 1975). Zones :
A, B, C, D and E fixed geographical position, zone F following a
drog.

‘ Lé‘traitément;math‘ématiq"ue: des données fait appel 4

‘des pélagiques.
En discutant enfin, apres

on fera appel a4 une méthode de classification des obser- ,

vations. qui soit moins. subjective et plus performante
que la comparaison statistique de graphique : [’analyse
en composantes principales.

MATE RIEL ET METHO DES

L’ analyse utilise les: donnees récoltées au cours de la
campagne - Gibraltar (mars-avril 1975). Les
_ prélevements ont été réalisés en six zones réguliérement
espacees entre la cote et la rupture de pente-du plateau
“continental. A chaque zone les péches ont été répétées

périodiquement toutes les quatre heures pendant 72 & -

96 heures. Elles sont effectuées par traits horizontaux
d’un filet W.P.2 de 200 x de vide de maille (Scor-
- Unesco, 1968). Le point référence définissant
I’emplacement des prélévements est fixé géographique-
‘ment pour les cing premiéres (A, B, C, D et E); la

sixieme est définie par le parcours d’une bouée dérivant -

avec la masse d’eau de surface (F). La position respec-
tive de ces stations est schématisée sur la figure 1. Une
descnptlon de la méthodologie de prélévement et de
dépouillement est exposee de maniére détaillée par
Boucher (1982) ' ,

: assocxanons d’espéces,.

I’analyse-en composantes principales, classique mainte-
nant, dont Laurec (1979) expose les modalités techni-
. ques et les justificatifs mathématiques. Nous avons

recherché une ordination des observations suivant les
comme Fasham et Foxton
(1979) en ont'montré U'intérét pour les larves de décapo- -
Les observations correspondent aux
prélévements pour chaque starion; les variables sont les
catégories faunistiques dénombrées. Les comptages
d’abondance par taxoris sont transformés & [’aide de la -
fonction log (x + 1) pour atténuer les effets dus a la
surdispersion (Frontier, 1973). Les abondances sont
centrées et réduites suivant les observations {(Chardy er
al., 1976), pour atténuer les variations trop aléatoires
dues aux biais d’échantillonnage. On accorde ainsi
moins d’importance -aux variations d’effectifs des
taxons a faible densité. En revanche, les taxons conser-
vent leur importance propre en effectif relatif et les
effets d’abondance - entre observations ne sont pas
affectés. Nous avons urilisé comme variable les douze
catégories de copépodes les plus fréquemment présentes.
dans les prélévements,afin de ne pas-introduire d’infor- -
mation telle que présence ou. absence ‘d’une forme |
trés aléatoire. Ces catégories correspondent & des gen-— -
res assimilables pour'la plupart 4 une seule espéce de
copépode (cf. Boucher, 1982). Ce sont : Calanus, Clau-
socalanus spp, Euchaeta, Temora 2 sp, Pleuromamma,
Centropages, Candacia, Acartia, Oithona, Euterpina,
Oncaea et Corycaeus. Nous présenterons en superposi- -

_tion' sur le méme graphe les projections des pomts

observations, et des variables sur le plan dual. En toute

rigueur cette représentation n’est pas justifiée, mais elle

permet une lecture plus facile des résultats. Une analyse

générale regroupant les six stations A, B, C, D, E, F,

permet de mettre en évidence les principaux traits de la
région considérée quant & la dispersion des copépodes.

Nous -examinerons ensuite chacune des zones. séparé-

ment, afin de discerner les variations localisées que

’analyse globale ne peut mettre en évidence.
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Distribution particuliére des Temoridae similaire pour g:= : : ealamus e
- les régions du Maroc et du Sahara occidental O L P S

. ‘ ccoo i L TEMORA SPS ° .

Les deux espéces Temora stylifera et Temora longicor- :ggnggﬂgg g )

nis étaient présentes dans les prélévements réalisés ;‘E:";:%;:‘""‘ cuchatts o

durant les campagnes en zone d’upwelling marocaine T : pr———~

(Cineca 1V) et nord-mauritanienne (Gibraltar ¢t Cineca. EE v convcatus @

V). Leur distribution géographique est schématisée sur £58 a0 o rr susuRouskus &

lafigure 2. Nous y avons représenté pour chaque site de trie, . -

prélevement, ’abondance relative de chacune des deux TETE e, .

espéces dans un cercle dont le diamétre est proportion- L Mesodias s

nel au nombre d’individus de-ce genre. ’

Il apparait que Temora longicornis est dominant dans. Figure 3

les régions trés cotiéres; cette espéce est généralement
localisée a4 une seule station (zones A et B lors de
Gibraltar, zone C lors de Cineca IV et V). Elle repré-
sente alors 90 4 100 % des Temora. Cette espéce est
remplacée par T. stylifera aux autres stations cotiéres

ou du large (zones B et E 4 Cineca IV, B a Cineca Vet

Projection dans le plan des deux premiéres composantes principales
des points-observation. repérés par la lettre identifiant la station de
préiévement. La projection des taxons contribuant a la définition des
axes est superposée a celle des observations. . -

" Projection of the first and second principal components of the 'obser,-,

- D, E, F a Gibraltar). Dans tous ces cas, il existe une

 région intermédiaire ou les. deux espéces sont présentes

simultanément, mais T. longicornis y est toujours trés’

peu abondante.

CINECA X

b//7] TEMGRA . STYLIFERA

[T2] remoRa Loncicormis

8 .8
QAN TAE

100, 1000 tne smd

GIBRALTAR
SAHARA OCCIDENTAL

/

vations, identified by the letter of the corresponding sampling site. -
The projection of the taxas defining the axis is superimposed on the
observations. E : :

Sur le plan dual (fig. 3), tous les taxons se rangent de
extrémité négative 4 I’extrémité positive de I’axe I par .
ordre ‘décroissant d’abondance : Acartia (contribution -
absolue a I’inertie de I’axe [ : 11,9 %), Oncaea, Clauso--
calanus spp., Temora spp., Calanus, Qithona, Euter-
pina, Corycaeus, Centropages, Candacia (contribu-
tion : 10,2 %), Pleuromarhma (contribution : 10,4 %),
Euchaera (cortribution : 34,7 ). Le fort pourcentage
d’inertie extrait par cet axe souligne que cette notion

caAP
CORVEIROL

CINECA 2
SAMARA QCCIDENTAL

Figure 2 .

Distribution géographique de Temora longicornis et T. stylifera qui
montre la séparation des deux espeéces et la distribution trés cOtiére de
T. longicornis. : .

Geographical distribution of Temora longicornis and T. stylifera sho-

wing the spatial distinction between the two species and the essen- -

tially coastal distribution of T. longicornis.

Caractéristiques spatio-temporelles de la distribution
des copépodes pour la région d’upwelling du Sahara
occidental. Etude généraje :

d’homogénéité . faunistique, révélée en premier par
I’analyse, est dominante par rapport aux autres varia-
tions mises en évidence sur les plans.factoriels suivants.
Le deuxiéme axe (pourcentage d’inertie extrait :
11,5 %) partage I'ensemble des prélévements en deux
groupes (fig. 3) : le premier, situé du coté positf de
I’axe [I, comprend tous les préiévements effectuéds aux
zones ‘A, B, C, D; le second, du c¢4té négatif, corres-
pond aux zones E et F. Les 3 taxons qui engendrent
principalement cette répartition sont d’une part, Can-
dacia (contribution & l'inertie de ’axe [I : 22,1 T) qui
est plus abondant aux quatre zones A, B, C, D; d’autre
part, Oithona et Clausocalanus (somme des contribu-
tions : 37,6 %), mieux représentés aux zones E et F.
Le troisiéme axe extrait 6,7 % de [’inertie totale. Il dis-
crimine les prélévements effectués de jour de ceux réali-
sés la nuit (fig. 4). Cette distinction est particuliérement
nette pour les zones E et F (région du large du Cap Cor-
veiro), et moins apparente dans les zones A, B, Cet D,
Cependant, pour ce deuxiéme groupe, la séparation est
mieux marquée dans les points plus au large (B, D)

~qu’aux stations proches de la cote (A, C). Les genres

Le.premier axe de I’analyse extrait 60,9 % de l’inertie

totale. Il groupe tous les prélévements d’un méme coté

(fig. 3); cela signifie qu’ils ont tous globalement la~
méme composition faunistique par rapport aux especes.

qui contribuent le plus & la définition de ce premier axe.

qui déterminent cette différence entre le jour et la nuit.
sont (fig. 4), du coté positif de Vaxe 111, Pleuromamma
(contribution & linertie du troisiéme axe : 54,0 %),
plus abondant dans les prélévements de nuit que dans

_ceux de jour, et a I'opposé, Corycaeus et Euterpina

(somme des contributions : 31,3 %), dont les effectifs

..décroissent-avec le jour. Le troisiéme axe met égale-

ment en évidence des différeﬂces d’abondance entre les
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N a
CLAUSOCALANUS SPP ®

PLEUROMAMNA

° zoNes 4.8.C.0
T O{dOuUR @
NUIT @

CANDACIA

I’axe Il (zones E et F), le taxon Oricaea (contribution &
’inertie de ’axe [V : 47,0 %) discrimine les préleve-
ments réalisés en E de ceux du point F; on trouve
davantage d’individus du genre Oncaea a la zone E

‘qu’a la zone F.

Analyses particuliéres des zones

OITHONA |

ZORES E.F
JOUR 3
C o NuIT @

CORYCAEUS

EuTERmINa

‘Figure 4

o Projection dans le’ plan des deuxiéme et troisiéme composantes mon-

trant la distinction entre stations cotiéres A, B, C, D (point rond) et
du large E F.(carré) suivant la composition faunistique. La distinction
des prelevemems de jour (blanc) et de nuit (noir) est due: prmcxpale-
ment aux variations de Pleuromamma (axes 111).

R Prolecnon of the second and third components showmg 1he distinc-

" tion between coastal stations A, B, C, D{dots} and off-shore stations -
£, F (squares) in relation to specific faunistic composition. The dis- =~

tinction between day samples {white) and night samples (black) is par-
“ticularly due to vanauons of Pleuromamma (axxs Hi).

t’rois‘ prOfondeurs de ‘péche (plus élevée en profondeur);
celles-ci sont plus nettesen Eet F qu’ aux points A, B, C

‘et D. Dans le groupe des 4 Zones A, B, C et D défini par -

I’axe 1I, une classification dans cet ordre est révélée par
le quatriéme axe (pourcentage d'inertie extrait : 4,2 %)
(fig. 5). Elle est due principalement & Candacia (contri-
‘bution A Pinertie de ’axe IV : 20,2 %), qui apparait
- ainsi plus abondant en D. (zone la plus au sud-ouest) et
‘décroit progressivement en C, B, A. Opposés a Canda-
cia sur 'axe 1V, Acartia, Euchaeta et Temora spp.
(contribution totale : 19,1 %) présentent un gradient
inverse : leurs effectifs diminuent de A vers D. Dans
" P’autre groupe de prélévements mis en évidence par

. X

thure 5 .

Définition des stations A, B C ‘Drsuivant Ia decroxssance des Cemro-
- pages et I'augmentation d’Oncaea.

Decreasing abundance of Centropages and increasing abundance of

Oncaea. at stations A, 8, C, D.

Pour chacune de ces analyses, le premier axe traduit
’homogénéité des prélévemernts quant & leur composi-
tion faunistique. Il quantifie cette notion d’invariance
par le fort pourcentage d’inertie qu’il extrait; celui-ci
est égal, respectivement, pour chacune des six analyses,
a72,0 %, 67,4 %, 67,4 %, 70,8 %, 82,6 % et 74,0 %o
(comme dans l'analyse précédente). Certe similitude de
composition des peuplements dans les différentes zones
constitue I’information la plus importante. Les varia-
tions a petite échelle (stratification verticale, opposition
jour-nuit,...), propres 4 chaque station, apparaissent
alors sur le plan II-III de I’analyse; c’est celui-ci que
nous décrirons pour chaque zone. Pour les quatre pre-
miéres les pourcentages d’inertie extraits par les axes II
et III de ces quatre analyses sont respectivemnent de :

11,8, 15,2, 13,4 et 15,4 0. L’examen de ces plans H-{1I
. révéle deux caractéristiques principales. La premiére est

un gradient fond-surface (en A, B, C), engendré, d’un
coté par-Centropages, plus abondant en surface, de
I'autre par Oncaea et Pleuromamma (en A), Oithona et
Candacia (en' B), Oithona et Temora (en C), mieux

. représentés dans les niveaux de fond. On remarque éga- -

lement que Euterpina est plus abondant en surface, 4 la

_station A. La deuxiéme caractéristique correspond a

une différenciation entre les prélévements de jour et
ceux réalisés la nuit; celle-ci apparait en B, C et' D mais
n’est pas toujours trés nette. Pleuromamma semble

plus abondant ‘la nuit (stations B et D) ainsi que

Oithona (en C), tandis que le jour, on note une légére
augmentation des. effectifs pour Euterpina (zone B),
Clausocalanus (zone C) et Qithona (zone D).

Nous sommes passés rapidement sur ces quatre premié-

“res analyses (sans représentations graphiques) car les

‘mamma (contribution i I’inertie de ’axe II

résultats exposés sur les plans factoriels, voisins de ceux
de I’analyse générale, n’appelaient pas d*autres com-

‘mentaires. En revanche, nous détaillons ceux qui sont.

issus des analyses des zones E et F (fig. 6).

Pour la zone E, les deuxiéme et troisiéme axes extraient
6,4 % et 3,6 %, soit 10 % de I'inertie totale. L’axe II
sépare ’ensemble des prélévements en deux groupes
bien distincts : du cdté négatif, les prélévements effec-
tués de jour, du coté positif ceux réalisés la nuit. Cette
distinction est engendrée essentiellement par Pleuro-
72,4 %),

. qui est beaucoup plus abondant dans les prelevements

de nuit que dans ceux de jour:
Un autre genre participe 4 cette séparation, mais pour
une moindre part, il s’agit de Candacia (contribution : .
19,2 %), dont le comportement est inverse de celui de
'P/euromamma il caractérise beaucoup mieux les pré-
lévements diurnes que ceux de nuit. Dans le groupe des
prélévements de nuit, ’axe Il détermine une stratifica-
tion verticale, due au fait que Pleuromamma se trouve
plus abondant en profondeur qu’aux niveaux superfi-
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11-42 avRn,

CENTROPAGES

ZONEF"

Figure 6 - .

- Comparaison du.plan dual (axe 11 - axe [I]) des analyses en compo-

_ santes principales particuliéres aux zones E (en haut) et F (en bas).
Les résultats sont inversés : au point fixe E, peuplement de nuit
homogene, partition des jours successifs d'observations. Suivant la
bouée dérivante F, partition des trois nuits successives d’observations
tandis que, cette fois le peuplement de jour est homogene.
Comparison of the plan defined by second and third componenis for

. particular analysis of stations E (above) and F (lowerj. The results are
inversed : in the fixed point E, night populations are homogeneous

. and diurnal successive observations are partitioned. Following the
drog F. night successive observations are partmoned and the day
populanons are homogeneous.

ciels. Quant aux prélévements de jour, ils se séparent.en
deux groupes selon 1’axe III : d’un coté, les niveaux

Pour la zone F, contrairement aux zones précédentes,
les prélevements n’ont pas été effectués par rapport a
un point géographique fixe mais suivant la dérive
superficielle des masses d’eau marquée par une.bouée.
Le deuxiéme axe extrait 13,0 % de I’inertie totale. 1l

- sépare les prélévements de jour de ceux effectués la nuit
- (fig. 6). Cela est di pr1nc1palement d’une part a Pleu-

romamma (contribution & !inerte de Paxe II:
64,6 M), dont les effectifs sont plus élevés la nuit que le
jour, et d’autre part, a Euterpina (conmbuuon
14,1 %) qui a un comportement inverse.

Considérons les prélevements de jour; le troisiéme axe.

(pourcentage d’inertie extrait 4,0 7o) les ordonne sui-
vant une stratification verticale: Du cAté négatif, on
trouve les mesures de surface et niveaux intermédiaires,
enfin du c6té positif, les prélévements de fond. On peut

remarquer ’homogénéité de composition faunistique .

des prélevements de surface et de 15:m qui sont trés
groupés, tandis que ceux du fond sont tres dispersés.
Cette répartition est engendrée, du cdté négatif, par
Centropages (contribution a linertie de axe III:

- 24,4 ") qui caractérise ainsi les niveaux. superficiels

m
. »
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(fig.. 6), et du c6té positif, par. Oncaea et Candacia

(somme des contributions.: 48,7 %) dont la présence
est plus marquée au fond. Les prélevements réalisés de

‘nuit se répartissent dans le plan II-I1I en fonction de la

date. On distingue ainsi entre elles.les trois nuits succes-

“sives. Cette hétérogénéité est introduite par les différen-

ces de composition faunistique des peuplements : abon-
dance moindre des Pleuromamma la nuit du 11 au
12 avril que les nuits des 10-11 et 12-13 avrili Pour ces
deux derniéres- séries, c’est ’abondance respective de

' Candacm ou de Cemropages qu1 introduit la dxscnmx—

surface et intermédiaire des prélévements du '8 avril, de.

P'autre les.mémes niveaux pour les prélévements du.
9-avril et du matin du. 10 avril. Cette distinction est
attribuable, d’une part, a Euchaeta et Temora spp.
(somme des contributions a !’inertie de l’axe III :
32,2 %), dont ’abondance est nettement plus marquée
les 9 et 10 avril, d’autre part & Candacia (contribution :
‘46,1 To), qui a des effectifs beaucoup plus importants
le 8 avril que les jours suivants. Nous pouvons remar-
quer qu’il ne se produit pas une telle différenciation

pour les niveaux de profondeur; ils apparaissent trés

groupés, ce qui signifie qu’ils gardent une composition

nation.

INTERPRETAT-ION ET DISCUSSION

Struclure globale spauo-temporelle

La premiére caractéristique établie est Ia composmon
globale du peuplement commune & toutes les observa-
tions. Ensuite, ’analyse générale permet de diviser les
observations en plusieurs groupes suivant premiére-
ment les variations de cette -composition faunistique
avec la répartition cdte-large, puis en second les varia-
tions - nycthémérales. Ainsi, Clausocalanus spp. et
Oithona sont plus abondants au large en E et F, tandis
que Candacia, Acarria, Temora spp. et Euchaeta sont

 mieux représentés en A, B, C, D. Ces quatre zones sont

faunistique stable au cours du temps. En ce qui con- -

cerne les préievements nocturnes, aucune distinction de
cet ordre n’est mise en évidence sur le plan factoriel.

différenciées entre elles par Candacia dont les effectifs
diminuent de D vers A, tandis que Acarria, Temora et
Euchaeta augmentent.

Au plan des variations jour nuit, Pleuromamma mon-
tre une augmentation d’abondance dans les préléve- .
ments nocturnes. Euterpina, Corycaeus et Temora par
contre sont plus abondants dans les prélévements effec-
tués de jour et plus particuliérement dans les préléve-
ments de surface. Le comportement dé ces trois taxons
est plus marqué dans les.stations E et F. Dans le cas de
Pleuromamma, 1’étude de la distribution verticale
diurne et nocturne montre une meilleure représentation -
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ralité décroissante :

dans les niveaux superficiels la. nuit. Il s’agit d’une:
migration nycthémérale. Pour Euterpina, Corycaeus et
Temora, ces variations rythmées traduisent une distri-
bution différente dans la tranche d’eau. Cependant,
nous ne disposons pas d’une maille bathymétrique de.
prélévement suffisante pour préciser le sens de cette
migration qui est de plus petite amplitude que celle des
Pleuromamma.

groupement des préléveménts effectués .de nuit

" confirme cette interprétation. En zone E, on ne distin-

L’analyse globale conduit 4 une définition de la struc-

ture spatio-temporelle des associations de genre et per-
met de déterminer des ensembles.de station. Elle four-
nit une ordination des caractéristiques spatiales et tem-
porelles de cette distribution qui sont par ordre de géné-
. composition du peuplement,

zonage. cOte-large, migrations nycthémérales, Ces

gue pas les nuits successives entre elles parce que la

populauon de Pleuromamma localisée sur le fond ne " '

varie pas au cours de la période d’observation et pré-
sente des migrations nycthémérales de méme intensité.
Par contre, en zone F, la dérive par rapport au fond
entraine une discrimination entre les nuits successives
de prélévement correspondant a une variation spatiale
d’abondance de Pleuromamma.

" L’analyse des prélévements effectués sur le trajet de la

bouée dérivante, montre que la composition faunisti-

- que du peuplement de la masse d’eau superficielle

caractéristiques, décrites également pour les régions

septentrionales d’upwellings ~marocains,
une certaine persistance de localisation des animaux.

Les résultats des analyses particuliéres par station per-

- mettent de préciser les structures propres 4 chacune
d’entre elles et les comportements Qui autorisent cette

‘mamtenance de la locahsauon.

Comportement permettant la maintenance.
de la localisation - ~

- L’étude comparée des structures spatio-temporelles de
la distribution des organismes aux zones E et F permet
-de mettre en évidence le comportement de résistance a.
la dispersion par les courants. Ces deux zones présen-
tent des caractéristiques inverses qui traduisent

'influence du protocole d’échantillonnage sur les deux

descriptions  obtenues d’une méme dlsmbutlon des
organismes.
La zone E présente trois caractéristiques principales :

— variations 4 petite échelle temporelle de la composi-
tion des peuplements suivant le rythme jour-nuit;

impliquent

¢chantillonnée reste stable-(zone F, fig. 6), surtout de
jour ou il n’y a pas contamination de ces populations
par les animaux de profondeur migrant. A l'inverse; en
zone E, la variation de composition' faunistique des

~ niveaux superficiels observée, correspondant a deux

journées successives, permet de caractériser les masses
d’eau qui défilent en un point fixe géographique.

Ainsi & quelques milles nauuques de distance, pour une
méme distribution des individus, le changement de tac-
tique d’échantillonnage conduit-a obtenir deux images
distinctes, descriptives d’un méme type de distribution.
La comparaison de.ces deux images nous permet de

- mettre en évidence un premier mécanisme d’échappe-

-ment de certains organismes a la force d’entrainement

des- courants de dérive : c’est la mlgrauon nyctheme-',
rale. : ;

Les animaux qui migrent de nuit dans la tranche super-
ficielle sont entrainés par le courant de dérive nord-est

- sud-ouest marqué par la bouée dérivante. D’apres la
- vitesse moyenne de transport de cette bouée et pour un

— distinction des préléevements de surface et intermé-
- diaire correspondant a- deux Jours consecuufs d’obser-.

vauon,

— homogénéité durant toute la période de mesure de la ,

composition faunistique des prelevements de fond le
jour.

La zone F présente les mémes distinctions entre les pré-
lévements de jour et de nuit. Cependant, a !’inverse de
la zone E, ce sont les observations de jour en surface et
au niveau intermédiaire qui sont trés homogeénes, tandis
que les préi¢vements -de profondeur montrent une

stage nocturne en. surface d’une durée de 10 heures
(coucher-lever du soleil) au moment des prélévements,
ils parcourent ainsi § kilometres. Au matin, ia migra-
tion en profondeur (débutée en général | heure avant le
lever du soleil) leur permet d’échapper & cette dérive.
Certe interprétation est confirmée par ’observation de
populations de profondeurs bien définies et distinctes

- d’un jour a ’autre suivant le parcours de la bouée déri-

 vante, qui correspond & une distance moyenne de

7 kilomeétres parcourue en-une journée de 14 heures. 1
faut également remarquer en faveur de ce raisonnement

‘que dans les périodes d’upwelling actif, le retour en"

profondeur ameénerait les individus au contact d’un

- courant portant & la cdte qui les rapproche de leur point -

~de départ.

Enfin, les observauons dans la tranche

" superficielle en point fixe a la station E, kmdxquem éga-

- grande hétérogénéité. On constate cette foxs une discri-

mination entre les prélévements des trois nuits consecu-
tives d’observation (cf. fig. 6). '

En zone E, de jour, I’ heterogeneité des prélévements. de
- surface et intermédiaire traduit les variations de leur
composition faunistique liées & la dérive de la tranche
d’eau superficielle, tandis que les prélévements de la
couche de fond, référence du point fixe, sont homoge-
nes. Cette interprétation est confirmée par les résultats
en zone F, ou le phenomene inverse est observe :
prélévements dans la tranche d’eau superficielle de

les

jour, référence cette fois du point fixe, sont homogénes

tandis que ceux du fond présentent des variations. Le

lement un diamétre moyen de 10 kilomeétres pour un
type de population donné.

‘Ce comportement concerne plus particuliérement leS‘
catégories ‘teiles que Pleuromamma, Candacia et
Euchaeta, capables de migration sur de grandes pro- -
fondeurs. Cependant, des catégories de petites tailles
telles que Euterpina et Corycaeus de nos prélévements,
présentent également une augmentation diurne de leur -
abondance qui peut traduire un changement rythmé de
localisation ‘bathymérwrique. Bien que de moindre

amplitude que la migration précédemment analysée, cet

autre comportement pourrait aboutir au méme résuitat

de localisation géographique maintenue. Dans le méme
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ordre d’idée I’accumulation des individus par change-
ment périodique de localisation pour se maintenir en
dessous” d’un fort courant de marée (Trinast,
‘ou 4 I’abri d’un courant cdtier (Alldredge, Hammer,

1980), est déja connue. D’aprés nos résultats, le com-
portement d’ Euterpina, Corycaeus et Temora aurait un

effer similaire. Pour ce qui concerne Acartia et Oncaea,
~ catégories les plus abondantes dans tous les préléve-
“ments de la région ¢tudiée, aucun comportement parti-
culier n’est mis en évidence autre que la conservation
“des abondances. Ceci doit étre tempéré par le fait que
les analyses propres aux zones A, B, C, D, plus cotie-
res;:ne montrert pas de structure ‘similaire a celle de la
zone E, ce qui laisse penser que les dérives superficielles
cOte-large y sont faibles au moment de nos observa-

_tions. Cependant, de tels courants de dérive ont été

observés plus prés de la cGte au cours d’autres campa-
gnes (Cineca V, Boucher, Samain, 1975).

Bouée dérivante comme marqueur de peuplements

Seule I'homogénéité quantitative de la composition

~ faunistique diurne du peuplement de surface est utilisée

comme preuve de la bonne définition du parcours de la .

masse d’eau superficielle par la bouée. En fait, il y avait
coincidence entre le vent de NE constant de force 5 et la
dérive de I’eau de surface. De plus, I’analyse des
teneurs en sels nutritifs, du peuplement phytoplancto-
nique et de leurs évolutions dans le temps (Martin,
1976; Grall er al., en prép.) confirme cette interpréta-

tion. Cependant nos résultats montrent le degré d’indé- -

pendance relatif du zooplancton a I’entrainement par

1975)

“'caractéristiques

Ces caractéristiques concernent pour ’ensemble de ces
régions la répartition avec exclusion réciproque des
deux espéces Temora longicornis et T. stylifera. Au
niveau du peuplement des cdtes du Sahara occidental
(Cap Corveiro - Cap Blanc), I’analyse en composantes
principales permet d’établir les structures spatio-
temporelles de sa distribution. La principale caractéris-
tique est I’homogénéité de la composition faunistique
qudntitative marquée par
d’Acartia et d’Oncaea, et conservée sur toute la région
étudiée. L’existence de variations temporelles modifie
cette structure de maniére rythmée. Elles sont dues aux
migrations nycthémeérales. Ces premiers résultats con-
firment les. descriptions plus: générales déja établies .
pour les upwellings cOtiers nord-ouest africains. La
robustesse de cette structure est confirmée par des
analyses séparées pour chaque station. Les mémes
sont décrites. Pour chaque cas
d’analyse les différences suivant le rythme nycthéméral
sont ‘définies dans le plan dual des deuxiéme et troi-
siéme composantes. L’analyse des types de distribution
spatio-temporelles ainsi définies pour les stations E et F
montre que 1’on. obtient deux descriptions différentes

d’une méme distribution. Les différences sont duesala

modification de la tactique d’échantillonnage (réfé-
rence spatiale prise par rapport 4 un pomt fixe géogra-

_ phique ou une dérive superficieile).

un courant. Dans ce sens, il est difficile d’utiliser une .

masse d’eau comme élément de référence. L'utilisation
"d’un prélévement vertical par exemple pour échantil-

" lonner un peuplement suivant le parcours d’une bouée
dérivante permet d’intégrer les variations dues aux
1973; Binet

migrations nycthémérales (Herbland et al.,
1973); cependant 1’hétérogénité spatiale a [’échelle de

quelques kilomeétres se superpose alors 4 I’évolution du

peuplement dans le temps.

CONCLUSIONS

Outre ’identité faunistique des peuplements, la distri-
bution géographique des copépodes en zones d’upwel-
ling-nord-ouest africaines présente des caractéristiques

conservatrices qui suggerent ’existence de comporte-

ment permettant le maintien de la localisation.

La comparaison de ces deux images montre le role du
compartement migratoire dans la conservation de la

- localisation de certains taxons. La 'migration nycthémé-

rale (Pleuromamma, Candacia, Euchaeta) qui entraine
les individus vers le fond de jour, leur permet d’échap-
per & 'entraimement vers le large par les courants super-
ficiels : ils peuvent, en période d’upwelling notamment,
rencontrer des courants profonds qui les rapprochent
de leur pomt de départ.

La variation de locahsauon bathymemque rythmee
d’autres groupes (Euterpina, Corycaeus, Temora) dis-
cutée en fonction des connaissances sur les réactions
d’évitement des courants d’Acartia clausi, conduit a
supposer des comportements similaires aboutissant a la

‘conservation de la localisation pour ces individus.
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ABSTRACT

The results are presented from five hydrographic and biological
surveys ‘at‘ different ‘seasons -across the Ligurian Sea front, using
horizontal cdntinuous measurementsVand Vertical profi]es.The’vertical
éircuiation‘across the,front.iskdeséribed, and twb divergencéé and one
conVergéncé are ident%fied asfpérmanent”features ffom‘dataQ The key is
given to find their 1ocat10nk for each survey. The,spatial-patterns of
14 zooplankton taxa aidng the transect are’establiéhed‘ﬁsing varijance
analysis, principal component andfCOrrespondehce anaiyses. The spatial
distribution 6f each taxon {s rélated‘to the physica1 structure, and
the convection cells -evidenced by the scheme appear ' as different
biotopes. The daily Qariabi]ity of the spatial distributions is
negligible compared to the ahnua1~var1ability. DfstinctiOns are méde
between coastal species aTways inhabiting the peripheral (Coasta] zone)
and others with distinct coaétal,'fronta] and offshore distributions
varying with the season. For‘the latter species the frontal zone is a
preferential biotope during théir seaébna] growth period. Consequently
the: accumulation of brgahisms near the convergence cannot bencfeateduby ‘
only the dynamic causes. The role of biological processes inf'the

observed distributions is discussed.
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1. Introduction
The Ligﬁriah Sea is ihe northgastern part Jof the Hestern

Mediterranean Sea boundéd by‘the French‘(Prdvence, 'Cor;ic;)ﬂand
Ifaiian (Gulf éf Senova) coasts. Thé general descriﬁtinn d{‘ the
physical struﬁtufé' and circulation mas recentlY‘brought up to
date by Bethoux and Prieur (19B3i. In this area, the permanent
cyclonic cirtnlatibn is well ducunented‘fron,nunerous ‘hydrbcagts
(Gostan,:~1967, 1968 3 Stocchino and Testoni, 19775 aﬁd,from
,nunth;y avéraged values‘of‘;reaﬁ 20 x 54 kiyﬂﬁére tﬁe ‘hydfologi;
cal paraaeters have been sampled fro|~1950 to 1973 (Nyffelgr,
Railldkd’and*Prieur,; 1982). The Ligurian current (sig; 1)f+1ous
; albn§ tﬁe  coast inside a stfip about 30 k.fuidé and'150 a deeﬁ
“with an 'yeiriy averagé transporf of about 1.4 x 10‘ |3~'sf4
(Bethoux et al., 1982), |

'kFron; 197B‘to‘19é§ the'Prog III;‘ Pros IV and Prolig  cruisés
 were made in lata~uiﬁterFearly'spring to;pbserve’the'snalifs:al!‘
structure uffshbre fros Nice and Hunaco.‘Fron horizontal survéys,‘
a haline density fron{ was always 'found. The  surface ~fr§nt
exhibits nunerousyneandefs, but;its‘iain~ofientation“is along

shore. It separates the seaward central water sass froa the

inshore Ligurian Current. Three main hydrographic zones were
- defined in uinter-éﬁring,(Prieur, 11979, 1981 ; Prieur et alt, -

15981).,

(1)  A coastal and’peripheral zone, governed by the Ligurian

Current.

(2) Afffnntal,;one identi+ied'by a rapid horizontal change of
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density which increases seaward.,

{3) An offshore éentral zone, where the surface density is
high, clase to that of the Levantine water, ahd stratification is

weak.

Thl' ‘nell-knoun~_ﬂevantine. water, ,;higﬁ: in salinity and
tenpérafure,‘ f1oisf~51onlyjbqtu§en,£ha 400,anda£00;neteb$ ~depth.
bélou, £he Liguriaanurrﬁnt in thE‘sanefsuﬁthiestﬁard direction
offshore frplxﬂici._ fhus,’the surface ?fqntai zoneyiS]ihe inter-
in:tion ’li fhe surfaco nf aﬁ intlined frontal Iaynf which. is
Sbout‘SOO lgters deep neir the cbaSt. o |

The ‘Eelatinn between tﬁé phyﬁiﬁal structure énd the spatial

distribution of phytd- and zobplanktonic‘biopaSSQs were also
studied. The highest valﬁes of chlprophyll hio-asses~§era Ioea—
lized in the wmarginal parf - of the cehtraL zone where the
stability and nutrient-rith conditions should have enhanced the
~primary production (Prieur, ’1931 H Thgvenot, 1981). In the same
uay, spafiaf patterns of zooplankton populations uére,relafed to

the physical structure, These'batterns can be éxplained for some

populations (Calanus helgnlandiﬁus, Euchirella rostrata, Plesurc-

mamma gracilis, Cavolinia inflexa) by an interaction between

Einlogical behavior and dynasic aspects of the environsent
(Boﬁcher,‘1994).

- These  results gave the first information” on the spatial
distribution of the planktonic populations in the Ligurian Sea,
which is neither a continuum nor a random succession of patches.

~The frontal water masses appeared as particular biotope favouring



ghe developnént  of soae groups';q{ organisms. Houever, these
results were '!stgbiished~in oarlf«spring, a ;Qéason uhgn‘ the
‘ frontal strﬁcturl'is'n111 forled~in the surface layers, so the
fqlloﬁing questioﬁs resained unansueréd t what is the evolution
of thé physitalrstructure during the year ahd~its impact on the
~.spatial distribution o? planktonic poﬁulations throughout their
annual cycle ? Aré such distribvutiqns('thal"acteristic of the other
planktonic pdpulations inhabitiﬁg;the afea? The preSent_‘Qtudyf
(the Pretrophaos ‘progral) was planned in'ordef’to answer tﬁese
que%iions; | -

fis rin‘the'eirlier~studies, cnntinﬁbus records. of the physiﬁal
“para.eters andﬂaSSuciatad zooplanktnn populatibns were amade ilang .
Ca transéqt':rassing the frbntal structure. But in"addifion; the
records: were ‘duplicated within shdrtltile intervals (’<5h)*‘aﬁﬁ
were nadékat dif%erent #eaéuns‘ to estinmate bdth the'reproduc;bi-
lity of the fine scale spatial d’istr‘ib‘utioh and - i,ts;‘ evolution
- throughout thé year. The éxtractioh‘of leaningful' iﬁfornation
from this considerable amount bf data requiréé;nathenatital» aﬁa-
lyses to clasSify the-varianc§ soqr:és and identify the“;nnnec-
tions betueen,the\physicii and biological stfucturés. ;The rela-
tions betueen~fthese_ two . structures vary with season and,
theréfofe, a schese of the.frontﬁl cif:ulétion,tbased oﬁ all the
physic§1 and.bialugical~data, iS'descfibed‘and:used as i physitél'
_franeudrkf~for‘th9‘intﬁrpretation’nf the observed changes ih the

spatial distributions of the zooplankton populations.

,2; Survey. sethod, instrumentation and data reduction

;E:‘ Strategy ggg'data acguisition. Continuous leasurénents were
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made at the surface and along a NNW-8SE axis from the cdaSt to 54
or 63 ks offshore. The'bathyhetry of this axis varied from 300 té
2400 meters. The whole of the Ligurian Current and the ‘frﬁntal
‘ structures were traversed on éach~£rans;ct. On each survey,;fun
trinsecfs,'one seaward and one shoreward, each af about'six hburs
duration; were iade;ahoardjN;D. 'Korntne+f~in order to estimate
theﬁshurtftalporal and-spatial,variationSa;A7survey'uas‘Iadé‘eﬁch
Aonth frolk ‘June 1981 to late March 1982, to ’ey»k/alua“te' the
fsaaional~ yariitiuns of thl‘physicil and biological structures.
Only the ‘{i§e_,Survnysvinvpivinémbqth physical: and biological
neasureneﬁts (PBM) and znoplahkfoﬁ reﬁords ’(ZR) are réported
ﬁere,“Thl Septeaber, D:fnber ind Dé:enber 1981 surveys,VQithdut
‘ZRy' cuulﬁ"odly be cnnsidered~in ré1atinn fo the general results
obtained by a coaplete datafprocéssing of the five other surveys
, (see'Tablé {). The July survey, 5hurtened~by~bad‘ weather, wias
not used. |

The PBN included tesperature (T, | salinity (8), total
scattering coefficient {b) and in vivo chlorophyll a’fluoresﬁence
{(Fl. Two instrulents were towed together at the same cnn%tant

) A
depth (between 3 and 7 m} and speed (about 2.5 m.s ): an in situ

LPCM  prototype probe nmeasuring T,‘ b and pressure P (as depth

LPCM : Laboratoire de Physigue et Chimie Marines. Brevet ANVAR

n*t 79 175 35,

control), and: a CDRAkartﬂsian~ue11'punp.The;seauat!r‘uas pumped
- -

at - a flow rate.of 1 1.8 via an opaque plastic hosing (1.9 «c»n

internal diameter) into a 51 debubbling tank and then split into

three pirts : (1) to a wsodified GBuildline Autosal 8400
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salinometer § (2) to a Turner Design iodél io fluocrometer fof the
leasuranﬁnt ot chlnrophyll'a fluoreﬁcence ; (3) t§ an overflow
pipe. The analog voltages for T, §, F, b, P were sisultaneously
saapled every 20s (i.e; AHE'IEQSUPEIEHt’fDP | S50 =. horizontal
distance at 2.5 i/s).‘ In the first second of each sequence, ‘all‘
the voltages were saspled ten‘tines and converted in 12  digital
bits. The‘19,r91ainiﬁg seconds nere'usgd to cal:ulatp the“neans
and to print , plot and fe:drd on~£ﬁe'tape  04 the desktop,~'
computer and to await thiihext sequénce.

The final resolution for T, 8, b, F, P was 0.01 ’c/, . 005,
0.005 i'1, D;OIVrelaﬁive‘units*and 0;05'n,,respectiVely;  After
: fcﬁlibfation, kthe~’aé:uracf of the data‘uas:equivélent‘to about’
twice  the resoiution." The denéity ‘o{ seawater "/°‘ Qas
calculated, using tﬁe Unesco (1981) furldlg,’frol f and S.

A high :brrelation,uas observed between b ;ndfF in the‘studged
arei (Fig. 2), except pttasiﬁnally in‘the coastal zone (uhich~m;y ‘
 have contained ferriéenepus partiﬁles pith‘a specific scatteriﬁg"
different from that o?ybiogenic parti:;es 'and phytoplanktoh).} 
Measurements of b’are only seﬁsitiQe‘to’shattering by pérti;legf
smaller than 20 . anauver,, hdneroqs data Obtaihed in the same
way fro|  earlier"Cruises (PROLIS,:~PRDS) yglso ~eghibited an -
approximate liheaf reiation bgﬁueen~chloropﬁy11:a jconténtratibn‘
and the‘totai‘scﬁttéring coefficient, The re1§tiuﬁ$hip, which was
‘ yalid for daytime saipliné as well as fof:ﬁight-tihe was: Chla
'(Qg.n's ) = 4 4 (g").-,No signifi:ant inf1uence‘ of daylighf - on
phytoplanktaﬁ fluorescen:e"ués'observed Qsing‘{ the“d9scriﬁed
system. . A +ur£hér test of the~validity of this relatinnship uas

~sade on Haf:h 29; 1982 using‘21;sanplesf§+~sgauatér ahalyzed for
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_Chl‘audontent by the spectrophotonetric method (Lorenzen, 1947).
The results suggest that the algal biomass can be estimated. in
tgrms of b or F. Absdlute values in tef.s of chlorcphyll a, not
54 fundaiental iﬁferest here, may be found roughly by theiabove‘
‘relationship or frun‘Figure 2. |

iR uerei obtainéd simultaneously from the saae depth as PBM
‘ with a Hai puip sanpléri The aningls' were collected by; Q
podified High speed Hai saipler. in addition iﬁ fnboéfd
ﬁeristaltic‘puip cnntinuously delivers tﬁe aninals f?ﬁn‘the net
‘collector ’to ‘the ship’s deck., - Each sanplé”cnrresponds’to  five

ainutes o{'punping,(i.e; ‘776 a hnrizontal distance at 2.5~|/si.
The saspling systes was described by Boucher (1984). When
“appropriate, PBM were averaged over five minute intervals for
‘comparison with the IR.

On the Qay:aitngthexcontiﬁuous~ surface’ neasﬂren@nts;, six
vertical protiles were taken a{ Csix fstatinns, each nine
kiloieters apart, along the same transect. These st#tions have
been _visitﬁd‘every fifteen déys sincé October, v198i as part of
the hydrngraphic survey prngr#ﬁ (PROS VI) of fhe Ligurian
current, Thé nearshaore étatinn was located 5.5 ks from the coast,
Each 0-800 = hydro:asf, 40 ainutes long, measured temperature and
sqlinity using‘a high precision Buildline B70$fCTﬁ probe and was
*ollowed b§ a O—BO‘n,prbfile of b ahd T by means 6f the LPCN
probe, The vertical speed of pfobes, O.A 1.5_1 ) mas suf+iciént1y
high tn~pfevént diﬁtortion of each profile by internal waves as
shown hy Mackas and Ouen {1982)., Possible distortion could exist

in the comparison of the 1gvels of b,‘ T or § isolines. However
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such v@ distortion should be limited. ‘ﬂther data, - obtained in a
figed location by short tiae repeated casts in the ‘gane area,
had shown that the anpiitude:of intefnal u;ves js léss than 10
aetres in the upper layers of the Ligurian Sea. Théf saapling
rates ‘:orrespondeq to a 1,3 aeter resolution for T and S‘ after
processing on HP 85 calculator and a 2.5 meter resolution for &
on HP‘9825. Thefh;ﬁd drawn isolines of T, S, b of gaﬁh vertical
‘;sa:tion {e.g. Fig:  946,7) hclped‘tn~understand,;nd'intérpret,_
the stru:ture observeﬁ in the surfacn"tuu sufveys.x Dynahic

calculations (not prﬁsent!d‘here) show that the Ligurian current
~uas‘traversed tntally‘By each survey ind'that;the transect always
’kended' uithin thefcpntral:znnn nhuré‘the3léin‘blfdclini: flow ii

Zero.

‘2;‘ 20021aﬁktnﬁ ‘analysis. Counts of the’organisas ueke made on .
aliguots ranging froa 1/2'to 1/8 of the saqpie sﬁch that 500 to
1000 ~individuals iereyidéntified. The cbunts’ueré all conVertad
to number per ,n’ . Hﬁre than 60 ’takonolic tategorieé: waere
*idehtified in the 695 §anples sade durin§  thé;‘io transécts.yV
Copepod5~uera;the lost“;bundant ofganisis ih‘{he'sanﬁies} Most of
them were identified fd‘ species and for 'the dﬁninant ones
{according to frequency and,nunbers);‘idult and cnpeppdite stages

were séparated. An exception was made for the genus Clausncalinus

for‘-nhi:h'spéci¥ic'déternination involves fine'~neasurenen£s"of

- female :selinal receptacle and basipodal spines. Clausocalanus

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

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

————

— ——————— -

for the class A, C. furtatus,fpr class B and E: paululus . #pr

————
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class C. The later includes also copepadite stages of the
fnfnor’ classas. The nugblr'of saaples per transect, najof'taxa
~and aean and standard deviation of their abundah:ns, arw

iulnari;ad'in‘hppindix f.

£ ;Hathlnatical treataent. The whole data base :unsists‘n# a

' chronological series of 50 to 70 saaples obtained fros wmach of
‘tiﬁ transects. The analysis~oi,thg datayin:ludad;tno jndnpendont
',p;aclduris; | o
In a first stnp,, uitﬁin vach transect, okﬁﬁ spatial tokinl
was snoothod.in order tO'rnducn‘th;‘noiio of the log-transforaad
counts of organisas. Then PCA were sade for each of the tmn
thansects to rldu:n/thofnunhlr;n#° independent variables. ‘Tho
nuaber of the retained :oipnn:nts‘ias fixed by’ thiir' rlrativir
variance (the first two riathnd aore than 90 1 of the total
variance). In this reducad space the doﬁlrninatiun of groups of
taxa was based on a sesi-objective aethod described below. For
eaﬁh group a coaposit variablﬁ, nased the pattern v;riable, was
foraed according to th"cululltivo:abundanca of the taxa which
strongly contributed to definition .of the group.

A grand PCA applied%td*thespattern vafiablés‘ of the ten
transects allowed rocngnition of -nine dintinﬁt' nen' groupi
‘principally dgfined by the spatial distribut}un~n§ the taxa,
vuhereis~ihe seasonal variatinn had a negligible influencs. |

LTho” choice of PCA asong other techniques is argued in the
ggnor;lfﬁi!;ussinn. fThnftichniqun\o{«slnothingiand~thl sethod of
dlrlihatiﬁn of groups and pattern variables are dps:ribod below,

A variance analysis of the coded distance of each of the nine
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‘,'grbups‘ to the cnasf’indicatedkthe relativé iiportancé of the
source of the time—-space variations. | o

In a second step; cnrrespondencefahalysis was then performéd

to directly analyse the 'relatinnships between iooplankton‘v
k;bundancies and hydrobiological structures. Simultaneous reﬁnrd:
‘uf physical and bielogical parageters,gave a reference which was
independent of the geogkaphi;al ‘raférence. ‘The' geographical
position of the structures coﬁld shift between two records
: uhera&s ‘the’ spatial distribufion of populations would remain -
stable‘ in~relati6n tn'thg‘dynaii; structurg. ~Tﬁe re;ofds were
i;éghénted ihtn~six dif+érent phy§ical zones. The ordination by
the Ebrrespundeh:n analysis n¥‘the biologibai var&ables ailow§d ‘
identification of the'sp#fial disiribqtinn §+‘the §pgcies,- which
showed séasonal‘variifinns‘related to the:physital‘zdnés. |

'  The  pre:ise‘ dgstriptibn of the béhavibﬁf'of_thg di%fgreht
taxa showed coﬁplenentary results nith those of‘thE:first step of

analysis (PCA ).

Extraction of trends by smoothing techniques

The *high low qid poiﬁts' -efhod:uaé':hOQeﬁf for'the‘shnothing
of ~the,~z§op1anktbn abundances (lbanez 1983, 1984), ‘This
. technique, which is cften grﬁphically'appljed ih ecbnoﬁi:s,’does

not imply an a priori cauéal;hypothegis s@ch ES‘iSJthE case‘uith
»approxilatinnS' by a\liheﬁr‘nr polyﬁniiai loﬁei or by thE"noving~
iverage‘techniqueg.‘ Hifh ihe;high low sid points techniqﬁes, the
trend 15 'the~Iocus‘bf the poihts nhich~are'equidistant to thé
in49rinr~and,superiof envelopés‘df the'uriginal Curves~(Fig. 3a);

Thése  tuo envelopes join the £urning points which are values
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greater or lessi than their two neighbours. Such a teachnique
cnnsérves the lau»ffequenéy below 0.2 cycles per . saapling unit
(Ibanez, 1983) such that periods smaller than of five successive
cb#afvatiunS"(25' lin. or 3750 a of recbrd in thiS' hork) are
éliminated.‘ln'addition all‘the_leasurElents.are~conserved,,
,A*comparativefstudy of the‘resﬁlfs p$~tno principa1 cqnpoheht‘
analyses (PCA), on: the samoothed abundahcés and the ofiéinal"
tfénsformed dati, gives‘ the follouing~nain prdpertias (Ibanez ‘
1983). | | |
| (1) Thé means of saoothed data are less than aeans of the
griginal data énd the variances q(E sore homogeneous.
(2) Tha.currelatiansfbetNEEn viriables,are‘also higher.
(3) The total variance extracted by thb’ first principal
coaponents increases.
The’ spatio-tenpor31  configuity~of thn'ubsérvétions is nmore
eamphasized in ihn“first factbrial plane of the smoothed data than

of the originaiydata.

Reduction of nuaber of the variables by PCA
Y ———————— aorptp  m—

o —

The - biological descriptors ‘ara~‘defined' as the sat of
abundances (30 to 70 sanples) recprded on each outward or:inward
shipfrack' for the saame taxa. For instance, for the descriptor
Acartia,; the séauard record in November is distinct froa Acartia
collected during;theminuafd,record at the Sane tiﬁe;

The principal component analysié;(PCA) of the 495 observations

with all the 98 identified descriptors could give a condensed
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representaiion o% thé data, but the nuaber of itens‘isbso’ large
- that visualization of the proximities on the factorial planes
ubuld‘be very tonfusing, |

xThé;inuaber of binlogica1 desﬁriptnrs was reduced by grouping
them according to_sinilarities'in;the ;bundance gradients along
gach seaward or landward record, by PCA analysis,

PCQ was made on-the variance-coQariance matrix “in order to
) prgsarvé the biomass dif{erencesg'nagely the se#scnal vériatians.’
‘Only the‘firét two principal akes ueré cnnsidéréd because 1their
cnrresponﬁing cuiulated pef:entage of variance exceeded'9i2.

Hdny authors prgseﬁtedivery‘sinpla clas#ification néthods,based
on the elenenfs~of the firstﬂ1atent vectors: fCh;rdy aﬁd Leguen
(1971) fdafined grodps'§YVCun§idering thpjsignsjof‘the ‘§1ements‘,
+or _fﬁe' *irit‘,thrae axes§ 'Lefkp§it:h (1576) USed kthe' sameH
;procédure fér the cluster o¥‘bbjéct§‘(aft9r Principal.Coéfdiﬁates
' Ahalysis), starting froa the ééures:of the cosponents; Cassie
(1967), Cassie and Michael (1968, ﬁargale"f’f,an'd" 'Bon‘za'lfkéz-_,’
Befn#ldez‘ (1969 ciéﬁsifiéd the,,species according to  the
‘principal cnlpahent ‘for  uhich‘they have thg ‘largest absﬁlute
cbrrelation va1ue{  E;¢h’o+ the ﬁri;ary groups can’ba,‘subdiVided 
according to the secnnd inpnft§htHco’ppﬁent and 50 on. |

fTakiﬁg infn iccoﬁnt only theffirsf tuo'aies, 'ué~used here a
"technique deri?ed from the abdvg principles; ﬁthe latént vector.
patrix uaé r§arranggd iﬁ‘descéﬁdinglordef.o¥ fhe éleneﬁts of the
first vector3k ,At‘ this step several grdups  were extracted
'~cnn9idering thg la¥i§ui abSoiute yalgés for the~rous‘ (species).
Siﬁcg fof every‘PCA the vaffén;e 6f>the first axes was repeatedly

nuch larger than for‘the second, ue,theh looked for in‘ eventual
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obvious discdntinuity in _tﬁe ordered eleaents of the -second
vec{or;, va there was any anﬁiguity, the groups ‘ueré not
subdivided or some spgcies'wera'cnnsidered iswintarnediates. Thi's
prncedur’e is not .an ent?rtly’objective lethbd, but even a
numéric§1 classification method is b#sed on  some arbitrary
‘contipts. The separation of groups was very aas; here baéause the
nuaber ﬁf speéieﬁidid not;exceed 12 for each franS@ﬁt.

; TheSe‘yien PCA led to a set of nép descript§fs called pattﬁrh
~variables, which were the tunqiative abundances af the neabefs of’,
eaﬁhwtaxon uithin e;ch d@fined‘groqﬁ; For insténce, theiiéndnafd;
recdra in November contained 12,bid1ogi:al‘descfiptors and 52
samples. The PCA separatedy’threefgruﬁpé‘uﬁich are‘ the ,three

‘pattern variables , ' o , o k ’ | ‘

PVLS ¢ Oithona, Acartia, Centropages

PV14 : Clausocalanus A, B and C

PV1S 1 Temora, Candacia, Cofyc;éqs, Euterpina, Cladocerans,

Chaetogﬁath;.

In’ considering the trehds of the biological déscriptors, ‘the
ibundance,profipes,of the descriptors within the same group were
alnost identical (Fig. 3b). Thué, only thrée cunulated pattern
variables were retained’ insteéd ,of‘ the twelve original
descriptorsf(%ig- 3c). | o

An exhaustive presentation of thé resultﬁ‘o*‘thése tgn'PCA uould
‘1ead to a very long developlent and is not réporfed 'pn this
paper. These individual PCA have bgen only used to define
condensed new variables, the so-called pa£térn variabieé, thch

are listed on table 2. A global PCA of these 39;pattern variables
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was then perfofnéd to give a general picture of the spatial
distribution throughout the year.

3. Résults

a.Physical and biological structures. The physical results (T,S,

’/9) agree well with the conceptual schese, discuésed below, of the
permanent ‘hhysical and biolngical structures. Moreover, the ‘
physical strUcture;providesia;logical backgroundjtn‘expiain the
spafial find seaSbnal variations of ’algal‘ qiolass (b,F),’ The

*schene (Fig. 4) is based on the like!y ;e}tical_ :irculaﬁion
across the Ligurian current uﬁi#h'flons,alang,the cuast., Sévgral
‘dirculatioh ;cglls are identified uhicﬁ are coipétib1e~knear the
surface uiih the observed density'dnd bio§a§§ fi§1ds. Different
key points are 'then’ dé#ined‘and, §ouhd for each ~surveyv’tn
daiartéte‘ ‘fhe‘ physical zones which will be uséd ’for the
interﬁretation of the zdoplankfbnkdi;tributions. o

The schene’ and ,ihe :-ethod:of~choosing the‘ key poinis are
presented_using; ainnst’excluﬁivgiy, the data from Novembef 3rq,
1981 as7'aﬁ; exalpie for both brevity and :lafity,’ Oniy tﬁe
POSSiﬁle ‘theafétical basis"qf thé schene‘ is ﬁheni erked. A
further i?te;pfetation of ail thé'aiailaﬁlé physicé;, ’chenicil
and bioldgicilfdata f?oq sinil;r cruiseé will givé'nqre det;iié

using dynaaic‘explanations not presented here.

The density field

——

The potential density field (Fig.‘ S and &) remains similar
throughout the year fhnugh the absoiute~dehsityrlay:change (Fig.

4b). An onshore to dffshoré.transect'survey successively'crossES"
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the low density A ﬁeripheral‘zohe, tﬁe‘frnntal oﬁe,(and the high
den;ity ,-4& zone. 'fhe mean horizontal density gradient ﬁ'ﬁ is .
high- in the 'frontaly'zone and uéak in the other two. The
boundéries between the peripﬁeral'and frontal zones, so called
PF, and the~fron£g1 central one, FC, are ea#ily determined from
the graph of /é-versus horiionfal dist;nce, x (Fig. 4a). However
the graph of figufé 4a is diagrasmatic:.  Occasionally- the
peripherai and central zones uere‘ndtfhorizdntaliy hodpgehEOu;‘in
.densityg tor exaample in Juhe~§hd:Nn9enber seaward transéct§. g
S8light ‘gradiénfs or ylocal‘variatiohﬁ of den;ity ~c‘bu1dtyoc:urn
The ahbigu;ty was ;lafified‘after considering thé horizontal T-8
'diagran. Inﬁeéd, "in such . cases, the trend nf. the yline
corresponding. - to tho»trinsect was ?dund tn‘change‘inclination in
- reference to isopycnal lines. PF and FC{uere then set here, uhen,}
density was sufficiently iou;(PF) or sufficiently high (FC);The
distances froam the coast of these two key points ;afy‘ fron day
to day aﬁd uith s§éson.r Typicali;, the width nf'the,periphéral, .
frontal and central zones are 10 to 20, ! to 20 and ‘60~to'110 ka
respectivély. The central zone extends to about 130‘knr+rom Nice.
Beyond this zone, the  SWNE current along the northern ﬁﬁast ﬁf
Corsica is encountered (Bethoux and Prieur, 1983).

Inside the central zone, the deep density Lo at,‘depth z
200 is always 1029.10 kg.a™ The density difference R -A |
is typically 1 to:S;kg;:fs‘ in sumaer and.0 to 0.15 kg,l" in
uiqter. The horizontal differen;e in &ensity,/g-/ﬂ s near the
surface and acrﬁss the front iQ larger in sunier (.6 to 1) than
in"ninter (.2 to ;4).v fis the frontil zone iQ tilted nith’depth?

, the'broadneés of the coastal zone decreases with depth. The aean
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|1b§e of kthi frontal isopycnalylints is’1onnr in sumser (0.3%)
than in \niptlf (1-2!i. Buch structure in the density field
indicates the presence ofk a geostrophic current $lowing
southwestward along the :oast; The current speed is as high as 40
es.s” " at the surface and decreases uniforaly as depth increases
(Bithoux ’Ihd Prisur, 1983).V‘B|tu|en 200 and 300 a, thn'curfint
Hflous’tn abodt's ci.lf4fandrth|n dncrilgos furtﬁor td 2;5’ ;1;5'1

in the Levantine water below. Inside the central zone the sean

rgnoltrnphic current is zero for all depths.

The vofti:al cir:ulitionl scﬁnho and other key points.
Non-sisilar v-ftical u:itributions,of T and § (Fig.'7),,T-S(

" diagrams (Fig.aig and the h.tlfogpnuéut'horizontil and . vertical
algal kbionais,distributions;nhon :n.pafld to the density field
(Fiq.kS‘und b) suggn;tf|~VQrtica1 ;irculi(ion linknd tofthe/frnnt'

and Ligurian gnostrnphi: cdfrnnt. | |
The alaost porlinont features lxhibitnd by the vertical
‘sections were a\‘fnldin9~of the b'ilolinps roughly ‘alohg ‘the
kisépy:nall 'ind' a donin§ of the dlnsest'isupy:nals in ‘the‘ aenp
cintral zono}‘”  J :

- Tho,doqingkis1not~§ppar|nt in iurfaclf(Fig. 6). Hnievqr‘notn o
kihc'lcllar dn.iﬁg;of the 3B.$0~S‘is§1§nl~at the ltation‘ZS“nilis 
frﬁl,‘fhog co;:t“(fig.7),‘ Inkaddifibn, in the 7 -itgr: 'donp‘
horizontal“fr;nsi:t,f thn:absoiuto,-;xinul of dinsity, (1029.63)
“and  ainisus nfl teaperature (14,99) werse fnuhd‘ near th; iai.
'|ta§ioh. ,This‘ luéation- is sarked D2 6n thi‘ corresponding T-§
'~diagf;l (Fig. 8;. Offshore of  this lqcation, density and

~‘tlnpo?atur| were found to be almost horizont;lly hosogeneous  and

15
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~close to 1029.50 aﬁd 18.20 rt:peﬁtivlly, values ‘significantly
- different front'§h|\ |xtr||a. For the iurvnys other thih‘ the
Noveaber rotufn‘,u@i:h is the only one detailed hnf!,, water with
‘high density and marked undorlying‘T*B’charactiriitics was also
‘on:ountnr!d in thl't!ﬂtfll'!bnl~h!lrfthl'lilit“nf’ thi frontal
zone. Ac:ordinqu it is thnught thlt a deep divergence, naned D2,
: bring| undnrlying uatlr to the surface near this lisit . /
By pursuing the interpretation of rgsultl in t:rns,‘oi

vertical . circulation, the fﬁld could be gennrﬁtnd by a’ local
systea of divergence (D1) and convergence (). indnod iitlr
deeper than 7D§ Ilﬁ«lllblt devoid of particles (lbu{b), but at
the station 8 siles froa the coast low b isopl.fhlfuorn locally
uplifted by alsost 30 metres (Fig. 5 and & ). Beneath, the

relatively high,v11ues&nf>b; infrlfirnnco,tq'tht dgpth,'qay have
baen advqcfud down fros the adjacent surface biomass found.
betwsen the station 13 and 18 miles. The 7a depth horizontal
“transects on March 3 and November 3 cnh#irlod,fhi ﬁatflrnl of b
interpolated by eye from the vertical profilesy particularly the

low b area between the stations at 8 and 13 ailes.

Note that such'a,fnldnd~pitturn is not detected on the Tor §
fin;ﬂs,ll represented by Figur|w7; However the'T 4~S‘diagranffor
the station at B;nluticgl‘nilot.of{ the :oait; oxhibiti between.
50 an 200s sbno‘intnrloaviné layers which were not drawn iith
details on 'thii'figurl, and nhiéh tould :orrispond‘ tn: quasi-=
ilppycnal advections. Dun‘tn the :pacihg interval and the handrawn
intnrpolatiod‘botuenn’stations; the liqinun of salinity at 38.25

 does not appear near the surface on Figure &, but appears clearly

16
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(Fig. 8) {on the T - S diagram of the horizontal :ontihubﬁs
géasufenents. Aylocal maximue of density ; ‘iarkedn DI,- appears
also‘onhthis diagrél; We think thit’thg centrg of the convection
cell bi-C was uc:upied‘by the\}ess salty water, which origihated
from the previous winter. So the upward tongue-like aspect of
this water which is observed and maintained throughout the ‘year
~could be explained by a vertical circplatiqn~arnund(the tongue,
The authors are ful&y aware that the prééeding argunents'frdm[
-fhe  interpretatibh of the.Pretrophos daﬁa are not actual proofs
of vértical nr.isopycnal advections. Hbuéver,~ similar folds and
doming were nhseried in March 1980 and May 1982, and also in
‘:DnCurrent éxygen and nitrate leaéurenent#.{ Inside the doﬁnﬁard .
| part of the fold,,'nutriéhts uere,lnu asUth§y h§d~been tnnsumed 
by phyfnpldnkfnn and oxygen high, . and inside the upward part,
theﬁ above thé deepest maxinmua of biopéés,  oiygen'nas~as»lou;as
and*nutrientsuas.hiéh?as:ih~subjacent;gatersibelon 100a near the
coast,;°lf iﬁoﬁych?lf adQection ,ig‘hﬁt retained, if' uquld ‘bé 
diffi;ultf to‘~§xplainA why, in a: strati+ied +field, the 'high
nutrient CnntEnt‘bf a well iliuﬁinated inne‘in the water ’:olumn ‘1
is less utilised than 30 létérs below where illumination is;poﬁr.
~In this area the one pefcehtliight level is generaliy‘ #ouﬁd
betﬂeeﬁ 40 and‘bﬂynetersfdépth (Prieur 1973). Again in ﬂarch
| 1980; a narroi, band only tka broad ii}h‘;véry~:hiqh: nufriéﬁt
cpntenfzand oxyqén underééturﬁted natgh,ués~+onnd qﬁ~the  suff;ce4
along the frdnt‘ana close to the‘lilit,bf the fr6n£;l :;ohe,,;ﬂb
: doubt can be~rgtaiqéd’on‘thegd§ép origin'of the water ghtnuntered
thefa.These péculiar'tdiéfributinns ‘are ue1i explainéd"by' the

quasi-isopychal advections. As already annnunceqjthis will be
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detaiied in'a further paper,
Biven the isopycnal slope (0.31 to 1.5%) and the proximity of
Dt and C in dépth near the fold (#bout 30m), given the small
“ horiﬁdntal dimension in Eurfa:elnf the divergehce;DZ, only very
clasa‘stations iS io 10 kn apart) and verticalvand hnrizhntal PBM
could"shnn~thé.existanceaof such inclined advections, This way.
explain uhy’ such ayscheie of vertical circulation near' a front

has not yét been described.
For each df:the’ten1transects,under«study, the key points
Di, D2, C were chosen by exanining'the cnrrespdnding figures S to
8, ‘uith in“addition the horizontal distributiohs of T, 5 ahd 
dahsity. From vertical /sactinns,‘ the b fold gave a first
indication on‘tﬁe\ispchnaIs concerned uith D1 aﬁd c.. Thed"T-SV
diagrais and vertical sections.of T and S led tﬁ'fix DI on the
~ﬁorizonia1 transects where a local maximum of density?or larked
underlying water pruperfigs*nds encountered. The convergenﬁe, c
- was fixed in  the transect at the correspdnding horizental
gradient of salinity or dgnsityifound in the iouer'part of ‘the
fo{d. On the T-§ diagfai (Fig. 8) C was put at the beginning of
thé«horizﬁntal part of the transect line. Finally D1 was' chosen
neﬁr the absolute maximum of density where the absolute eaximum
of S or |inilun of T ,"depending oﬁ‘the season, was encountered.
Divérgences' points were 'not systesatically chosen -at the local
saxiaum of density which could be qnsigni+icint;,~but could be
shifted where tﬁe underiying nafer pruperties’iere aost aarked.
That nasyléde'on the hasis that‘a diyergencé is not necessa?ily

Rarked by a doming of isopycnals in the inclined field of density
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'(Bennett 1986) if diapycnal 610& is assumed weak,

This Qchege‘ig cbpcérned with the vertical circulation only
in the surface layer. The deep closures of the circulétion célls
S are ﬁot‘ precise through lack of;infdfnatibn from any  tra:er,
biological ‘or othernise. The estimation of the depth qf the
origin (ID{ and‘ZD2)‘bf,the upwelled waters byfdivergencés may be
‘ hadek supposing that the advection lines are~clo§e td the isopyc
nais. Typically ZDl and ZID2 are 50 l;and 100-200 a in ‘summer,
and  100-200a and 500-800m in winter. The‘origin dépth is of
great biological infef;st becausé nufrienté,, which enhance algal
groufh rates, can be advedtad‘intn the uell;lit~1ayer fronm dgﬁth,
| but only if the source i‘sk,sufficien'txy%deep ~('e.g.=‘>; 1'56 ,5)‘.,
Moreover, some stk;ﬁﬂ:ﬁtiﬁn;,» inhibiting deep and ~qu,"iitk‘~_
ﬁohvoction, i§, requiréd, to allow«algal>qrnhth‘ag'|~ result of
nutrient'enri:hient;,Thus;'fhé~ldﬁa£ian of the‘binnass saxisum is
depéndent on the intensities bf;the'tno°Pro:esse5{\ enrichment by
the diVefgences, and strafificatiah ‘Eeside;,tﬁe divéfgeﬁces
(Legendre; 1981).]According1y,,fayourable‘locations ﬁrg fPuhd in.
'different‘parts of the gxpldred transé:ts;’The bibmass maxisum is
found in the continuaus’sur{aca'recorﬂs.betueénjbi and C in~e§r1y
iinter, inside the so-éalled marginal zone betneen C and D2 in
sﬁfing“ihen the value of‘Chléfis S ;g;;?,  and beyond D2 (e.g
N{:venber 1981) in the suaser and fall 'uh'e'n ‘the stratification is
'high andfthe iSOpycnil slope iszne#kest. Nufnore,detail about‘the
distribution of algali bibié§s \is' given here, - This bfief
presentation~has béénrlade to point 6uf~that‘the:léxiiul food of

grazers ,is‘ linked cldsely; ‘though'iith seasonal and spatial

variability, to the‘physical Stfucture as defined, not‘ih terms
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of tesperature and salinity, bht by unknouh vertical advection
spead‘and stratification. |
A peculiar zone is noted iakFigure~4 close to the :ﬁast uheré
. the -1ight stattering coefficienf,b is sometimes high. This zone
’is, called ,thé coastal zone as it is influenced by rivers and
coastal discharge. fIts offshore limit LC is«detérnined:frnm the
‘horizontal ~di§tfibutiuns'of*b'andr501e{ines T‘anﬂ,Sfor*f‘;  Qheh
the river dis;harges’are oc:ﬁfing. ’A poSSible‘j@oﬁvérgencé"c7
should close the convection:celi‘frnlrbl to the coast. o
In +a5f the key point ﬂl; Dé«and C are neither pnintsy nor
alongshore lines, but are alongshore bands of wvariable width.
Finally, five zones are identified from PBM and used to ihterprat
ZR'uith'respect to the crnsi frontai :ulponeﬁt u of the"currant,’,
which is one drﬂéf' of lagnitude  less ,than the alongshaore
component v of the Ligurian current hndgis taken as posifive 
seaﬁards. These zones are coast-LC (u>0), LC-D1 (u(O);Dl-C {u>0),
é-DZ‘(u(O) and the D2-end of transect and beyond into the central

ione.

Discussion of the scheme

Sucﬁ a schese of vertical cif:ulation is a rather crude image
of the actual structure. The vertical cir:ulation is not strictly
two-~dinensi6nal.; Moreover, leander5 o+,the frnn&:exist {Prieur,
1981) and at times arewvisible=by satellit9~inageny~ (Crepon et -
al.;1982). Thus, in one transéct,the;narginal zﬁne C-D2 may be
totally or partially crnséed“nar9~than once which explains why
two points.;é and tuo‘puinfs FC were found in March 29,’ 1981

(Tableyl). Clearly the scheme has to be considered as a vertical
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section across a complex three dimensional structure, not

necessarily a ,plane‘ section butf'pOSSibly' a broken section,

‘The“5chene is thought here as a heuristic simplification of the

~actual vertical «circulation to study the possible influence of

the physical structure ‘and,‘the associated +field of the
phytoplankton biolass;Oh the distribution of zooplankton.

Without giving the theoretical foundations, we recall that

"the «cross frpntal,* vertical :ir:ulations“‘haVE already been

- studied by sosme authors for fronts that ~are' buoyancy driven

(Kao,1980; ~Tang,i982,1983). They tre;fed'the problem in é»éeni;
gesgtrophi: apprnxiiation, ‘taking iﬁtokac:oﬁht thé vertical or
latéril ,fri:tibn : ih the frpntai:  znhe.,,‘Divargencesl; and

:onvergences' shdulﬂ\fbe, éausid bY Ekman layers'héar"the'kfront
uhich ihduca'a veffital,agenstrophic!circhl:fioniin a Qimil;r«uay

to a cbastal'upuelling.‘ Both the Kas and Tang sodels predict a

'convergenca[inside'the"finntal zone, eshecia}ly the-forner} and

“one divergence inside the central zone near the front (Tang) or

inside the peripheral zone (Kao). But neither could predict both

diyergences identified by our measuresents. However, “in a three

.

dimensional numerical model, James (1984) found that the

existence of a one or two cells of vertical circulation in the

front of the Norvegian coastal current  crucia11yl depends on

ASsqutions,nf,vertical‘variationsxofvéddy viScusiﬁy‘ahdfbuQYancy

diffusivity. TheSe authors found vértical‘velucifieé bf between 8

, and 80 leters {per day. Sinc} theidoubling,tile of aigae is
-,‘typically one day;- ~such Qertical circulatinn, can enhance

‘production by influx of hdtrients\into-the'photic 2one; ‘and also
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. downwell a fféction ﬁf fhe bionass fofned in the s;rface‘ layer.
Tﬁe“interpretation of ihg'folﬂ of the b isoline§:>in teres of:
inclined advections isftﬁus plausible y even though b is not a
qunservative property, |
In ofher resgects,:‘the high winter sloﬁé of the‘ inclined
~isopycnals and 'the' neanderé of the‘irnnt’are’ coapatible with
dynati:xfinstabilifies;  Tﬁaibafotropic*nr Baﬁuclinic‘ nature 'ofy
~these‘ihstébiliti25 is not yet well knogn though‘lorl in+ﬁr|a£ion~
exists on thé baroclinic lode (Eas:ard;1978; Brepbn‘ef #1.,1982f;
In eéch case instabilitf‘drives:vértical advections~‘nﬁich are
~discontinuous in tineUand‘spacé. ADn tﬁe other han& Eknan,IAyersk
;hould be cbntinuous élang thé frpnt, althdugh pnssibly;yafiable
in thickness (Woods et al.,1977, Woods, ’1930).  Inkthe~ present
state;of-the- art and to the best of lbﬁri‘khouledge;’ sevéfai
dynaiic prbcessésfshnuld be studied to explain definitively the
ufschene established;frbngnunefousinultiparénetritbneasurenents.

b.Biology

vt ————

\Faunistic aspects and spatial distributions

v,

Some copepod species such  as Neocalanus gracilis,

Nannocalanus sinor, Eucalanus spp., Euchaeta sp.,' Pleurohamma

abdominalis  and _i.rohusta; show an increase in ‘their neéh
abundances between seaward and return‘recnrds (from zero values
to sbne ten individuals per lg',‘ see appendix 1). At the time 
thEs|~species;ueré present in tﬁe area, they were only saapled. at

”nighf ~during ‘the return record, Night ahd day yariatipns of

abundances are explained by diurnal vértical aigrations uhi:h are

well known behaviour for such species (Mazza, 1963, 1968; Hure
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et al.,1974). Other taxa as’Pteropods~(Cavolinia inflexa) and

Euphausiids (Furciiia, and adult stages) also show incré;sinq
abundances by a factor of two atrnight;‘ All such taxa were not
considered for thE‘nultivariatg analysis.

Finaliy, 14 taxa were selectedfac:nrding to their mean
abundan:és'()lo ind.-‘al, their frequent occurrence (presence in
more than 1/3 of the total recofds) and tne absence of evident
diurnal k verfi:al niﬁrntiun.; Theéen, included ‘=,yucnlanus‘

helgoland1cus (adults ‘and JUVIﬂlll!), Clausucalanus classes;A,‘B"

- C, Temora styleera, . Centropages typ1:us (adults and

juveniles), Candacia spp., Acartia clausi (adults), ‘Eutefpina o

— i

a:utifrons, Uithnna;spp.,,Corycaeususpp., Eladocerans, Ethinbdern«
lafyan;;nd Chaetognaths. . B | | |

For ed:h Enxon,~ abundanceskuerg plotted uith respect to the 
physical ieatures= density lvéragéd on five‘ninutes ind dynanic
, structures (dxvergences, convergences, et: ) as 1dent1f1ed before’:
’ (see section 3b). Such dxagrans were nade for each of the 10
recnrusf in‘ which the taxon was ‘represented. The analysié‘ of»
diagrans‘ rﬂveaIS'usénunnal diffenences §+ abundances +or’ geach
' species and, for ‘thﬂl all, ua pntchyfdistribution~ along thé\
transectv(Fig.‘ 9, louand'll){ The spatial sualéﬁ (nnrnal to the

cnast) nf the patch range from 4 to 7 ka. Temora styli{era (Fig.

9) is an example of a cnastal species. This speciesn was only -
abundant during‘autuln and early winter (Novenber January). Its
distribution is bounded by the fxrst d1vergence D! and is nnly
found 'beyond this boundary in-one transect, but nxth very low
abundancesi(< S ind. 1‘3 ). In Nnvenber and Januany the highesi

~abundances were recorded at the boundary PF of the peripnéra};and‘
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4rontaly zones. This spatial distribution nes,conserved in March
despite the low abundances observed at this time.

in comparison,-ycalanus helgolandicus‘nas frequently nbserved

in the offshore part of the -records (Fig. 10). The highest
abundances (450 iﬁd.n‘ay) were localized in the- sarginal aﬁd

central zones‘near'the'deep divergencefDZ. The spatial pattern of
this species is not'aetstri:tly :oneerved during. the year aefthet
‘repeﬁted for T.ftylifera, Sol!tindividuals’nere sanpled~in the
pefiﬁheral,zoneein winter, e.g up to 80 im:l.’l"3 in'January’and 15

‘ind;n‘s in March. ,Bet such saiples' contained 'only a eealltpaft
o{ the totaltpopulation. | |

The spatial distribution of Acartia clausi (Fig. 11) is more

veriable'uith season. Fnr‘nost ofithe records, peaks qf‘abundahceV
are observed‘at the,heginning of the'frentel zone up to the first:
divergence Dl. That is particularly evident in spring (March-
April) where the highest absolute abundances are observed.
Nevertheless, other vpatches are also found at the end of the
$rontal zone near the deep divergence D2,

Thus, it is clear that the patchy distribﬁtion §+; these
populations and their relation with the physical strﬁcture~can be
described from such plots. ‘Snch analysis quickly becomses tedious
with increasing nuaber of re:orde and taxa, and more importantly
it is toe suhjective and allows the introductioefofgpersunal bias
: in*thevinterpretatien;/For these reasons alternative nathenetical
analyses were designed to allow general and unbiased treatment of
the data. The treatsents were designed according to the following

guidelines: (1) definition of spatial patterns, (2) classifica-
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tion‘ of the variance sources such as “tise-space scales of
observations (day and acnthly v;riations); (3) investigation of
- the relationships between physical and biological spatia1 

~structures,

 The general patterns n§'§patia1 distribution of the zooplankton

—

populations.

The 98 descriptorsV(Snoothed abundances for each ti#ak and
_time qf record) are reduced to 39 pattern variébles‘by'the ten
particular PCA‘perfurled 6# each record‘fse!' sectinn’ 2c), kThe'
general ’PCA diag;naiiigs the variance-cpvéfiance satrix §+ thesé
pattern variables. :Th§ nxtr}:fed tOtii varianc!’hy the fuo first
conponents exceeds 9025f su‘thaf the idénti#ication'of grnupé is

‘ e#éy. The correlitibﬁs between ;the‘pattern viriables and the
!‘tuo first‘cunpunents are‘sul-arizid;ih:Figur9:12,(axis 78;72;
axis 2 ‘11.51 of the“total variance). Nine distinct groups are
de#inéd.' The~partitioh uf;theforiginal‘désﬁfiptors bétuéen these
hine gfoubs is‘descfibed~iﬁ~TaBIe 2. A heﬁ pattekn variable ié
associated with éach’:of the gr§ups. Its . variation along a
- transect sunnafizas the distribufioh of theliean,abundénﬁe of,thé‘
nhale'grdup of included fai#. Ch#ngas inﬂthe spatial distribution 
between the grbups iifthe dulinant~feature of thé PCA and ‘fhe
Qrbup§ are'nunbered~ffbl~1 to 9 according,tp,the nifshﬁre ex£Ent
0f their‘higheétyébund;h;e (Fig. 13). The first axis separates
the"qrogﬁs“uith"highest abundances it the'énds fhéarshnre or
'of¥shore) of the trahSecf, ‘'such as the Echroqp;‘frbn thoge‘uith
highest ‘abundén:es‘in the mniddle ’(e.g.z 86). The second axi§

divides the groups according to their nearshore {61, 62 and 63)
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or offshore (67, 68 and 59)'Io;alization;~The group Si, which is

constituted by only one desériptor ¢ Centropages typicus June,

return recurd),’ is located near the origins of the axes. This
désﬁriptnr shows three Abundance peaks , one at the béginning;
" one in the siddle and dne‘at the end of the tr;nsetf. Figure 13
~exhibits the typical snatiai‘pattefn of the viriables. Far
inst;ncé, .the profile ,°f Acartiﬁ~kfor - the Navenber ‘seauard
traﬁsect: (figure 1) nusi,resenblés,the“patterﬁ ’of group~;6.
E#fectively tabi§~2‘indi:ates that Acaftia bélonged‘tn'this groﬁp
at that time., R o
| Each pattern . variable definES'fhe acfual{spétiai distributibn
of species at one datg, rathgr'than for a nixtur§ of several
transects. |
According to these results, the groups - are ,printipa11y~ 
defined by thé Spatial distribution patterns of the taxa, whereas
i :
the seasonal variations of these patterns have a negligible

influence on this ordination.

P

Drdination of Eff observationé, rélationship‘ with physical
strucfure. |

. The global PCA on the.cnvariance satrix orders: the. 92
~observations cosson to the ten records (Fig. 14), In the plane
defined:by the two first principal companents; the Successionfof
the zooplankton observations roughly Qraus an inverted letter 1
tharacterized by four eain inflexion areas (poiﬁts 3, B to 14, 28
to 30, 3é6 to 42) aﬁd sinor ones (pqints 16 and 17, 23 , 43 tn’

46,
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These turning ppint$ %f‘the bioiogical strdcture correspond
to changes in lthe physi:gl struciure ihdéﬁendently defined
(Section 3.b)‘ ffnn the tesperature, salinity, density and
‘flﬁorescance paraseters. A rough estisate allows theflocation of
physical limits by their’spatial references in teras off the
runﬁing nusber of samples (see Table 1) and’the calculation of
their arithnetic sean for the year. The coincidgnce of ‘tﬁe
average positionf‘of “the physical discuntinui{ies with the
turﬁing~~pointsf defined by the PCA'#nalyéié 4of the  fa;ni§tic
observations is shown in Fighre 14, Eieh dynénit zone defiﬁed ;n

"section’ 3;, which ’:orréspohds to one‘tnnveﬁtibn celi' of the
"physiéal pattérn, ~cpntéins,une'tukning point*o¥‘2.,The points-Z;VV B
5,“ 29 andf51 are inside‘the dynapit lbnes= nnshorE-LC,,LC;DI, c-
‘DZ, and bZ-EL feépectively.‘ Theiione ﬁl-C ddé§ not ’contain~ any
tﬂfning'poiht,' 5ut_thé saxisus of abundanc§~of fhe’gruup 4 (Fig.k
 ,135; The absuldtg'value of this’nakiqulfis foo neak toxinducé a
tufning point’througﬁ the PCA‘ind,the ainor inflectibns bf~the z
(points B-14, 36-42 and 16, 22, 43—46), :prrespand to the
b@undaries df the sain ph;sical innes (PF,fC) and those of the
dynasic ‘zbnes~ (D1,£,D02) respectiieiy;“ Sivén the ‘bialngicél
' signifitan:e,of the turning 'pnints, i;é. iaxinﬁl or ainiaum

abundances of the pattern variables, the changes in the faunistic

'assenblages aiong:thé transact are‘coincident ~with the locations‘ '~~'

bf,the'convéction\cells Q

_~1n the issue'bf PCA , the taxé'are classi?ied ;::ﬁrdihg; to
their: spatial' distributiOn‘ of abundances‘ and the obtéined
patterns are related’fo the'hydrobiologi:alkstructures;  Ih~ such

v'an analysis seasonalzchanges appear as exchange of taxa between
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spatiél groups between seasons.. However, the influenée’ or
isportance df these variationﬁ are~’no£ easily‘ estimated or
~interpreted.

A variance énalysis was performsed to test the possible spatial

 distributional changes with tiame.

Relative%inportance gj~g£g~sources;gfﬁtggﬁtine_spacgpvariationsg,'

The ~c]assffi;atiun bf‘the~taxd‘intb the;grﬁups,dEfined* Sy
the general PCA'is sunlariigd in‘Table:3,~ The data subaitted to
variance analysis correspond t§ the grnup nUnbers;ihtn‘uhich, for
each transect,l’eé:h of the 14 taxa were placgd,bj the pfeceeding“
PCA ordination. Sruups were nunbered conseﬁutivgly'ac:ording to
the distance to- the coast of the highest . abundancek of their
contained data. Thus the nuseration- représents the spatial
?elationship of each group tn‘the~thgnshbre. |

The: nean;for each line gives an~ihdex of tﬁ2~lucalizatibn‘ of"
thek naiilul abhndance along the transect through the yeér. The

coastal Species {(Euterpina, CorycaeuS""gf., Chaetognaths,

echinoders larvae, cladocerans) have sean values less than those

for taxa with offshore distributions (Dithona spp., Clausocalanus

A., Calanus helgolandicus). Acartia clausi +and Centropages

typicus are located between these two groups. anstal;sbecies are
absent or rare in fail~and.uinter“nhéreaskoffshore taxa are found
clnsef tn‘the neritic area at this tise. |

The resﬁlts ‘uf a variaﬁﬁe analysis ‘on this coding are
sﬁnlarized in table 4 (ANOVA nitﬁ threé vériationksburCES;‘ among
taxa, asong seasonal transects and among cutward  and return

records).
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The spatial distributinns,ofktﬁe populations,along the trah-,
sect‘ vary significantiy with taxa énd seéénn but the variations
betueén’ o;tnard éndk re{urn: recufds ‘are not signi?icantly
different on a yeariy scéie: ,ﬁ.g;: general trend‘ of each
biological descriﬁtnr was sjnil#r fér both the ggauard and return
transects. |

" In add}tion the first interactions among the tﬁreé 9ariation
sources are all significaht‘ Thus: | |

(1) the~spatia1’distribution patterns Vary from one season
to an;thér but not in the same way for all the taxaj;

(éi the diff!rénces‘betneen';ﬁtnérd'and réturﬁ’distributions
“are significint for‘féxa and se#son; |
| (3)‘for allythg~taii c§nsidered tbéether,, the heterernéitY‘
dif?ers i-poktantly betuegn‘the daily and'yearlyfscales.”

,In‘:onclusion,"thé;prin:ipalthsults of this ANOVA are the
;unﬁtEady relationships' pétnéen taxa on ail - time sﬁales, ‘the
sigﬁifiﬁ#nf‘ véhiitions\‘of the sp#ti;l distributinn patterns
according to the‘seasons ahd tﬁe negligiblg dayly’Variatibné in
| spatial ’distribution ‘in ¢nnparison to the variabilitnyVer the
knholé year.

)

c. Relations ‘between plankton and physical structure: ,SEéspnal

variations. In ofdgr to'de+inefnore~preti§e1y b6thfthevkelations
‘ybetwéen, spatial structure @f fhe-planktoni: :ﬁ@nunitiegyand the
Physic§1 'strucfﬁrg  ahdg their seasonal ‘;hanges, ‘an,kinertia
analysis ‘(princiﬁal cosponent analysis nf the correspundeﬁtes)

was chosen which allowed siQUItaneous~treat-ent'of~ these~ﬁtuo
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tYpe§ of inf@r;atibn.

The transect was segléhted in six hydrodynasic zoneégy The
peripherél ‘zone was retained instead of,’the coastal zone
{onshore~LC) becadse of thé‘léck of physic;l knowledge about the -
cbastal _convergence C(° .and the,siiilarity of samples in this
~area. The marginal zone C-D2 was divided into two zonés~r95pecti4k
yely,'neiéhbouring the‘cnnverggncéu(C—Fé) iﬁd;the deep divergencea 

(FC-D2). This partitiuﬁ e;hHASiigs the’rnie of.the divergence as
a boundary bstueén,the -arginai zone and’the resainder of the
*céntral'zuné.f The‘origiﬁil dbﬂndanceé’uf the faxa were erarated'
ihyiseries ‘corfesponding‘to éach‘dyné-ic’zone‘¥or each  }ecord.
Ac:nrdingy‘ to the results';of ‘variance,‘analysisw {about the
negligiblekdaily variations), .fhe‘qutuard and return abundances
were averaged to ’obiain estinates of the Abubdance ’in each
hydrndynani:il zone and season. The six‘thsical zone%yso de*inéd
and the nunbér of relevant sasples for each season are sullarizédf
in ‘Table S. For exapple, in‘lupé six sa-ples,uefe made in thg
; peribheral zone during outward (3) and retufn (3) records; tﬁe
sean abundance for each taxon in this zone is the sus of the
* abundances of each’ saihle di*ided by 6; ‘Fourteen times 3§
biological variables should have been obtained, but, due tb the
absence of some taxa during entire transects (table 3), onIy’ 50
variabies could be considered. | |

The ordination of the 350 biologicalfvériableé fﬁr tﬁef s5ix
physical zones is shown in Figure 15 and 16 ( axis 1 : 66.7%;
axis 2 3 18%; axis 3 ¢ 7.9% of thg total variance);lThe second
axis separates fhe coastal and peripheral zone EC-PF $rom the

marginal zone (C-FC, FC-D2). The #irst axié‘separates the central
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zone FC-D2 from the part of the frontal zone that is shareward of

the first convergence PF-D! and Di-C (Fig. 15). The third axis

'tseparates_'the two zones bounded by the deeper adivefgence, i.e.
the part” FC-D2 of the narginal zone and the,can{réikzoﬁe D2-EL
(Fig. 16). | | |

The marginal zone corresponds to a’uellﬁde+ined group in the
thfee dinénsional»draft. This group is more sililar to the group
repfesenting- the renaindérfnf the~fronta1 zone:shofeﬁard',o¥‘~t
thanA to fhé part of central oﬁ9~beyund the D2  divergénce. The

latter zone D2-EL,appears isblated froa the kuhuie track; The

first D1 divergence appears as a weaker boundary than the €

‘ Convergencé"and the?dendary PF of the peripheral ~and frontal
‘zones.
,Acéprding to this analysis; the zooplanktonic populafions,are

- divided into five distinct groups: (1) the so-called coastal

populations found in the peripheral :one;;the fron(al~populations .
divided into two sets dependént‘on uhéther;they:are distributed

(2) around the D1 divergence fros PF to C,br (3) in the marginal

part  of ,this‘frontal zone C-FC; (4) the =sarginal populations
found inside the 02 divergence FC—D2; (5) the céntral populations
koutside‘fDZA',Despitg 'the‘continuity p#'the Cross frontil water

circulation in the lafgina1 zone,” the diVisiun o¥ﬁthis area into

two  subzqnes ’is~ conserved as a result of the “observed -

populations.

‘The. five groups defined by the correspondence analysis are

numbered 61 to 65. The 61 group‘consist5‘0+:a11 strictly coastal

faXa'(gchinodernflarvée, chaetognaths, cladocerans, Tesara styli-
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fera, Cdndacia SP., Euterpina acutifrons and Corycaeus spp.). In
winter some taxa with spring or fall offshore distributions are

represented in this group: Calanus helgolandicus,»CIAusocalanus,'

Centropages tYpicus and Acartia clausi. In thé factorial planes
the B! points forheﬂ,a 'étretched cloud®. The taxa Qith the
highestkabunqances in spring are found at the extresities of the
axes. 'The‘rare~and‘winter taxd.arE"closér to the origin. The 62

gfuup currespondingftn the frontal zone PF-C is more honbgeneous.

The  component  populations }ﬁ.clausi,‘ Oithun; © SPP., ‘and

,Claqsocalanus C. are more nryleés‘close tn_the: péripheraly and
centrél zones depending‘on th§ séason.i This znne‘doés not appear
as an exclusive biotope.

The 63 group occurs bgtneen the~§nnvefgencé and‘thewboundéry
of ‘thelfrontal and central'ZoneLD-FcZ“This group is -spatially

‘nure~‘coherent. It is defined b* the association’in sﬁring of

C.typicus and Clausocalanus A,

The 84 group corresponding to the’deeﬁ‘djvetgence zonéf'FC-DZ
 ’contains aost o* the populations mentioned above but /only in
spring andksﬁnnef. Unlygg.gigggi and Uithona spp., ubiquitous
species, were ubserved in fall in this zone. ﬁ

The 'final group 65 distributed oﬁ the offshore side of the

'divergence,‘DZ' is characterized by Clausocalanus'B and C in

~winter and Ciianusrhelgplanﬂicus;in spring. The deep divergence

appears as an impassable boundafy for~the‘nigrating,tai§»sucn . as

7

A.clausi, C.typicus and Oithona spp.
This analysis allowed the definition of the spatial
distribution n? all thé ahalyzed taxa and their aovesents

throughout the»yéar, With the exclusion of the coastal species,
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all the"populatioﬁs showed a seasonal ‘variation in the
position of their bulk of abundance uifﬁ relation to fhe phybical
In sumsary, there arefthreé sain physical regioné froa  a
biological ‘pointk of‘vien= tﬁe peripheral zone bounded by 'the
frontal zone, tﬁe fkuntal-larginal zone bounded by the deep
divergence and, tb seaward, thé:ﬁentralfzone. Fnr the zooblanktnn
pppulations thére are tuo’iain~grdups:dépending on nhether they
‘u;furyna}nly,ih fhe sase qhysical region (coastal populatidns) or
vary;frol,one‘region to anofherff |
 For the. §irst‘zooplanktbn‘group~the peripheral znne‘ is . an

exclusivel biotope; the first ,Dl‘diéergence is. an. ispassable

boundary for the populations of - E.acutifrnhs;~‘CorYCaeus SPP.y

‘T.styliféré, Candacia'spp., cladocérins,“chaetngnaths and echino-

dera larvae, For the second group of populations, the\’frontal
zone appearsﬁ“as their:bintopé,in,spring, the ‘tine of their
higheStk\anﬁual abundance. At this time the group can be split

into two  parts, one restrictéd,io the nearshore part of‘ the

frontal zone (inside the ledivergenée:ﬁlausncalanus C, A.clausi,
E,tygicus) ~and the second in the larginalypart of the frontal

zone {(Clausocalanus A and B, E:heigolandicus,f~Dithona spp.). In

the other‘seasdns,. the occurrence of these populations 'alung
‘the transect (radial) corresponds to the part of‘therfrontél‘ZQne
uhichk,they 'inhabited in spring (e.g: the periphekal znﬁe for

A.clausi and C.typicis, D2 divergence and central zone for

E;helgnlandi:us, Clausocalahus; Aranq'B andTUithona  spp). Only

Clausocalanus C were observed in all the physic31  regions
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throughout the year. It is not surprising, because this taxa is a
tomposite one ,  including small species and copepodite stages of

larger clausocalanidae species.
4. Discussion and conclusion.

" a. The“aijaof7ngthéqatic§1~treat-entg“

Conments‘ggtggﬁ technigue

‘ Anong " the uidé rangé n+klu;{ivériate techniques, »principal
coaponent analysis (PCA) g;s‘chosen, “ though it ié restrictéd to
‘the iinéar ,csvariation of £hg variables (Gauchk et  ai;;1977);
because of its éinplicity~and'st;bility; Indeed, PCA giies quite
siiilar' results for the nrdinétipn of ;ooplanktun counts when
different sathesatical transforlations‘,are performed, ~ the
logaritﬁlic,{orl-being thé best model for a single Eransfurla{ion
of all the va;iables,(Ibanez,'1971);

Thenfetically, inerfia~ sethods -are -not apprbpriatE',tb' the
analysis of stochastic pracesses (in tise and/or space) i% kthe‘
successive observations are correlated. Hawever, Since' Cassie
(1967), many authors’-have, uséd"PCA in order to define the
interactions between vafiables‘ and to ordinate samples. As
‘contiguity in tise (and space) ishnpt t#ken in account by PCA,
‘often the fgrnups in_the factorial spacafgather‘ statibﬁs,‘very
distant in time andfépa;e~ﬁnleés\thé_planktun'cnnnunify structure
presénts a '\very strong spatio-tesporal autocorrelation
{Mackas,1984). The ﬁdn conforlit; between ecological clustering
in species‘space and in geographical space allows neither a clear

~identification ~of the discontinuities of the series naor the
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the‘ecusystén. - Several authors have'proposed clustering methods

‘with the contiguity constraint (time contiguity: Gordon (1973),

Ibanez (1981,1982,1984), Legendre et al (1985); space contiguity:
Lefkovitch (1978), Lebart (1978)). A simple technique for

extraction of the general trend of each variable was eaployed

detéction‘of saquences corresponding to particular properties  of

v

here (Ibanez, 1984). By smoothing, high ffequency noise

introduced by‘saipling and tounting~variabi11ty is eliminated and

the autocokrelation - of the successive - observations ‘arg

reinforced. In the f;ctorial spéce,yinstead of a blurred cloud of

sequence is obtained.

Different questions arise from the set of PCA used to reduce

the numsber of v;riableskinvplveq in year-round analysis. First,

the deterlination' of pattern variables, was based on a semi-
objective’ ne{hod; Indéed this'hrncedure limits the'validityf of

furtherkfinterpretatidns;j but no classification tgchnique can be

considered independent of some arbitrary decisions.

Secondly, because the groups were defined by their spatial

distribution, seasonal variations were difficuit to interpret. A

coding of the spatial group according to their distance to the

significance of the seasonal variations. One of the first

positive result was that plankton distributihn did not differ

significantly ~asong  daily Eeplicate records in coiparison to
séésdnai v;riations ~ throughout the year. This test of

reproducibility of the records for ssall tise duration was

" sample points, a cdhtinuous suc:éséian‘ac:ording to the time

-shore perlitéd the variance analysis. This led\tn'Elphasis of the
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inpurfaht (Ibanez 1976) cdnsidering%thét‘-effe;ts of vertical
: distribution were neglected by dis:re(ehoriznntal sampling. Note
th;t suﬁh daily stability has already been sentioned (fbr March)
in relation “to the spatial ’structuresl of zooplanktoni
(Boucher,1984), phytoplankton (Thévenot,1981) and physical field
(Prieut51983);

Thirﬁly, - non linear relationsﬁips befneen vériablesuarEa not
taken into account by the PCA -odel.'ThUS the pafticular'Shape'of‘
the  1iﬁe  jbining the abservations after thé grandzyPCA; 'cnuid
’reflect ah  Arti{icialk strﬁ?ture."iHouevér’ in this :asé,
considering to " the nuaber of turning 1 points  actually
corresponding to physical changes, only an ilpréb;ble coincident
~set of artifacts'could explain . such pattern. 'Névertheless a
 secnﬁd \ independent analysis was perfdfied in qrdér to
'gharactﬁéiZQ these relationships. The precise descriptiun‘o% the
, 5easqnai‘ and spatial pattern of the different taxa by the
currespunden:e : ;analysis showed ,kcol§IEIentary ;’ and not
cuntradi;tory’ results in connexion to those obtained by the PCA

treatment.

b.Qrigin of the defined spatial pattern

Role of the dynamic features ' :

For each seagon, zooplankton popﬁlitiuns are~segregated>pre:isely
according the discontinuities of their eﬁvironient. Statistically
znoplénktnnv populations can bé,grouped;intn cosmunities defined
by their spatial distribution in reiation to the  bhysical~
structures. The limits of disﬁributions ko? these cosaunities are
well défined by fhe verticél lovénents of u;ter { divergences D!

and D2,  convergence C). Nevertheless, these dynasic structures



“arez'ndc“eliays  inpe§eab1e:yhcdnderiesf;{or'ffhenf popuiatgohsr””‘
‘~’Seaecne1 verietiens»are‘eisd;superiipneed °“‘thi5~§ch¢-§;,éillth9
T;eneiyeed"ddpuletions inhahit;a*territury def;nednb; eipa}ticuxarff-

’,PhYSi#alrfinne- but  most ef"then‘(except"thE.;ecricfi‘cnastelc
speciee) are’ not - restr1cted tn the same uater laes allkyear long.

‘ Fordthese,spec1es, thexrxenvxruneent (1.e. enater‘eass) changes h

‘with the consxdered phases uf the:r blnlogxcal cycle. For exanplei‘

= ;C ty 1cus and A- clau51 are coastal speczes 1n fall and ulntern,ﬁd] ir~-, g

‘1nhabxt the frnntal zone (ne1ghhour1ng the fxrst dxvergence pL . -

'_for A claust) in sprxng, the1r annual peak abundance per1ed- and;~f'

‘Tnfare found near the deep divergence 02 in sun-er.xﬂxthuna _gp ahdf[i

",CIausacalanus A and B exh1h1t thexr hlghest sprxng abundances 1n5ff,:jjj]rﬁ77f"”

 the deep dxvergence and largtnal ,znnes,” respect:vely. ThESEgT  o

f‘latter spec1es are never encnuntered 1n the Perlpheral (coastal)ﬁj'fV‘"

znne;“r“

The spatxal patterns nf the populatxnns change accnrdxng tnf},'

phy51ca15

° uspecxesafendf season desp:te the fact that the generaf?w

e,structure of the ngur:an frunt 1s cnnserved. The vertxcal crnss-;ei~~‘T

f¥rnntal c1rculat10n i Perlanent but var1ab1e nf,xntensxtyyﬁdzh

c‘jthroughout the year. The 1nc11ned advectxnns are. probably ueERESt_r;JM

"finJ sunner~ and autunn and strongest nxnter,‘ dependxng

';:uhether the stratxfxcatxon and related slopes of the 1sopycnalsfg““v‘u

- fare h:gh nr lou respect:vely.u Thexr 1ntensxt1es are 1nternedxatefnfe5njfdh

kcyxn sprxng. If the accuculat;on of zonplanktun‘uas only dependent.w“~""

. on hydrudynanxc features (e g.. convergence speed), the laxxla offVH SRR

‘abundenceSa»alonq- a survey nould alnays be nbserved 1nsxde~¥the;;1[*

‘k*;"yfruntalnzbne, especxally 1n nxnter. In actual fact these -axx-auff



 [aré {6und the}e»bnly‘forfébiéf5#&;{#5,ahd ihfspring, “the seéson '_f7

of their  naxi|unv grdu£h and that'bfl naiilun=f alga1f bio-ass;‘f~
: 'Fhrtheriore'~a< specxes Exhxhxts changes in 1ts response to th

- _seasons, ‘n espxte k'the «fcnnservatxon of f,dynanxcal, ~§a¢turs‘ff 

| throughout the year. In addxtxon, all specxes do. \not‘éxhibit‘the«}“

‘ sane abundan:a dxstr:but1an although thear norpholngzcal chaka:éﬁ

f'”ter1st1cs and sn1.-1ng capab111t1es are sxlxlar.k in. partx:ular,ig'

"‘  § nentloned for the area studxed here ( Boucher,'

‘seccnd 5et of data cnnf1rns that copepods n1th szlllér norphology?_ 

(e g.. Centropages typxcus and Tenora stzlx#era for 1nstance) d‘ .

'1994),: thlsf” B

not respond 1n sane lanner to the sale dynalxcal envxranlent Fof ;fV ﬁ

j‘these reasons hydradynalxcal featuras are. 1nsuff1cxent to exp1a1n¢ﬂ11f7f~ 

‘the: nbserved dxstr1hut1on53~'Gtherfe:ological;Qrequlreqents¢‘and5jﬁ:

~ behavior are invelved.

' onlogxcal processes at the yearly scale ;; ]5fi
The str1ct cnastal specxes (echxnudern iarVae;ﬁ;chetngnaths,g

:‘cladocerans, Euterpxna acut1frnns, Candac1a ggg., Curycaeus ;RE

~¢and Tesora stylx*era) never ntcur beyund the fxrst dxvergence‘f 1575"

 (D1) uhereas ' Acart:a,.:1au51  and«;Centrgpaqesg,typi:us:;_afe,; 

 encountered tthUQhPut7fthefareé*studiedQJEThé¢lannu31  peakT af

'~density~ of all. thése spec1es appears in the ‘saame  §éason asf5' 5*f 

- observed in> the Bay of Vrllefranche (Seguxn 1981).% Although'p

- relative tn the. Bay nf Vxllefranche,i strxct cuastal Spec195 ‘arg15; 3'

lesS~ abundant"alnng the transect and the Rcartxa Centropages»_/lyt;fﬁ

gfoup, localxsed in spr:ng in- the frontal zone is. nnre abundant.“
' Less str1ct e:uiogxcal requxrenents cnuld exp1a1n survzval of. the'ﬂ

later group uhen entra;ned anay fro- the coastal 5ysten, allowxngw o



‘;kithelod'fogeoulfiply‘fhhenf*they{:enooootereeseaeonaly7ifavourebief:e }];

f‘ioonditions:far’froogshore.
In scontkaSt, fiheg foie o+ueeasooale vertzcal ~niqretions~‘is=':

obvxous in the varxatlons observed for the other taxa.V"

' S T
'}Calanus helgolandxcus adults appear'}n»danuery (1,to 15 ind.a.

Y. In ‘epringie‘tohorte_uithfdolinentWC4;and$C5 aref1oca1izeduih,;jo

the~+ronta1 area. . Th1s blolass (up to 500 1nd.n ) disappears,in\‘

"ifnay (unpubl:shed results fron 1982 TRBPHDS II cruxse) éndi.June:f‘~‘y

’iyihenfea” feu adults (1 . xnd.nf') have an. offshore d:str1but1on‘fof‘;

‘(Boucher 1984) The sunler populatxon lxgrates to a deeper area.

. Af vertxcal d1str1but:on betueen 600 lsnaf;

dfddﬁe and Dctober !ih‘dth Adr1at1c Sea?

“d‘fl‘dlstrxbutxon nxth an add1t1ona1 O 200 ‘a populatxon uas observed77f¥
J:f o1n Fehruary, Har:h and Apr11 (Scotto dx Carlo et al.,1984).,Th15f}¢5‘

e fshallouer dxstrxbutlon uas also observed, cin Iate uxnter earlyf SN

uas observed 1n Hayeflj*V‘“

,,uhereasve ”rrbrnodal>efdd

“suamer - only dxfferent ner1t1: areas ?‘f“th Hestern;:ef'

'a’Hedxterraneen Sea (Vlves, 1963 1966, Vucetlc 1966 1967 Saudy,ﬁe o

"3;'1972) Such fa seasonal lxgratzon is knounfor the Pac:ixc ‘an d<k7ﬁ

_‘kAtIantxo“: s:bl;ng spec:esnkcalanus narshallae,’e C glacxalxs,:oe"k

V~fC fsnnarchxcus, Calanoxdes car;natus as nell as C helgolandxcus»ﬁ7'

’1,’(Longhurst 1967, Harshall and Drr 1972, B1net and de Saxnte*

"C1a1ree1975}. ;7It”~js?fi life ;strateqy to explo1t { 5eesonal~d;‘

k~jproductlon (5pr1ng blooi, upnellxng ) and to ensure survxva1f7w

: ';duran o’unfavourable seasons. ‘Tfh onset andf»‘ d¥,:p{5l theﬁ a

JéVEf*i"fEfi“Q’?“sfe§e~' are deternxned by exogeneous factors-&ﬁyuT*

‘d‘tenperature,,, food avaxlabxlxty and qualxty (anet and;.»ejjg~e¢,f'

Sa1nte~ Claxre 1975) but also endogeneous factors (Tande 1982,d~?.1‘”~*""

’*H1rche 1983 Bansted and Ervxk 1984) For the ned1terranean forn,f,«?e' ’



;uéh éndagené§us:¥§¢tbk;iaré'3159 5¢:2$53?7 fﬁf {hé‘dnset;bf'bﬁfh"

' the 71aterﬁiﬁtéf'up |igEi£ioﬁ”(deep'énvifonnent‘wifhoui 1i9ht and
:tenperature cycle) and the early suller’donn—llgratzons.‘ In thxs*'
"seﬁse,, we add several 1nvolved questxons to those prnposed by:"
Petersnn et al (1979) in their cnns:deratxon nf the role of 11?9”
‘h1story ‘adaptétxons in zonat:on patterns observed in the Bregon

'upuell1ng zone. ‘?k,

The other o#fshore taxa (Clausucalanus a and B) and, to lesser“  ‘

‘ éxtent,, Oxthona ‘(not~ found'offshore~1n suller) have seasunalfﬁ

spat:al patterns sx-xlar tn C helgolandxcus. They are encnuntered'

“throughnut  thek‘area all the year rnund but 1n lnuer denszty.‘”:‘
Thexr annual peak abundance o:curs 1n sprxng 1n the fruntal area.;"

A secundary peak uc:urs 1n sunner.f in the narg1nal zone for the

; tuo former taxa and 1n the frontal znne for the latter., Seasona1 ,y‘  

vertxcal'llgratxons offsxblxng specxes:have,beennanalyseduxn.~the

'Tyrrhen1an Sea (Hure et al.,1980). They ire neaker nxgrants thana

’ C helgolandxcus n1th shallouer (about 100. deep) fall and u1nter~"*

d;str1hut1nns. Th51r occurence at a lou dens1ty out51de the

pruductxun season cnuld :orrespnnd tn upuellxng in the':surfacé*

~ layer of a portlon of the deeper populatxons Far these spec1es as,‘

for C. helgolandx:us ;thé ;ro1e f exogeneous and endogeneous‘

,factors, in the~seasunal vertica;“qigrations;,15>»an~4unresolved,‘ix4 ,ﬂﬁ;ﬂ

question,

"At the seasunal and dazly scale.

Calanus~ helgolandicus,adults dn~notfinbeaéefSignifiéahtly in S

sprxng and the1r dxstrlbutxon, not analysed here, is d1f§erent of

) these of the later develnp-ental stages (Boucher 1964 Ib;pez;and




VBoueher;ee'ef prees);e These obeervatlens afe eons1stent uxth ‘the
'vezonat1nn’observed for C;narshallae in. the Ofeqen epuellxng’ znne;,f
;as ’detefnxned by dlfferen:es/ 1efthe depth dxstrxbut1on'eeed~‘
beﬁavior (Peterson et al.,1979).k ielthefcase~offf\helyLiéurian,

‘narxne frnnt, actxve suxnn:ng to la1ntaln a depth localxsatzon by«'

v

’fixntera:txngf, u;th“ nexghbourxng ‘;cnnvergent ~and ‘;,dxvergent‘_‘e

c1rculat10n ceils ‘:ould culpensate cross-frental drlft,u_:as,fp

. efedlscussed by Boucher (1964).:Thxs sche-e, but at a larger spatlal,;

*g:eaTh d:fferences“i speczes patternsﬂln th,f

o

ScalE, ‘is' sxlxlar to the lodel of the d1str1hut10n enf 'act1ve _

LeeuinEers in Langluar :ells (Stavn 1971,‘:1n Hackas et al.,1985).-’f

”ﬂeiconsxstent u;th such an 1nterpretat1nn. e_i 

¥rnntal zone are[“T”‘

ee, Further '1npruve-ent of;th1sgscheee§aﬁd[anreitehsidnf5{nf?tbeffe~'i‘

'e:nther populat1uns reqqireslierghbbsgrﬁetieesffehffghe;fvé;iitélf:;ﬂ;

1,d;strxbutxpn at,bathfthe!deiiy’ehd aﬁﬁuel'eCETes;fﬁeverthelese;itw‘

eppearsﬁ:that hydrndynanlc processes can favour or 1nh1b;t the

| spatial dxstr1but1ans of 1nd1v1duals.u In both :ases,:fnbservedfﬁ~i:77

"3!k,naih£ehance of. dxstr1butxons u1th or. desplte dynalxcf dispersidn~ifi

f;xnvolved act1ve behav:oral prucesses detern1ned hy physxulaaxcalneff'e

enstatus.'

"The' aneiysed results enphas:ze strnng relatxunsh:ps betheeﬁ,'e'

‘%znoplanktenxc spatxal patterns and dyhan1c features. They rema1n§e};k"r‘

,,anblgunus,~ (1n the sense nf Leqendre aﬁd Deners 1984),~vhauever,&[ﬁ‘{f”fi‘

w'”betause, one nf the causat:ve aqents, the behavxnr, \' deducedf(ffle:f;}ﬂk~;~ f

*Eether than nbserved Nevertheless they 111ustrate the cnnpleglfﬁﬁk\

,eeinterectxoh ﬁbf, dxiferent t:ne and space scales and then~tfees- 5’ei:

"intereCfiohs, hetneen phy51ologlcal pcocesses, f’beheViorf'ehdffzgfefff



'hvdrchnanics.‘V'Spatial‘"scaies - a * ‘*de+ihedf according  to
~ hydrodynanxc features. Txne scales should be de*xned accurdxng to
specxes‘~11fe cycles or accnrdxng tn cycles uther thanﬁ calendar -

 dates.

onlogxcal s1gn1i1cance of the fruntal irea.'ff‘

, At the-seasonal scale,' all specxes, except the strtct cnastal

«’ones nhxch exhxb:ted seasonal peaks, ‘were found to 1nhabxt¥lthejﬁf~°*c~

f;fruntal zone; 1n thls perlod of thexr annual cycle.ilngthx

the frontal zone appears as a nursery area ‘uhere specxes are’;‘f;f,p7'

7lucalxzed in. thexr spaunxng grnuxng phase. Canstant or 1ncreas1ng{:~?“

: abundances betueen early and late Harch conszdered nxth ~'99ardf:~ R

to the generatxnn txne o* 3 tn 4 neeks at these te-peratures,.;esfc.:i

uell as  the presence of cupepodxte 4 and 5 cohorts for Calanus{

‘ helgolandlcus, are cnnsxstent nxth thxs hyputhe51s. In such areasf\ﬂ:\7.g"

‘troph;c, cnndxt1ons -are. partlcularly favourable }fo planktnnxc;

filter feedérs.' The frontal zune nas adJacent to the absulute

maxisus ,of phytnplankton b1onass (1n terls of fluorescence F);** o

where. nutrlents and stab111ty cand1t1nns should actlvate prxearymg\

product1un. In th:s Lxgurxan narine front, the phytnplankton1C”7~‘

'features and therefore, the ava:lable food {or zouplankton, ;are .

highly «,yariable :over, dxstances °f~7f3Vesfé'r;vkllpeetersl,:

(Thevenot,l?Bl;‘ Prieur ,and Txbertx 1984).;19 cffndfiexact},cn-; ‘

 occurrence of phytoplanktun and znoplanktnn peaKngﬁes’ffoend;"“‘“

Nevertheless in establxshing such a relatxonsh1p,, afherﬁfsctprse —_

such as graz1ng pressure and qualxty of the prlnary prnductxon xnp
 teras 'of age- and nature nf phytoplankters shauld be taken‘Vantn“:

 account Herlen et algp1981)~,:Theephysxologxcal,requ;renents'nff



S ST

 individuals should algbibebﬁunsideredf([seefLahgﬁnrst‘1991, for

a *revienJo* this qdestidn). Such a- study uould have tn includef
too nany paraneters of food and grazer chara:ter1st1cs 'itb ~be 

; inc1uded here.‘
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Legends of tables“r
? Tébié:t:, Inforlation on the surveys u{ progran PRETROPHOS Eath(
' 11ne corresponds to one transect, seaward ar return (fzrst line
'btnlea:h data concerns‘the seauard) Ecynnd EL colunnsfgive ithef
' nistancet’(kn) fron the Cap Ferrat (near Nice) evaluated along a
,nearingé of 123-.f Lo:al times for the hegxnnxng and end. of the

gtransétts and thexr durat:on (nxn) are lirkEd.; ThE' running

'fnunbers of sanples are llsted 1n the colunns, fnr the: end poxntt[if B

'ti;nshnre EEG(l), the key poxnts de*xned in the text and the end’f
r7¢5i5‘$ of{shure EL suc:ess1vely. Hhen EC nere too far fron thgtf‘

‘nfftna;t;;ktnef key p01nt LC cnuld not be 4ound. The absolute leén‘ 
‘gsnééﬁi'ofbtthe shxpfuas.;alculated~frnnathe~pos;tiqns of the, end 

'tﬁOintst;ind;’direttion;;,‘Tneftspeedt’rélétive~,tnr.the 'sethwas
Pj-;ian;Qeu 7a$;cln§étas;nos§tnlé;tn étStn;sﬁé;n:Atitherﬁnttnl nf .
‘iﬁnni?téble ttné’avgr;gn runniné,nnnnerétatttné'ran];paintn"nére"

“talcnlated}

;,’~Tabl§ 2: The 115t of the tynes nf‘organlsls tonta;ned in; thé nlne’t
‘Fgroups def;ned by the general PCA of cnvar:ance.t The descrlptors ‘
'rare the pattern varlablesr thghselves;_de#xnedtj{rnl~ thei ten ;
“pérti;ulnr PCA o#l,covariancef‘of»tnelténnntngdnrtbundéntes ,nftf
”brganiSls ‘measured along he,’ten:“retéined “trénsects.‘ Date,t

,“séaﬁard transect (5) or return tR) and 1dent1f1catxon nuaber iOf

tthe v:riable‘pétterns~are g1ven~1n thefr;ghtfhand‘cnlunns.

: Table 5: The group nunber in uh1ch each nf the 14 taxa was. found,'
,uhxch depends on season (lonth) and transe:t (seauard or return).

The :ar1thnet1c nean,pf lines and colulns are:ngen‘xngthe rxght-‘f



g b;ha}ﬁblunﬁ #ﬁd{battb-'1ihej?e§ﬁ§£¥i§éiy;k1gros ére excluded ff§n', 
vthé~aY§kaginQ;~ ~ A ‘ .
,Tablé;4: ‘Aﬁa1ysis,§f vafiance‘uithkthféé  éour:es;‘o¥ vériatioﬁ.
The kﬁunber, 9+ degkées of freedol,‘ifhe re§uifs;o+}tést;‘F‘ uith

significant threshold are listed. -

ffTable 5: Nusber of ~Saiple5'coﬁtiined in,Leach physical ‘zofne

'retaxned frbn:‘the:schéne7 of: cruss—fruntal ,c1rculat1on.! Each S

k  ‘PhY5it31a~znnétis‘idehfi?ied as (PF n1( uhxch 1nd1cates that the'"”

sanpie‘ at PF is- 1n:1uded and the sa-ple at Dt 1s ‘excluded frnn -

the suns lzsted in that colu-n.,

 foppend1x l Hean abundan:e (n), standard devxatxon (G) of tha 444 o

‘f nunbered tixa for each seauard (S) or return (R) recnrds '16' is:/

‘the nunber of sa-ples) at. success1ve nunths durxng 1981 and I982 o

\The + syubol 1nd1cates an observed presence uf spe:znen uzth very:~"

lou abundante.




Figure captions

Figure 1: Schematic map of the circulation infthe‘Ligurian~sea.f‘
- Vertical distribution of water lasses‘for the studied area is

}schenatized in,theslbuer',le*t‘part;of the figure;~’

h F:gure 2.~ Scatter dxagral of the fluorescence F (relatlve unlts)xpffe* :
‘ : 4

‘;uf chlarnphyll a versus the llght scatterxng coefflcxent b (n Yo

’:}Data were. obtalned on the seanard and return transects n’sthenl

s ' 33,.wv”75"4; '
f,s29th kokaarch'1982.;, ‘The value F= 4 cnrrespunds tu l 4 lq s of

Chli-i - plot ShDHS’ that exther b or F can be used aaﬂff o

estxnate of the algal bxo-ass xn the studled area.l‘

. Flgure 3: Survey on the Sth of Nnvenber 1981, return transectfﬂﬁfhf*u B

The x axxs represents distance frnl the coast scaled wat»,the,/“

o runnlng nunber of the salples ( l sa-ple 1s 750 a length) _(é),fg-ﬁ'

cumpar1son betneen or:glnal and fsnoothed abundance.;t f(b);fqtgi"

smoothed data relative tn the three 1nd1cated taxa.‘ﬁf(c),*'thep,f«f

nattern variable deternxned by PCA correspnndzng to thesei,taxa'

-showing similar /trends’ . The. Y”‘units}[are-1thej nulber_enffifV

individuals by sample fnr‘ha'andathiandfthe percentage:,uhichfljrf;*”“

frepresents the sus of the xnd1v1duals of the pattern var:able in

the _tntal nunber nf,1nd1v1dualsvxn51de‘thessanple§.ﬁ The turnxngwﬁer.

points of the survey graph for the plane of the fxrst tud A

'rcunponents are aarked frn- Agto F. Hnst of then cnrrespund tn a

efchandeein the trend,n+‘thi5'pattern var1able.i
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Fiduké 74:"8nhenatinf fenrenénfntionk n+‘§ne~d§nsity' fleld nandn
ci?culation alnngka::rOSSffnnnfni sur§ny. (3:), typxcal aspe:t nf ,;‘
a hori:anta1~pnn+ilefd+‘nénsityni~atn=§nhsur+ace;  (3b), fdensztyi
f‘finld in a vertxcal section frn- the cnaét ’to ’offshore,‘fnith‘
position'of therey pnxnts and«denslty P f% . f; '(3:); cross-
nfronta; c1rcu1at1on shoulﬂg the d1vergence and convergence 11nes

'(thick).‘andr assocxated strean 11nes (thxn). The nanes:zof;‘thenj;;

k'nznnésn{Aref xndxcated above 3c. The per1phera1 zone stret:hedf'57 ‘ "

betneen,‘the ;nast and”the‘begxnnxng n{ the ~hnr120ntal rdensity'
‘gfédient.j;rhe ‘frontél (PF FE) and central (beyond FE) zunes arek

‘nen:ountered further seauard., Frnl physxcal and b:olug1ca1 data,f

tn:v other key pnlnts LC Dl Cf5 D2 nere fnund.n They denarcatef n5nf. 

the cunvect1on cells and the spatxal alternatznq of cnnverqence z”n

“an d dxvergence nhlch 1nvulve layers uf var1ous thzckness. bTheff

’f cnastal'~zan5' refersfrto* the farstfcellw~near“’thedjcnastaw‘théti

‘aargxnal nané, (FC c) tn the cell xnsxde uhxch thé ‘séanatér "51"7 v

"upuelied frnl ZDZ by the deep dxvergence D2 and dounuelled by the“-~
e naxn cnnvergente 1n the frontal zone.ff~f

The typ::al values nf den51typ 5 Pz’ the -xdth nf dlfferent;k:’:"

zunes and the depths ZDI, ZD2 are ngen in the text., ﬂue to théfn'  .

;conceptual nature 70¥ Jthki,schale, nc scale is -arked here,g':

']ex;epted;the‘QVEra11~Iengthjpf“thg%Surveys.,n'

i , R , ; L 3. , o
T Fxgure 5.,Vertxcal dxstr1but1ons of . den51ty (kg.l : broken lznes)f

‘~and scatterxng coeffxcxent {m 1,sulxd llnes) for the 4th Harchm5*'

‘  m1?82 (late nlnter) The dounnard novenent of the bxnlass fornedi’fﬁ;,,,ﬁ

(nw,thé';subsur{ace; layeri'betueen thg 5tatxons“fn 13 f@“d5~18
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nautical amiles fros the'coaet‘is visibletthrnngh‘;thep,obServed

‘kseCondary‘ maxisum at depth 70" ", fstatiph athB‘iiles'efrqlp~the,‘

iR :oast. Note the very ueak stratxfxcatlon beyond 02

‘tFigurelé: The;sane as figure~5gifpr‘thek4th pf’vaeeher¢19él;~The
‘dpineelling B{ethe‘bib!ass is alnnpithe isopy;halnline5~nhi:h}are
 less hor1znntally ihclinedwhere.p’The'lexiiun~bibnassqh : fpundfe

k'ibeypnd D2 The pycnoclxne 15 at a depth 50 netere of4shore;:iiodfff~(f‘r

hnetere:near,the,cpest.

[Figure‘f7-' Vertical"distributiaﬁkio¥:~saiiﬁit9‘l(brukenr71ihes;;p7fr"
"prectical' scale) and potentlal tenperature (sal1d 11ne,~ ‘C);fpf

hthe' ith Nave-ber as Fzgure 6. Only the upper layer (0-200uii'i3*‘

presented here. The therlal grad1ent hetneen 16 13 5 C is’ located f

f 1n the area of the llnlIUI in sa11n1ty (38 25) Conversely, belouf,~

- the pycnoclxne, “there xs a strong S gradlent, hutvtenperature;xsfik'
' ainastycphetant.e This separatlon hetueen the S and T gradxent 153‘
aisu:dhservedeat the surface,(F1gure B) desplte ‘stratxflcatxnn. '
rohly vertical (inclihee) adveetiﬁﬁ canrexplein~5uch‘1ntErsectiDn5f

of S and T isolines.

. Figure 8: T-S diagral of the SurfecefsurVey,kreturh trahsect;,on

the 3th of Novenber 1981. One dnt was. plotted fnr every 50 letersfh‘

of the tow. The key points’ dxscussed in the text are larked near .

the correspond1ng dots.p f

Figure 9: Variations of abundanca (dotted fline) forl‘Teaora'f

stylifera‘;actprdihg to the var1at10ns :uf' densxty ;(tdnfinueusy~;‘



3 ;‘ff1'l7:1'7f7 | a =

lxne) along the transect (runnxng nulber of success1ve sanples of
about: 750a length each) kThe key pu1nt5 of the physxcal struc-
. ture (see text and table 1) are 1nd1cated by vert1ca1 bars, drnV

arrows. - b 1s'for the Novenber'seauardktransact,"b' for November

return,'c and c’rforkJanuary:seauard‘and;returnc Tenora stylifera

"was absent in all\Salples of the other transect records.

' ;,Figure~;10 : ‘Sanécas Figuraf9fhutqforffalanus helgolandlcus The‘

~dates of each recnrd ,wtnthfo¥«Junev(1981) Novenber 3rd (1981) y

¢ January IOth (1982) Harch 3rd and Harch 30th (1982) are 1dent1- IRNRRCE

c;fled by the~ Ietters a. tn e successxvely u1thout "‘c‘fnrifthég'r
'<nseauard record and u:th it: for the return.i Calanus helgolandicug”

‘*uasfabsent~1n*Nove-ber@f

'kFigura‘li:isane¢aéﬁFigura; ibrbut,for;Acarfia_clansi,~

~Figure 123 Results nf the general pr1nc1pa1 cnnpnnent anaIYSis}c"

f(PCA),~‘1n terns of the pos1t1nns o+ the 39 pAttern varxable (PV),;'gﬁ

‘axe relative tao the fxrst tuo prlnCJpal cnnponents. Dnly the nd,‘"‘
:po;ntsa of the axes are‘representedr The. nunerzcal code gf PV 15
' detaiied in table 2. The;nine‘grnnpsr( 61 tq,SQf)kare:defxneda;nf

. the text.

 Figure 13: Distributibnsnkalong the transect (x ax1s) of the

- cusulated snbothed abundances uf the specxes constxtut1ng itnef

rininek grnups ( 61 tn 89 ) defxned by the general PCA., They ;fefﬁ~

 numbered fron 1 to 9 accnrdlng tn the Spatxal pattern‘ dr1ft1ng S



: 1 {1122?;_

 ;frbn'the cnasf,tn thé’offshqre.  LéttefskA td 1 ;brrespond'£p~thé"
“tUrning: ﬁniﬁts bf,the gréph of th§~52"ﬁbsefvatibﬁs in Figure[i4i
VVEOr'exanpierh cbrtéspdnﬁ§ to to the turﬁing point én:ndhtefed at
B the bbsefvation nunbered:5. Dﬁ fﬁis fiqure~the:abundance;aninun
. of the grpup‘Syis'logically'jséeﬁ,at‘this huler; since’ this

group is strongly correlated with théffirst axis (Fig. 12}.

S e T e T T e e
~ Figure '14:  Projection: of the end points of the 52. * observation = -~

fvectnrsylin the”*irst’tio pfihcipal axes as['défineds using‘:the~f,~

“~7 general PCA of the zooplankton data for flve surveys.f The jéan:f

,ff“vlucat1on of the key p01nts as deduced 1ndependent1y frn- physxtaly”

  ‘and bxologxcal data are also larked

V;' ?i§ufé~ 15;’kResQits, d$ fhe_{a:tnfidl 'cb;responﬁ:;§§  éﬁaiyﬁfsr
?Péuﬁecﬁioﬁ“  ~the  50 ‘zboplanﬁfﬁn descrlptors | k“'{hé' éix'
phys1ca1 zones N nunbered 1 to & frol the coast ‘to offshure, frol 
' 1g+t ~tn r1ght~1n table 51’1n the fxrst.factpr1a}yplanef('axis;‘2;\‘
~'ver;ﬁé, 1). The attributéd,_nané ‘nf5‘eath} Pﬁ§si§$1 Zone  is
'sﬁpérigpnsed  insida Eect;nglés 6n:thé  cbrreépénding‘ graﬂp ot
 de$criptnrsf{ The date key is -arkéd'§n”the diagraﬂ;fbrg Acartia:

.

’és Vanr'exanp1e.  CAL: Calanus ﬁélgoléndichs{f!CLA,f CLB,  CLC;

=2

Clausocalanus ﬂ B or C; TEH' Teiora styliferé;aCEN' Centrngaoe

:\,tYpicﬁs;ﬁ_CAN=~ Candacla :EE! ACA Acartla claus1- EUT Euterg:nas

acutifrons; OIT:  Oithoma spp;  COR: anrzcaeu _22,] CLAD:

"CIadocefanS;‘ECH=’Ethinuderl~iarvaa;

N'Figuréf16k=‘Sané‘as:Figure 15, butmin‘theise:ohd fa:£oria1 plane
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;Source of
variation
total

Taxa

~ Seaward -/Returnf:,f

~ Seasons

‘Taxa x Séasons',,  V
ﬂTaxa~x S'-;R1g’,

Seasons x S - R

Residualjf
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F-Test

e
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* variations are significantly different at the 5% level.
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‘NOVEMBER

JANUARY

EARLY MARCH

LATE.

APRIL

s § .52 § n:73 R s n:68 R n:é9 g n:70 R ni68
m m 'y o m o m m a m Y o ] ‘m a
Calanus he(golandicud 23.2 38.4 75.0 . 104.7 151.5. 48.9 67.5 71.2 259.2 180.1 407.5
Cabtanus - helgolandicus Co o L 39.7 39.9 8.4 1400 26.9 52.2 12,7 25.9
Catanus hetgolandicus 67.1 60.9 15.8 21,6 - 50.3  72.2 26.7 36.2
Calanus hetgotandicus + 57.2 - 55.8 20.5 25.0 60.7 83.1  53.4 . 60.6
" Calanus hetgotandicus 63.1 56.3 35.5 40,2 26.4 " 57.6 43.0 " 61.0
Catanus helgofandicus 12,5 124, 54.2  77.9 51.6 203.8  B4.}  407.0
Neocalanus gracilis , 5.4 o 2.8 . 46 4.6
Nannocatanus minon 4.6 7.4 14.8 +
Eucalanus spp. : : 10.9 1 : + ,
Catocalanus spp. o . R ’ ‘ + S0 3.2 6.0 + + : .
Clausocalarus A . 44.5 52,2 .'55.5 - 38.4 20.1 14.6 101.7 88.5 38.5 35.0 14.4  18.1  427.0 © 462.4° 119.2 135.0 275.4 339.2 327.9  482.6
Ctausocalamis B . 321.6 245.7 225.7 151.0 37.9 32.5 209.8 254.6 253.1 -227.3 90.8 80.7 910.2 1447.7 1321.5 1307.8 695.6 882.1 874.8  869.1
Ctausocatanus C © - 376.4  256.3 356.6.239.9 12.0 2.5 43.6 61.6 48.5 72.8 492.2 560.1 1566.8 1768.2 6800.9 4858.5 944.2 -1662.2 16514.9 13814.4
Euchirelta spp. : c : o , ¥ . o ’ + . 1.2 28.4 : .
" Euchaeta spp. . : : o i : 4.2 9.3 ) .
Seotecithiceta App , , o , : ’ — o S 29 5.3 +
Temora stylifera . - o 66.2 217.1 . 49.9 413.1 9.6 16,5 - 25.7 . 51.8 + .
Ptewromamma spp. : o o . = 48.8 67.1 i.5 2.9  47.3 51.8 : . . 54,7
Centropages typicus Ad. 36.5°  38.8 ° 68.7 54,1 49.2 52,7 54.3 - 55.6 7.5 7.2 7.8 13.8 272.9 352.1 - 68.6 40.1
+ Centnopages typicus ju.v S A : o e . ) 6.9 - 5.6 -~180.3 222.) 50.9 33,3 . 346.7 371.3 242.8 265.8
© Lucdcutia spp. , o , o B + o ' 4.0 6.8 : : '
Hetenonhabdus spp. ' ; S S : S - Sk
Candacia app. Adtjuv. . . + ) 1.7 3.3 .1.6 2.9 1.6 ~ 3.9 16 . 2.4 + o oo
Acantia efausi . 48.5 44,3 55.5 -45.6 1.4 13.5 2.2 2.9 210 27.1 12,2 22.4 248.8 230.7 216.2 291.8 581.4 674.5 704.6 632.0
Euterpina acutifrons S o : 3.3 6.8 .+ : - ; N 2.5 7.2 1.4 3.2 - 1.3 2.5 "
‘0ithona spp. - . ©7929.3 463.7 524.1 318.8.13.1 -14.2 "11.3 1.9 55.4  .56.8 38.6" -'49.9 1546.5 1272.3 ° 414.6 342.7 126.2  185.6 - 83.6  138.1 o,
Clytemnestna ap. S ) ‘ o R ’ 1.5 2.2 * c + . : k W
Oncaea &spp. ' - L : - o - * 0.6 1.3 . 40 9.1 1 9.3 16.9 .
Sapphinina spp. : o ‘ 1.8 4.4 . 2.8 9.0 o ~ IO ‘ ~ o , ,
Congeaeus spp. ‘ : o S12.9 19,1 8.3 13.9 6.5 10.4 13.7 18.3 IR 285.9 . 378.5 158.9°  195.8
Siphonophora , 2.7 2.8 0.7 1.3 o ‘ ~ ‘ 2.6 2.2° 6.3 8.8 5.6 6.1 16.8. 2.3 8.5 17.3
Cladocerians <« 15.5 © 33.1 18.8 ~37.6 26.8 58.8 13,6 29.6 - ~ + - + 4 - 5.8 24.8 223 43.8 0.6 1.3 0.3 2.0
Ostraclds - .. = . . o ) . S 2.0 4.8 o . + . 2.0 0 3.2 1.8 - 4.6 : : S
Euphaysids ad+juv. : : R S “4.b 0 A4 404 5.8 5.8 6.4 : .
Crustatean larvae = . ; : L 2.9 6.3 o - 7 - 6.6 138 2.1 1.7, 59.0 546 32.3  68.3 : o
Gasteropods . ’ T S T DR y 10,1 15.2 ° 12.:  15.6 1.8 3.8 ° 2.1 4.5
Pteropods o S 39,4 43,7 55.3 07045 o 3.5 9.3 9.1 . 0.5 1. 6.4 19, 127.8 - 222.5 68.9 136.8
Lamellibranch larvae - S ) . o e [N + + 1.4 1.2 5.8 14.4
Chetognaths - S o 2.4 5.5 2,2 4.0 + + ‘ + + e +
Arpendlcularlans 0.5 0.9 © 1.7 2.3 4.2 9.2 6.1 2.5 o * 10.5 9.5 2.9 4.7
Thatiacea . - ; 4 7.2 45 1409 o o Cor e : N ‘ ~ 8.2 25.7
- Echinoderm larvae . - . = . , e - S+ 21 36.4 7.9 19.8- 32,8 70.0 0.7 1.2 0.4 - 0.9
Eggs . , T : : S e 8.4 19.3° 29.8  33.6 91.4 102.6 93.6 105.0 3.0 4.6 2.8 9.4
Naupliuas S R o - » , S w1206 102,70 2200 29.9 5.2 13.7 9.6 21.1
Acanthairians ’ B o PRI 15,6 21.1 21.2 45,9 9.7  16.5 7.3 5.5 14.5 119~ 15.0  13.1 1970.8 1616.3 1064 9 986.3
e b
P



kAnnexe n’ 9 1987,*Ani$otropie'des populations:zooplanctbniques dans*la”7~

zone frontale'dekMer~Lngre.f[
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Oceanologica Acta, 1987 10(2)
Sous :presse. L

Anisotropi@ des popplationsn~zoop1anctbniqu|s‘ dans la
zone frontals de Mer Ligurse |

* e

'par‘F;Ibanaz“'et,J.Bnuchgr 

“Tiiie‘ “ - o - S B S
Anisotropy of zooplankton populations in the Ligurian Sea Front o
 Mots tlés: fonction kgde  structure, - front  thdro1ogique;
: distribution spatiale. o
Kay‘ words! structure ~function, ~hydrologic}l,‘+ront; 'spatial
- . distribution L B

 Titre courant: Anisdtrdpie du zooplancton en zone frontale

* Station loologique - CEROV - 06230'Viiiefranche-SUr-ng. France o
%% IFREMER. Direction des Ressources Vivantes / (Service) Peches

. Centre de Brest. BP. 337 . 29270 Brest Cedex.
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RESUME

-De fortes biomasses planctoniques, des changements de la -

composition speécifique des peuplements et du comportement des

organismes planctoniques sont associés aux fronts hydrolaogiques.
Nous avons voulu décrire comment se modifiaiant dans la zone

frontllc de Mer Ligure (campagne TRQPHOS, mai’ 1982), .Iesf

- repartitions des différentes populations des copépodes Calanus

hilgolahdichl, Acartia clausi, Gantropage§ typitui;‘Clausocaljnus‘ 

; spp., Euchirella rostrata et des larvej"d"éuPhiusiactesy- en

considérant 1'échelle temporelle et diverses échelles spatiales

suivant quatre‘directions différen£es~(NE/SH,,NH/SE,‘N/S, E/W).

Les ddnntoi‘corrn:pondéient;l‘dli’prilévegehtl de zooplancton

et & des enregistrements de paramdtres physiquns en continu- de

subsurface obtenus sur quatre radiélas traversant le front et

parcourus en aller-retour. La variance de la salinité selon

‘di{+ér@ntas - échelles  spatio-tesporelles (estiaée par le

variogramme), a  ete comparée. a celfnh de la  compolitiun_

"~ intraspecifique = astisée par  une - fdhcfioﬁ de "Structure

“multivariabler le distogramme. 'L’anisotropie des structures

physiquns‘et biologiques est ainsi decrite. Si lésy&ariations de o

‘~répartitinn spatiale sont spécifiques des groupes  définis

précedeanent, il 'y a coincidence: entre les . changements de

distribution des différents stades et I|§ :discohtinuités du

parametre physique;r Dans le ‘taups, 'éf1'éche1laf dek quelques
heures, on trouve une <concordance entre les gradients de

population et les. gradients de 'salinité, ~alors qu'a grénde

~échelle les comportements l'individualisent_:olbn les 'groupas‘

speécifiques. Etant dannéfla‘:ohplexitézspatid-teupqrellé des



‘prﬁﬁeisu: biologiques ~|f,‘phyiiques,, C§tt| étude propose do 
dicrifn‘ directement leas ch;ngonnntl de populatibn par rapport Y
l'échelle de‘ variation de la salinitsa, ,tracéuf‘ dﬁ~ front
'hydrologiqye Ligurae. Hene"si la plupdrt ‘des ‘populations

_prﬂscntent‘dus,naximuns de bioaasta:dans,l'intervalle de salinite

‘identifié & la zone frontale, dn;_;h;ngeﬁ.dt3~1pécifiqu|s ont été

reconnus: 'Acirtih,;clahli' et Iei;1irvetidﬂeuphausiiciis ont un
maxinum d hétérogénditd en dehors de la'zdno frontale, alors que

Centropages typicus,fCalanus‘hqlgolandi:ul ét,Euchirella‘Ebstrata

'prés.ntﬁnt‘,une'rtplrtitidq en,eisiihlin;'Qﬁe;prépoddéfgncl~vdei
'ltadei jﬁ?inilni dansiQnttl‘ntﬁﬁ‘tuha ffohf§li.  ﬂéanlbins, 'lilﬂlV
Chiﬂglﬂ!ntl d§ kstruéture d;‘populgfiqni hei Qont  p§s‘ £uujoursrf
,identiqﬁ'g, a:l'i110r~¢£ au rjtbufip§4r'toqs~lri, groupes, Cette
ihstnbilité’,peuﬁ etre‘ intgrpfétéef dﬁhhe ~ri résulfantivfdis
diverses reponses ’idaptatiyl|  desf‘esﬁtce§g ¢on+r6ﬁties“ aux
changements 'hYdrb;ogiqug@f\bruiQudg;7g tgnt»‘ihoriiohtauxv qﬁey'

verticaux, dans une zone de front. .



 ABSTRACT
Hiéh biomass, changes . of the cqnﬁosition'o¥ the ipecies
comﬁunity and even of thé behavipf of'iooﬁiankton org#nisms‘ are
;aslociated uith'hydrnloqical fruntf. |
‘Rather ‘than sp?ciel densities, the abundances of differeqt
lflgélk of taxonomic gfoups were considered namely, for Acartia

clausi, Centropages typicus, Calanus helgolandicus, Ciauéo;alanus‘

8pp., Euchir011: rd§trath,and‘euﬁhiusii&s’lgfvée.
During  the "TROFHOS"chise in the Ligurian sea (nay: 1982);’
 subsurface ’100planktunAand phyiitai,rfcpfds have been nide bﬁck ‘
and forth, along four plrallnl'ffahibﬁt;,;;rois‘thé;hvdfgloqfcal
front, SR | E |
Salihity,varianc: rnlatnd'tu spitia?éémpqrai scalecv(givenlthe,
varidgran function) was comﬁaredito'Hintrasptcific' composition
:haﬁge: estiaat|d~ by .a nuliivariat|, |tru:tufa “function,l,fhe
distogram. Scllesvbﬁtuoon 0 and 24~Kﬁ:ﬁékl‘investigafgdifolloning
four directinnsifperpendicular~(NE/SN), p;rallel (NW/SE)) nbiique
‘(B/S and E/W) th tﬁe transe:ts.‘ i o |
Salinity gradient and pattnrn of/populatiun cthanges ’suggustnd
a strong spatial anisotrbpy.* Bdt in spitn cf‘tho ibecificity 54,
~the distributions, the main 5iplogical:events ;ra related ﬁufthe ‘
high flucfuations of salihity. |
“,Tlnporal structure fun;tjdn’lhpﬁed af4f£ betueen,‘pﬁﬁulatinn
and salinity grndieht at a smdll Cscale, uhnfea;,~ at ‘largéf:
scales, specific behaviors ‘independént from hydfnlogical
- variation appedred. |
Given fhe comblexity of thé‘ pfogessgi ’rofgranced’/in  the

spatio-temporal frame, structure functions have been ‘directly
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‘lsfinated,',taking‘ into accnunt‘ithe scale af‘ variabiiity of
;alinity’ as indek;’ Although most of the pﬁpulaiioniﬂ showed ‘an
increase  of biomasf in the frontai’zone, the analysisfévidenced‘
divérsitf df the specific paftirn ~distributinnsi ‘outside the

frontal zone, Atartia glausi and the euphausiids larvae presented

a hotnroganqausﬁdistribution, hithout‘any da}ly variations, On

“the cbntrary4 Centropages typicus, }Calanui' helgulahdiCUs~'and”,‘

Euchireila’, rostrata shawed rlgulir' patches, ~ with dominant

coﬁipndit stnges~in‘thé {rontai;zqng, _

‘ChAng§§>,ih;ipicifit :omposiéibn hbp§afpd'deing' ﬁhi ‘£no-Qay;
tripf*fdf Tievifﬁl ’shicigsg“§9éﬁ Qﬁ¢ﬁ thﬁ,incfnayeyygh iﬁidmass ;'
‘indicnt!d‘ fﬁﬁih  ;pr§¥er|ﬁ£iaI “?rbn£ai‘ fiéqalis@ffﬁh,l’ This
instability should be ihtérprétldi ai‘:rejﬁlﬁin91 frcﬁ;“thé
differehﬁies 54ﬂadaﬁ£a£ive reipﬁnéagof~thé‘organisms regérdihg*tu

ripid hdrizontal or vertical displaténents«of the water masses.
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INTRODUCTION
Les frontsfrhydrdingiquas‘ jouent uﬁ réle capital ‘d;ns la
dyﬁaaiquef de lfécpsy;téme plinctonique. ‘C7est’a leqr "voisinage
que : se sitﬁent de fortes cobcentritions~ d'organishcs et
ydnrrflatiyument'&el chanqamhnts de la composition deS~cnhmun§utés
gt dani~“le}‘:nmportauent ﬁ!s aninaux iqk-nenes (Steéle~ 197§;
: Hérman;gﬁ‘:i,,'1981j\ §§ucheE’1984).’Seuls d;s~énrp§istrements'eﬁy,'
’coﬁtinu  iuitip§rahitr§§g€g¥ peuQQnt'~iekv{;"a quésfifiér,;”lés"
inta?actiohs”ehtre'fl?i‘ processus phy;iqueﬁ ﬁ!t' bioloqiqﬁos S
moyenne aﬁ 'a pefite f;helle (cenfaines de metres } 30fki ét'vde
, I'Enure éiduelduji'jours).' Le;tfaitamenf~numiriqde:di :i type de
’duhné95~fara;l'objat de cette etude. . | |
En effet les donndes d abondance du zooplancton récoltdes en"
 continu je pf?tant nalbé d|s~anaiy§éi'quantitatives classiqués eh
écologie. D'une part “les observitioni sont ‘ successivement
dépendantgs les unes des adtres. Dfadtre~paft~leur variébilité
tri; importantl‘ist due iussi bien & l;imprﬁciiion‘dns comptages '
~qu’au phénonéne de nicrodiitributidn iﬂ situ, La biomasse et la
:olpositinﬁ spécifique des peuplements varient,§  1 "échelle de.'
quaelques haQres sur un é:hantillonn#ge aller-retour d'une‘dizaine'
de kn (Ibadoz 1976), Enfin, wune deﬁcripﬁion fine des méc#ﬂismes
qui détarniﬁent la structure spatiale de l’étosysténe imp1iquakde
tnnir" compte  &9| processus iux échéllos spdtio-tamporélles
iupirieures et inférieures. Une'ah#lyse d‘inertie’donne ie 'mémai;
,boids H dns,iniokhation; appartenanffa des échelles di{firnntes
et ne peut fournir qu’un asﬁ;ct glob31 et‘!£atique de la:rialitﬁg
Par cbntrg lﬂanalyio spectrale perﬁet di'disiocier lo;, échellpg

des ~ processus ‘binlogjques‘ ~ (biomasse, production
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phytoplanctoniquis) at‘bhysiqua5:coane”ia’:diffusion furbulbnte
(Platt et al., 1?70‘ Plaft 1972). 'Néanmbins«la'conditron  d|‘
stationnarité indispensable pour ,cé‘ tyﬁe kd; traitgﬁent ’lst
difficilement  acceptable pour 1" étude d'ﬁnﬁ zone fréntalé
car;ctgrisie par sa trés £§rte‘hétéfo§énéité.‘
Nousyn’uti;ilornnl,donc'pas de mithodn,ltntiiiique;liég a des
,:nnditioni d?applicntion p§rtiﬁuiiére§‘ et nous fénQnﬁeronf ‘;
’1'1n+érnn¢e statisfiquo;~' Li métr:qul d! 'distahcn‘ dé' corde
(Orlaci, 1978)- a le nérite de quant:f;er la dzssenblanﬁu antre
des obsarvatxuns pour un grnupa donné de dnscrtpteurs, ,en,ﬁénant1 
: colptl non:‘de 1’ abandancu absolue des espécus paxsﬂ_dé  igur; -
propnrtions reiativ-s dans :haque prélévonent.; | | |

La dilt:n:! de cordn noyenne entra des stat:ons léparées par

des 1ntarvallns de tnaps ot/nu,d aspacn,de“plusfanfplul,,grandi -

di¥iniri une fonctxon qui. traduxt 1 ivolutxon de 1: cqnpositiqn‘
I d’uh pnuplepent ‘en fonctinn  dés échelles spatiortémporellesfw
yf(HAngs et Sefton, 1982; Mackas, 1984). |
- Lfanalygajkdei‘ dohnées’d‘ﬁnf'qu;drilléga Vd’eﬁfegigﬁfemonts
#havauqhant, le ‘4ront  Liqufe‘(;aabagne TRdPHOSfdg 3 ‘ag‘ S‘ mai‘
‘1982), . permet d’ipprééigr“la~ varinbiiitﬁ; dg , pbpﬁ1a€iohs
"~z§aplaﬁctoniquesf selon’:dif¥ér¢ntqs ‘éche119sffqt ;différgnte§~~~
:kdirettions ;patiq-timporilles;; La prégéncé{du\frbnfﬁﬁydébidjiéuq,
se”~tfidui£%‘ ﬁinii’;iﬁir" gﬁEL“anisotfopi§  ‘dés’ ~stchtur|§‘

plancfoniquts. Ceci conduit, en abandonnant”'t;‘ référéncgJ

E géagraphaquo, i calculer la fonction dekdissemblantl'paf?rippdrf,“f'

i ola salxnxté, tracaur de la structure frohtaie en Her:Ligurg.
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MATERIEL ET METHODES

Protocole gj site de l'échantilldnnaqg

Lés prélévgmants de zocoplancton et’dasf enregiitrehénts de
, ;Pa}aaétrés> PhYSiques ont eté effectués en contiﬁukde 'éubsufface
selon un quadrillage formé dé dix radiales parallélas g'é beu\
prés 25 km dé‘lonQ a,interval1él d?enQi?un;S km iﬂer ftigurﬁ;
gampagne TRO?HQS; ziet‘4‘ngi 1982).‘Cej£raj§t a:otg,pafcauru dans
Ii senQ NE/SH’contré ie cdurahﬁ'ﬁOyeh;: puisfi5§édi3£i|§nf Qprés,
&N seﬁs' confrairel Chaque parcoufS'a~dﬁréf|nviroh‘“35"heures.
- Etant donnée la,‘:hargelteﬁhniqué‘;des; analyse; taxohoniqulﬁ,
seules les quatre radialni ¢§d£ri1ei'de chiquek*friﬁét~‘lnunérot
4,5,6,7 i lfallef; 14,15,16,17 aﬁ‘retuur)jfnnt éﬁé dépouill des.
Les ‘prQIQVEmentg de ioopiancton ont‘été féafisés a l'aide

d'un-  échantillonneur de type. Hai (Buuchar,1994). © Chaque

-
»

échaﬁtillon correspond a cinq‘minutes He«panpage;,~(soit a*';he
distance parcourue de 77! néfrei;a cinq'ndeuds). 131 priltvlnents
ont eté effectués & 1'aller et 137 au retdur:“Les obsgf?atibns~du
fetnur sont numérotdes dénskl;ordre invér;e  poﬁr; établir une
cofrespondan:e géographique aveé celles de 1 aller (figure 1)p

Parai les paramétkes enregistrés, la temperature (in situ)

et 1la Qalinité taprés pompage), ont été hesuries,~£nutes les

>;ingts secondes par une sondé:tractée congue au Labofatpire de
Physiquek et  Chinie marine 'de ~Villa+ranchn-§dr4ﬂerfkiL.P;C-H;,
responsable"du progransne L}Priéur). Des joyenng; d; #es dénﬁé?s -
sont ﬁalculégs sur 5 ninutes de mesﬁres pour lesfwkrehdre
cohérentes avec les donﬁées biu1ogiques (cf, Bouchar >et 31.,:
1986, ﬁour une description techhidue); | |

‘Les radiales coupent la zone frontale dont ‘ia,‘bordure
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cotiyre est définiu«d'aprés Prieur (1979,1981) par un  gr;dient’ 
" herizental de‘salinité,toﬁprisventfe 38,20 et 33;30x10'3‘(figura

1), Cat autnur distingue du cﬁté cotier une zone périphériqﬁe de
salinite iﬁférieure of correspondént au courént Ligure, yit une

zone cnnfrale plus au large et a salinité supériaure a 33,40xld

Bien que la typologie des:nassas d’aag‘ résfe éiobaleaent
s&nblable d’uﬁ‘ parcoufi ‘§V\i?autre ‘(ﬁqin€ ’de dEQx 7 iOuri
">d'intgr;:lle), il‘ e;tu‘déjaicl;ir au‘vu'des‘ nodi%i:ations dés
;i;ohilineé, - que fdes aébliceheﬁt§ ndtable§ di£ hA§§es  dfaﬁuf se
‘Iontyﬁroduit;.f En dehnrs_dds‘i:ohaiine| ¥ront§1§£ bigﬁyh#kéu‘eg# 
' §n pﬁut remarﬁuér (fiéﬁre 1)‘un.noyah,dfé§u~a: $B;40£i0-3'fsolé
;q @enff!, qui s’ ast sensiblgient~dé§ali vérsrl'jst’au raﬁbur.

~Un des objéctifs 65 1’étude;est dfana1ylef;1;, 1oc§lisationk
des communautes pléﬁctoniqUQS'et siy:ellg;—;i o5t‘ conserve des
‘relations ,iﬂentiqUés vis-a-vi|  de' 1a‘ st}ﬁqtﬁfg :hydro1ogique
traduite par Ie§ graqignts halins; | R |

;Données'biolcgiques*réténues«; -

Parmi les 32 catégdfiéﬁ iaoplanctoniqﬁgs’déqﬁmbféis,~'16,ont
ité‘ cpnsofvéel~ en ‘Eaisbn  de ieUr iflthiVé  ;bond§nce‘ et de
:l)ibI!ﬂCE"Cdnlt;tée dE migrati0n,nthhéﬂérala. Lés:données 'th“~
kkéff convertiéi;en:hﬁmbré;d’individu; pAE1m3 ;kLeyﬁiblééu“lrrésuhef

les ~ciract§ri1tiqués‘Quaniitatiyes:de2:35 16;Qdésériptnurs. Les

Calanus helgalandicus';sthdas 1 et Z‘n'ont’panété reténu; en

‘raison de leur‘rareté.~Le§ Cliusccalanui‘nfont“pasgété,déterﬁihés S

C o au niveau- ‘spéti+ique ‘ étanf" donhéeW“ 1a~ difficults de
ricdnhaiésance'mdis,séparés'en trois classes A, B, C, de'tailie '

~déckois;ahte (Boucher, 1984), De mehe;' les differents stades
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larvaires des Euphausiacées ont éte discriminisfpar la taille.
Préalablement & - tout traitement numérigue, _les données
biologiques‘ont ¢te transformées par la fonction log(x+1l) afin de.

stabiliser les variances.

ﬁnalyiovdus‘changonqnfs de cunﬁositian‘dls populations

Nous nous pfoposuhs~d'étudier principalamght si‘la“réparti-
, ‘tignl des ‘dif{éfentswtaxans é(aif Qu ncn‘"fEbré;éﬁtativgx'd7Uﬁe‘i
strudturl’ lpaﬁialé ou’hydfologique,~'Au 1i§quf§n;Lysér, chadue

taxdn individuellenent,i,hous avohs‘ragroupﬁi‘ quatre stades de

Calanus helgolandicus et de larves'd‘Euphadiiaties,,Vdeux stades

de Centropaéti. typitus', et 1d’EuchirellaA; rostrata. Les

Clausocalanus; ont été également réunis car Ieur~répartitian'dans

ia zone frontale n'est pas homogénéi(3¢u6her;‘ 1984; ,Buucher'aﬁ

fl'v 1986)- Seuls ﬁ-tiiﬂsi,adulta‘ést:cnhSidéré isolément dans
. cette étude; |
o La wsesure de Ia‘rtssemblanﬁe,antre des échantillonf ‘perhet

de quantifier IH'Vaf‘iéfionS,relyative's de m‘papumm. . Cette
. hesure est baseée sur la proximité des ob;erQations'dans 1 'espace
des descripteﬁf: RM?. La longueur dunvectéur  iianfy un- point
échantillon de cet hyperespace & 1'ori§ihé des axes représente 1a
- densité totale d'organismes en ce point, alors queyéar diréction
figure les rel#éions deﬁdohihance~en£fE,leé~cafégnrieé. ~0r‘hou§'
voulons comparer les changements‘de communautéf;ﬁdéﬁendamment des
variations liédes a la densité des descripteurs considérés., La

distance de corde (Orldci, 1978) eéﬁ‘une meéﬁre de’diésemblance‘
qui a déji été utilisee enkplanctoiﬁgiéxpér:~Mackag et Sefton

o (1982) et .par Hackasﬁ(1984). Elle‘correspcnd i une . distance
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euclidienne calculée sur les abondances normées ‘4 ‘un paur - chague

éechantillon. - S8i on appelle x.:1a densité‘de~1”espéca i a la sta-

<3

tlon 3, on obtient aprés normalxsat1on:

Z\x“ - S ‘3':/(,2.,,----/7‘-
454 , '

Ainsi tous les vecteurs échantillon j ont une longueur
unité, leur direction_rastant'inchénqée,par rapport au vecteur
1n1t1a1 dans 1’ espaca m .~La dxstance de corde s écrite |

2.
C(ji ZEL( ) |

Elle st nulle let n1n1nua) si deux échantxllons possedent
en,comuunfles nenes‘eSpeces d;ns 1es'nene§ propartions; 'elle“est
igalc A dlux (et iaximall) qUandrlesﬂisbétéswdifférint fdtélanent
d'un prilévement A 1 “autre, Ella pernet donc . da canparer /lés’chaw-f;

gementg de peuplement g° un:sitgvé l autre sans'subxryl 1n§luan:e des 
variitioﬁi 1ociie§:'de;'f§rté~ anﬁlitude ‘dQes‘ §f uﬁe' hinoritéf

H . .
d‘especes,

EE Fdisﬁogfahme“ ’ ‘

Dé meme que la fonct:on AutDDZ (Ibanez 1976 1984) esf  uné
,gxtabiion, au cas multzvar;abln de la 4onct1on d’ autocarrélat1on,
le “digtbgramme : est une Gcrme dfextens;on de la fonétxon»‘de
;truttura ou;vafjogramhe'(Hatheron,k 1§74). Cette derniérékddnne

oune eﬁtimgfion~idé-1a;vari§nca d’qn prpcnssﬁiisei§h  dif?ééante;
ichelles.dé £emp;ifou‘d‘espace);,,Lé {ofnulé du~”deﬁi-varibgraape ‘f

sécrits

2 ,v[k)

ZAQx)e‘t le nombre de p01nts dattants de h
 Si'1un consxdére la dxstance de corda (au carré) moyenne - d.
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entre des stations comprises succéssiveﬁent dans des intervalles
'de ;teups fh) A des échelles de plus en plus grandas,: on'définit
une fonction de dxssemblance ou dxstngranne, qui mettra en.
evid?ﬁccr lés’nddificatinns scalaires"des‘ éommﬁnautés.
4:4) = 5’ oL

| QAJ(A) 4

D”aprés, Hackasj‘(1984); 1p~di§togramge,théor1qul én jnilieu

; 3+{.

‘furbullnt' s‘aju:ta' i une pdrabold=‘ pour dei _échgllesw~£fés
qrandis. il‘h'ixilto plus de correélation nntré"les, ¢chantillons =
et :la;dissenblancé tend varifia 1iaite°maxinala iuPérieure de la

‘ nttriqul. N. d:sposant pas d’ échantillons prilnvis sxmultanément
2

‘aux neans stat:nnl, la dzstance soyenne d ne peut dtre calculée -

pour un décalage nul (h=Q), On peut ! estimer en extrapolant la
fonctxon enpxrlqua Jusqu’& ison ’intersection avec lfaxe des
ordonnées. Cette distance ninima1e resté toujours supériéufe  a
zéro  pour 15i“données faunistiques,,r traduisant léur* €drte
v;riabiiité‘laléatpire (phénbméne cnm;afable'iii‘effet’de pépiie
des virioérammés); On caiculera le distogra@mé soit & partir de
la composition das gspéces (variations de ‘compusition
taxonoQﬁpua séit, paur une espece donnée} a  partir ’dégyla‘
composition en stades de développemgnt'(variafion de la structure
d'dge de cette espéce).
,RESULTATS
1. Anxsotrop:e gg la cnnpos1t1on 932 communautes

Les distogrammes ont été astimés dans le kcas, de. groupes B
rassemblant p}usieurs stades‘de développement, et lesivariogram-
V‘mes dans les cas univariables deé_ﬁ.clausi’idultes et ‘de ia

salinité. Distogrammes ,et:’variogrammes:sont‘{oui deux liésf:au;‘
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concept d'honcgenéiti des popuiations:i le preuier,quantifie les
nodifications: dans la conpositicn d'une cammunauté, le’ second
décrit la distribution de la varlance d‘un descrxpteur en’,fon-‘
ction des dchelles de temps et/ou d°’ espace. Ces~ueux fonctions
expriment ainei )'amplitude des variations de coaposition d'une '

population ogy. d un p.upl..gnt o ' en,fonction de~ l'échelle

.

dfcbservatioh. Un dxstogramne spatzal pour Calanus helgolandxcuek'
per"exemple,' donnera ' échelle en km des changements reletifs
entre laes répartxtxone des d16+érents stades de diveloppemeht;
changenents ‘pouvant refltter des repcnses dxfferentes par rapport
4 _desufvaraat1nns du nllieu,,_ou;blen d autres - dlfférences de
cqudrtlmentx' . taux\, de’ ~croiesance;,"coupét1t1on, ;7be101ne
, trophiques, pussxbilxtes de nxgratxnn. Un varicgraeme‘spatiai:dee
salinité:déftnxra‘,1u1 ,1 echelle domxnante de la stabxlxté ou de
~sou hetbrcgeneite.'La cnaparaxson;entre‘1~éche11e,des changementsrr
‘de'populeticn,et l‘déchelle dlt‘viriettcus da‘parametreefdugmilieu
(salinitée‘par exeeple) sera doncleesentielle carion peurre'ESeéé
 rer ainsi identifier et relter la structure physxque frontale et
le cumportement specxfzque des crganxsnes :

Les fonctlons de structure spatxale saront calculees pcur~
40 ‘échelies variant de 400 n & 24 kn par pas h) de 600 aon
' estxmera la dxstance au carré moyenne entre des stat1ons séparées‘
’ succees;vement’par aoxns;de 600 a,:,par plus'de 600,mqet moxns de
1200 L. etteinei de suitej 24 km correspondent a peu pres Fy ta 
longueur moyennE' des radxales.k‘ Une‘ fonctxon de structure ,
temporelle sera defxnxe pour des echelles allant de 20 mxn.“a‘lst'

h _par  pas,de 20;m1n,;,Le‘pas de;ZD;'min. _correspond ,atkquetre
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itations su:cpsiiv!s en moyenne, CElui’de 13 h & un peu moins de .
la duréde ‘totalé'du‘parcoﬁrs d'un quadrxxlage. (a. l‘aller, la‘
radiale 4 a débuté & 14h20 et la radiale 7 s‘est terntnée H 3h52
le 1endema1n, suxt 13h32 aprés conpte tenu des ralentxssements de
vitesse durant les traJets ralxant une rad:ale a l autra).
. Nous avqns‘estxmé s;x +onctions‘de structurer
- jﬁatialn hbyenhe {ou globale): basée sur 1 espa:enent entre les
stations toutes diresctions confondues , :

= spatiale dans 1'axe des radxales (direction NH/SE)
- spatiale perpendiculaire.aux radiales (direction NE/SW) ;
- spatialefnbliquenjnt aux radiales selon la direction,N/S,
- spatiale obliquement aux radiales selon la direction E/W
- tllpornlle: défmnxe par rapport aux écarts temporels

‘Cas diffdrents sectnurl géographxques ont ¢te détermxnés en
dﬁﬁoupaht 'l’ospacn t;l que représenteé a la #igure,[ia.  Chaqua
cbservation est i tour de rale  I’origine~ de :cg référentiel
‘ conititui‘dl quatre axes (Hald,l?GU);  Ident1fxer par exnmpla les
observations distantes du péint i an£r0«3 et 3,6 km, situées dans
le sgct!ur N/8, revient a traber deux ~cnrcle§ concehtriﬁues‘
situés A4 3 et 3,6 km du'poinéyi et A repéref lai'_poiht§ :situés
, sinultanihent‘ éntré ﬁas deux courbcs‘at:dani lesydeUxiysnﬁtaurl
inquliires symétrigues dé{inis par la ‘directibn fN/S;£'I1’ est
triviai de démontrer que si un'poiﬁt j a ete recanﬂu.";l sera par
la suite inutile de le conparér aufpdiht i précédent carf;es deux
puintsﬂseront toujours a la néne distance ef‘dans le ménme secteurx 
bien ‘que l'origino des axes ait change. \Catti;’propfiétéx a
l’avantage d abréger notablement le t§m§5~da calcul. |

Caépte tenu  deé neuf groupes dE‘descripteurs  bid1o§idues,
des six fonctions de structure et des daux trajets, noﬁs’ avons
obtenu 90 ~fonctions;du’il ;erait‘dif¥ici1e de réﬁrésénter in

extenso. Cependant une synthése ‘numéridue a pribki ude ces

——————
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infbrﬁatioﬁs ne serait pﬁs‘judicieusé a cauiefde~1a spécificité
. des réponses qu’elles(nxp?inénf, l'écheiln correipondant. aux
paint; de’ rupture hajeurs oﬂ’layforne~§éﬁ£rale dé la fonctjon
sont plus importantei que 1e;fvaleurs numériques |11el-ienes.
Finalement, seule  une analyse qualitative snnble  possible, ét
‘nous avons sélectionné les exemples rapréseﬁtati#s;das;différeﬁtgf

‘ types‘de“pfoceSsu:‘observés;

La variation spatiale moyenne

‘Salinité

Les  deux Varioqr#nme§~d§~galjhi£§‘: érlfailér‘et iuf:rétdur
(figure 2a) ont uhg~qrﬂonﬂég;nulief5i,dﬁ ektripole’ieuhf ten&ance~
pour_h‘n‘dgj Cettp,absance’dieffet\de péﬁiﬁe?indique qﬁé le bruit
“Qstf‘inexistant dans ces:dqhnées, f:ontriiréméqt aug absérvations'
biologiqugs. 'JuSQu’a une éﬁhelle de & ka (;ait un peu'nains de
10 stations ,éunsé:utiyei), ’1e5 dau%~f6nc£i6ns éllér et refaﬁr-
sant prafiquepenﬁ idéntiqués.~ | o |

Au -dela de & km, '1elvaribgrahme‘sbﬁti;1‘de-;salinité :au
retour’ montre kuné @rés, forte tehdance 1:§¢:Dmpa§ﬁée  d;une o
périddi:itg‘,d'eﬁyiron 5 ka. 'CettequciiIAtign correspond yola
‘:priSE an;Cdmbte sﬂctéssive,de siations«#ppaffenanﬁ a desfradiales
 di¥¥érentg§_. Le;prémiér pi:~(§'6 kﬁ) cofféspgﬁa akla‘:onﬁaraiidh;
1dé~&édi:radiﬁles successives, Ie'deuxiéﬁe.i;}12 kh)1éﬁrfes#ond,a
la cohp;raisbn d'une,ridiiie'sur d§ux; at le ﬁrbiiiéne (a 18 ka)
d'une radiale sur trbis}~‘LEs pali?rs ”luc:£dant~ A ces pics
‘corr!spﬁndent 3 la cnup;raison 3ejkstitfoni‘liﬁuégé sur‘uﬁekﬁame
‘ Pair§ daVradiales,;qu §§ﬁféfe1uhéfcikfainé';tébi;iti locile ;7ia

fonction de,stfuﬁiﬁre.

10
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A l’#lldr la salinité est ;utns’lnnlible ' ct.paisagn d'une
radiale a l;autril in,uffet pour les échelles in*éfigures a 18
~ kn,~i11¢ ne présente que de légéres inflexioﬁs.‘Catt: analyse est
,‘vérifiii‘ par le variogramme caléulé pour la Hirnctiun NE/SH,
porpsndf:ullire~auk ridiales (figure 2b). La lalihité est rnlétif
vement stable & 1'aller dans‘ctttn'directioh’(autnur  d§"38,35*
xlOf?)é, En f;v;ncﬁo,au’rgﬁqur,: plus la cbﬁp:rais@n,is'éffecfue
knntrefdts,radialns tiuigniésf(‘choild/ipaﬁiale cruiisanfe),' plus.
la vnriibiltti,augnonte'(ntnn‘:i laflalihitQ'no}ohh:kdininunf.’Ci'
phihbﬁbno ‘traduit l'ipparitinn dun £aff gradiint‘tuiVah£  tatth,
direction NE/SH, gradilht~abtnnt ﬁuolqdil hﬁurel auparavant lors.
du parcouf: aller (cf. figure 1),

La forne du;varibgr;nnl aoyén~lfi§dro-23) contient d’autres
informations. Apftlj une phass dn~cfoissance‘régu11bra‘ et peu
pronoﬁtie jusqu’d 1? ka environ, i1l exiita'una‘ruptura~dniplntp,
point‘ de départ d’uno’tlndancnycroiliintg beaucoup plus forta; 
Tres sdrquée au'parcaurs‘aller, kcntta’sgrhctufa est décelable
bisn ﬁdn aoins pronohctc au parcours rétbur. Camné précédennent;
ce résultat est conforte ﬁar' l’analys@ ~de la fonction de
strudturl dans la direction corrlspoﬁdant~5u phénomtne, a savoir
NW/SE (paralléle aux radialest figure~2d); La;rupturﬁ»de pente,
- marquée sur  les deux,pircpurs’ §qt rﬁﬁbnhaissabll  aux nenes
abscisses. (15 & 17 km). Elle est aug H uﬁe forfa Qariitionf de
saliniti, bviduntQ ibrsqu'oh ﬁonparl les obsorvaﬁinns de la zone
marginale et frontale (echantillonnee sur‘pris de 17 km‘du - coté
cotier), & cellss de la zone piriphériqun:(long#ur 7 ka).

‘Les changements de répirtition spatialn du gradient halin

11
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entre les parcours aller et retour sont illustrés pdr les
variograsmes curriipondant aux directions pbliques pir‘ rapport

aux radiales (E/W figure 2cj N/S'figura 2e).~,I1s présantent des

caractér:st:ques inverses: a l1'aller, variation forte en E/W,

faible en N/B83y au retour, variation forte en N/S ot faible en

E/W. Caci traduit l'exﬁcnsion au sud-sst dE'la‘zone 'itudiée,
~d’un noyiu d’eau ‘a. salinxté supérxaura & SB 38 x10 tandxl que le
ntne nayau sxtué au centra des radiales a 1 aller s est ostonpé

En risuné, la rtpartxtxon spatxale des gradinnts ‘halins, et

par conséquent- lav structure hydrologxque, sont glabalenentﬁ
~cnn||rvés sur la zone. Clpendant au nxveau local,; des variations‘
ont eu lieu pendant 1'intervalle de pres da 13 heures léparant  

- les deux:quadrxllagas, qu1 expr1nent des déplacenents et/nu desf

vafiatidns'dynaaiques,de la-nasse‘d,gau,surkla yertlcalg.

Les pnpulition6 p1anctoniﬂues

‘Udof analyse: similaire peut étri' fﬁ;liwétlypo;f 1éiy~
différents taxdnf'kafin‘de~dé+inir,IQQ‘éthelles da - varxatxons
spatiales. Conme prétédengeht §ou(l1a saliﬁi;é, ,seuls  qu1que$ 
exémpie§  seront' comnentés pdﬁr‘explicitéf‘cé'typé'de ~dénir:hé, 

‘yjt nettra'»oh 6viden:e les~différencns qui traduisent des types o

partxculxars de d1str1but10n spatiale.

ijeS, euphausxacées Juvénlles (ﬁousi:~stidei : compris), N

présentent un distogramme moynn (fxgufewSa) trés comparable au

vafibgranne“dé galinité. Les: nemes échélléi“spatiilei  de

Variations‘sont,nises’en~évidance,f ainsi que les memes différen-

ces  de 5thCthIfﬂntr9,pichurs aller et retour. En particulier

Ies‘fbhctions‘da,stchture‘mdntrgntVdij diiébntinﬂitis aux échel-

les 6,12,18  ka, HCorresponddnt' i'l;“;coﬁpiriiioﬁ de fidi;lgs‘;f

12 -
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successives dlyplui'en plus éloignies (figuro~sb,5c,3e). L'heteé-
roginéité‘ croit avec l'#loignement antre~i¢s‘ radiales éonsidif
réés; ;glle .est‘ 5éaucoup plus marquée au retour dans ‘les
" dirictihns,~pgrp|ndicuiaire (NE/SW figﬁra 3b) et oﬁliqua‘ (E/W
figure 3cJ‘paf rappoft aux ridiales. Unefmen!'rupture‘de pente &
, 1?écﬁnlllk‘daa 10-15 ka est niso en évzdonca dans 1aJ direction

NH/SE paralilla aux radiales (Flgurn 3d), plus narqué. au retour,
Ello cnrruspond au changinent do localisation du noyau dn sa11n1-

,té superiesure a 38 38x10 .

Calanus hnlqolandzcus, Cintropignl ‘typicus et Euchirella -

rostrata (onsonblo das adultnl et dns :npépndit!s) prisnntlnt des‘
Jnlxiluns 4 hitirugénéiti A plus potito é¢chelle. Le d::tngranne

‘noyen d| Cintropagnl typicul (fiquro 4a) prisanto une plus grand:

‘variabilité que les cas analysds pricédgnuent. Cnttl varxabxl1té

correspond A la superposition d'une ‘hbtirugénéité notable &

1'échelle de 12 ke dans la direction NW/BE (figurn"4d)‘ déja

remarquée pour. les euphausiacées et la salinitt,‘ avacf'une‘_
dauxiéle a plus petite échelle (& kn)‘que 1'on constate dans las

dxrnctian: E/W (fiqure 4c) et N/S (fxgurn 49)

D| a¢pe, Calanus holgolandxcus k(f1gurc Sa) knontrn"dés
changesents kiéportants aux écholles,dé 6'it,17 ka qQ;’ réesultent
du cumul d'une variabiliteé apparente din;'les diractibns;‘dbliqui;
E/W (figqure OJb) et perpendiculairi N/S'(figﬁra ;Scf avec l§
tendance réveélse pér la comparaison da; rﬁdiilts éloigné;i (18

km), Dans le cas d'Euchirella rostrata I'hétéroginéiti Cest

narqdie A 1'dchelle de & knm (fiqure Sd, Se, S5f), alors que la

variabilité est constante pour des ¢chelles iuqékieurni, (figure

i3
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Sd).
‘Enfin notons le cas plus sieple (non illustré ici), des

Clausocalanus qui présent:nt~essedtiellement, F l‘aIIEf comns au

retour, -une tendan:e\:roissantE‘d l'hﬁtérogénéité quand'auqiénte
1'éloignement des‘stations‘prises en compte queIle que soit la
dire:tion considérds,

Il ressort de cette analyse des fon:tiqns de structure uhe

“définition k dh|~ échellés spatialéi~'auxquellis chacun = des

parqaitrel ou catd#gories biologiques  étudiés 'préienti des

- discontinuités de distribution. Dans le cas de la salinite,

différentes échelles corrnspondant'au |pdéle‘hydrdlbgiqul;glgballf

(zdhps\Vpériphérique, _narginalé;af,frbntale), étiauxyngradiints

\halins~~la;iux ont pu etre c;ractérisées.; Puuf les':popﬁlationé

plhn:tqniques; des échelles de répartition variables selon les
c;tégoriesﬁtaxonodiQues ont été‘définies, Deux résultats majeurs

sant doﬁc,apparus dans cette’ihaiygda‘ d'une paft 1'échalle des

hétérogénéités'semble~liée ;u'taxon‘conéidéré: iéchells large (17

kn‘;ou;'pius)'7pour les eUphaQéiacéés' et les Cladjocalaﬂus,-7

“intermédiaire ou petite (6f‘km)“fpnur“yCalahus,,helgblgndicus,‘

Centrdpages"tYpicui et Euchirella ro£trata. DfaﬁtreI:parﬁ i1

nxistaf una coincidence spati;le,antrgvlgsfdiscohtinuitésf de la

stéucture‘spatialé de 1a~;a1inité'gt cellgs qui~cnfre§pondent,auxt

pnpulaticns'zooplanctqniqués.Vj

‘2.Lhkvariation'tanporélle

Les \variogrannes~de salinite (figure 6a) sont identiques §

1l aller et au retour (julqn'i‘1h30_d|\décnlago ontrn‘losgobiafva-'

i tiunsfséparées;parVenvirnn 18 échantilloni succéssi#i).'LekVaria4

gramme spatial moyen indiquait une telie'sihilitude;jusqu‘a,by km

14
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@10 observations). Ainsi A petite échelle, la cdhérsnﬁe entre les
deux parcourileqt plus fofte dahs le teaps qu dansyl'espaﬁe. La
fonction de structure dans le temps présente 4 l'aller une peério-
- dicité de 3 heurag, qui cnrfuspund'au passage du navire daﬁS'le
'”~gradient frontal A& guatre reprises. Au ketour, en raison de la
forae plui conplexevda la'bofdﬁre'ffontale,‘ la périodiciti,;alt
ﬁoiﬁi‘réguiiére. »_‘ | | . |
Lei distogrannqs ‘des différanﬁi taxpn;,  bij6’ que tres
‘variables, présentent des carictérﬁs’comnuﬁs:avnﬁyla structure d§ ‘

la salinite,

Le variugrinun d'Acartia ﬁlauii (figure &4b) eit.idaﬁtique a
‘l’allur‘ i celui,dgfla silinitii fdut $e passe comme 8l :eﬁtp
ospicl' réagillirt;dn‘fagnn synchrono‘édx;variatinns‘dé'salinité.
‘CapondAht,cn phéncméne est acins prdnoncé’au aetour.;’ |

Cantropages typicus (figure &c) prtsdnta~au retour- une

, dicillation déphasée par rapport(a la salinité:i‘les maxinuns
‘d'hétérogénéité de distributidn~59 situent plutet i dh;  échel1es
’de' faible vafiatian de la ‘sAlinité. Une tendaﬁce: générale
cruissanie’ de‘i’hétérogénéité se superpnse i cﬁ‘,‘nouVEnent
périodique, Elle correspond & une augmenfatibn du nombre de
juvéniles  eéchantillonngés §  la derniéré ‘radiale  au,,'retour,
corresspondant & uh changonént dns~‘cohohtas:’entrl  les Vdeux
parcours. Les ,larves~d'euphau§iacéasf(figure_bd) ontyﬂﬁssi une.
tendance générale d’'allure ixponentialléiau deuxitmé'pircdurs.
L‘inaly:e dis fonctions de structure,yieupor!lles conduit
princip;lnnéht a4 souligner une cﬁrtaine'sﬁabiiité de la structure

'spatialé, caf ~les hétérogéneités observées dans le temps

(s
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résultent plus du mode de succession,des‘stationi iaposé par le

‘f,parcourl du navire que d'une évolution temporeile intrinseque. A

a patitlﬂ échelle, la sinilitude~|ntre les gradients de population

et,de salinité est vérifiéde comme pour l‘analyse spatiale, tandis‘

,qu’t grande échelle ce sont des comportements  spécifiques
(variations  de biomasse  ou changement de compositioan

intraspécifique) qui apparaissent,

3.Les foncttoni de ltrutture estinéeskgiskraggdftti 13 saliditéit
Jusqﬁ't prisnntyl'analysotdos fonctidns’di strutturethnduit a'
,ﬁno superpositlon, a ‘li;misé eﬁ :oincidence;?:des; ttructurES"t
gspatxales définies par rapport a une mane réfirence Qéographxque.,"
Une- deux;éae apprqche;3~donc éted proposée~afxn\de mettre ’en
“évidence directenent les 'falttiqhsﬁyixiittntk‘entrat 6tructure',‘
hydrolngique\ et 'Structuréy‘dééy'pnpﬁlations;uyélle» consiste &

définir des fonctions de structure de populatibh:49n~fonction de

l”ichnlle dl varxat1on d’un parnnétra phylxqun sans prendré en

coupte le :adre spatxn-tenpurel

Au lieu d xntﬁrvalles en kn‘uu en hiures, ton~a Cnnsidéhtit

huit classes dxstxnctes de salxnxté que 1‘on peut relxer i ola

classxf:catzon hydrulog:que trontale

La figure 7 représente lls distogramnes (le"Viribgranﬁe,
pour A clausz) pt 1 abondancn moyenne das populatxons pour chaque~”t

 1ntnrva11e,'fde classe dg? salxnxté.~ Las Ixnztes de classe .’

_torrespohdant~ i la zone frontale de salxnxté ont  ete tképdrtées

sur le graphxque.“ ‘l’f ,qa;)

Excepté‘ A cl ~;?Ve‘t;:tes; les POPulatxonl présentlnt ef:

:abondance croxssante dans 1a zone frontale,‘et cetta variation de
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bionasse est similaire pour les pjrcpurs aller‘et retour.

'Acartia clausi présente un maximum d'hétéro@énéité dans l{
zone @arginale et un minimum correspondant a la zone frﬁntile
(figure 7a). ‘Las variograases de l’allef’et wdu ‘rgtnur‘,snﬁt
presque idnntiquh:. Rappelons que dans le cas de cetfl‘nsptce, la
,fdnttinn,‘Qe; itrﬁ:ture’vtriduit qniquoﬁent la variabilité de
1'abondance selon  différentes classes de  salinité. Les
c#f;ctéristiqﬁesh5bse}9iei‘dépendenf,da la distrisufiunk gpatiale
dg 1 "espece gui’asfvpfiilﬁfn sur toﬁtnkla zone ave;'dﬁs aisiins |
dont- la densité est p1u§ v§ri§bii en dehprs de la zone frontale.
'Léfrlarves d‘euphausiacees présentent dis‘distbgraqnns sinilair&s
Y i‘dller 2t au fltﬁufy" Qui ‘ténoignunt,: d'un naxihum
d'hét_*rngénbité d‘es distributions dans yl'a zone marginale (figure

~7¢). . On retrouve chez Clausocalanus spp.  un maxioaum

d’hétérogénéitév & l'ailér  pour do; salinités supérieuré~ a
’38,35x10-§, .alors qu’'il se situe én zone~'+funtale au retour
(figure 7b) . Catte inversion peut s'expliduer‘ﬁar un changemént
pro?ond de la :6upositian spécifique de ce taxon entre les deui
parcours: en con:ultaﬁt~les données Vd'abondanée, on constate

qu’au retour les essaims de Clausocalanus A et B ont disparu,

alors qu'ils etaient bien représentés & 1 'aller 2n zone frontale.

Les distogrammes de Centfopages‘ typicus (figure 7d),

Calanus helgolandicus (figure 7e) et Euchirella rostraté (figure -
7¢), ont tous des maximums en zone frontale, corrélatifs 2 des

maximums d’'abondance, Ces caractéristiques sont valables pour ies

- deux  trajets dani le cas de Centropages tYpitus: gn  zone
frontale, ce sont les stadas juvénil:s doﬁt les essains dominent

par rapport aux stadesAadultes, et en dehors de cette zone on

17



219

observe la situation inverse. Il en va de aéme pour Calanus

helgoianditus dont le maximum d'hétérogéndéite h’l?ailer an ;oné
frontale est provaqﬁé p;r des essaimi § forfe_ proportion  da
copépodites 4, stade qui devient‘relativément :rare danly les
essains situés nn,inno’narginale. Cnplndant au rttouf on note en
toute zonoyla forte péédoninancn d!s/ﬁopépoditnsjs (noins’dp yiz
de copdpoditasq 4y,  et ~dans ce dai,f i;ui§j 1’aUgnent§tion de.
biomasse ‘pernnt de déceiér une lncalisltibn'préféflntilllef dans

la 20ne frontale. On rltruuvo‘cuttn‘difféknn:nléntri “les  deux

parcours VAVQc-,léstu:hirella_rostfifa dqni'lés,Lef%ectifs>‘déji"
faibles & l'ailer',dnt‘ pratique-eﬂt‘dispéru‘ au retour (voir-
1'abondancefnoyenne’figufe 7¢).

Synthése'gf_discussion

La‘diversité'des;cdlpprtenentsfquifyiﬁnnenf‘d;!tre,,décriti
iiluitre la perte d'iniornatidﬁ Qu'introduirait une ianalysiﬂ
globilé; du tuopliﬁctun; lus directidn; pkéférentiellés"Vari:nt,’ 
sélod"lés‘ taxons considérés et les'{rélationsj interspécifidu;s
seraieni  glles lénes dépenﬂantpsfdes;éche}lés;et dgirkdipensions
spatio-temporelles, L'analyie‘qualiﬁaﬁiye,détaillée’dés,fon;iions‘
de stfuctgre{ en soulignant l'anisétrdﬁie‘dej phéﬂonéhesi pgfmet
au :ontrairl 'une‘recnnnailsanca §¢§fpfoépssus ;oUs-jacants et
donné 1£5; a tfois'tyﬁes\de‘connénﬁairei principéux:  .

f la forie'de la»tendabce éénérale indique 1e~dé§ré de régﬁlarité’
et 11’int§nsité de;,chaﬁgpnents de pOpuiAtibn dans une diraétion
:donnég‘ , , I L

- i:s~yhbints d'inflgxion aarqugn£ ;bit lg’paypﬁge diﬁn proﬁespus'

" responsable de la réplrtitian[a’un autre, soit la réponse biola-

18
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giqﬂe;a une impulsidn liaitée dans le teaps et/ou lfgspace;
;; los :yclés correipondant soit & une structure en essaia de 13
',populatioq, soit é Uné péfiodicité induite par l'échanti}lonnaqe
dans un mileu glob#leﬁent hqaogéne.

En Asiimilgnt insfintervalles’de‘yariatiun d'un pgramétrE'
: physiquq .esslntial h'dne'échelll‘de r(férﬁnca, on peut évaluér
des  €ohctiDﬁ;  6§ 'Strqcturékﬁécriv;nt‘ 1l diitributionkkd§ la
'virihhéi'fpif Eapp6E£’ad’piraiéfre"phfsique; indipendanﬁeﬁﬁ‘ dé
ylfanisotrapio shatio-fnnporélie,‘Cefta‘néthod;;nous‘i pérnis‘dans«
yle;yta; de no£re7étude, ‘d;établir dé uaniére'ubjécti?é,les rela¥
; tions existant entre 11,struﬁtuén”hydrologiqui ;lra:térisée par
‘105 gradinnti haling et la distripution das populations
-planctnniquns.:'Elle s’avere  ainsi plus fécnnda que | ’'analyse
~nu1tivariéé - et que  1es ‘cbfrélations (inutilis;blés ~fici=
‘ initabtlité~de la variance, abiencu_de'rolltions‘linéaires, duto-‘
cofrélation des obiervations suc:éssives etc. ). | |

L'ansembia de hoskrésu1t:{s biuvent ttre résu;és en ténan£
compte de cés principes.

A l1"aller, le front de salinité esf sitﬁé presque exactement -
dins l'ﬁxa des radfale:. Toutil‘lﬁl nlpices soht influéncies par

cette structure. Calanus helgolandicus, Euchiralla,rostrata‘et

Centropagesqprésentent & la fois une concentration de bidm;sie et
un  changeaent de répartition entre les différents stades de

développement au niveau de la bordure frontale. Les

euphausiacées, A.Clausi et Clausocalanus se caractérisent aussi
par des variations d abondance, mais, par contre, c'est dans la
zone marginale que leur structure spatiale se modifie,

Au retour,  le'front‘a migré vers |l 'ouest et un gradieht de
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~saiinité 'supplénonfair| apparait dans 1 axe perpendiculaire aux

radiales. C.typicus' et C.hllgolandiCU| montrent encore une

‘augmentation de la biomasse en traversant la zone frontale, nais
seul le presier taxon uonfre encore une disparité de composition.

En 'ef+et,‘ la stru:tur(' démographique des populations de

C.halgolandi:us ~a changé au retour et 1 'hédterogénéite due aux
‘assains, 00 les :opépbditei 4 sqnt trés bien,repréicntés; dispa-

rait avec .ceux ci., Il en est de méme pour E.rostrata et

Clausocalanus types A et B dont las effectifs preésents en “zone

- $rontale & Ifallar sont,trés,faibles ;u'rgtour.‘,Euphahsiacéns at

A;Alau|i fnnt les,manes,cara:tériitfquelipour ces'd?ux 'Pifcours.,

Las ibondan;91‘§6nt du memeaordre dg;grandiur et ne p.rmeftenf‘
 pas defdéfihir‘si'ées catégbriés:préseﬁtént'égaieaent_@h changé-
ment de‘conpositibn d¢~1§ populafinn;‘ o
Poufplns deux parcours, la:distribution,spatiale,de‘:hAEuna'
des poéﬁlations analyséés présanfé‘uhf‘ldéAIiiatidﬁ Pf§f€réhtiel-;‘;
le cthefvée par rapport i lévstructﬁké hYdroldgidue.‘,Cepgndant,
ehtrév,lés deux parcoqrﬁ, la répartition‘aééographiqué‘ ‘des
Qridienfs ’halinl s'éit nddif{éa iu ‘nivéau 'kc:ii,zytiﬁdis  du?
ceftaines fpopui;tions présent§nt des‘chaﬁéepénts  déno§raphiques’ -
’éuerSpondéntii d§~nouvidu types di cahortés.f‘
’ ’Uhe’:;prémiére  que§tion'li ré!audref~ierii£' dgf‘ défiﬁirf 
-f'd;iginn ces'variations;dui‘pgut ruLeQérkde pl@sieﬁrs processus:
"-‘di;pakition d;ﬁnﬁ  partig ‘dosyihqividui, VQuf~ n7ont‘,pas;‘pu‘
sﬁr#?Vrgiaux‘déplacénents Q; 1?‘na||§‘d'eau au ny~§¢aptgr;g,

- éyolution bioloqiqde,:nétanorphose:synéhkdné des copépopdites 4

de E;héléblandicui‘haf‘example; 
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\

- dérive des:essains‘et‘renplacenent par des cohortes différentes

mais appartenant i la aeme population.

‘Conclusions: ~ les fonctions de structure comme aéthode de

traitement des donnéés‘an coﬁtinu

La régulation de 1'écosystéme planctonique/ﬁérﬁdes praﬁissus
physiquei ost“116Q l»dbs ichnlles,caractéristiquég~de_fnqps  eti‘
d’espic:. Les prﬁnifres\yﬁuantifications‘onﬁ ;§t ;b§teﬁQ¢£  par
l'analyse spectrale sur de; données~phytﬁplancfoniquq§ (Platt" ;i
binain,!??S) ou znoplanctqniqUoé~,(Hiﬁkas et BnYd,1§79f, par-
Qﬂlnbil.yﬂais catte technique est tres cdnin:tabii‘cbnpteftanu de
ses exigences it;tistiduni (séries ﬁris-longues,'itlfinnhairns et
dont la variance est a gzig:i finie). Par contre, les fonctions
de ltructuru (Matheron 1974) iip11quont,seulemint dun'lis séries
aient -une mgoyenns et une variance qui’ne dipendeit~ pasﬂﬂdes
vallurs' observéas cllas-mtnns,“nais de 1'dcart spatial et/ou
tinpof;l‘qui les sépare,

- La caftographie fut uné'breniéré applicatgon d§s,“fonctibhs
de . structure ‘bar le biais des équatiéns‘du ~krigeage' (Matheron
1?74). Le krigeage est un algorithme qui permet de résoudre las
proﬁlimns ‘d’interpolationfgn tlnant’cﬁmpte du,degréidé :ontagiah
'spatiﬁ-tnnporalle infre Ia; :observations ,(exprihé‘ par le
- variogramne). Co procédé a eté utilisé‘gn;Océandgfaphie~physique
(courantologies Dantzier,xqje; 'La.y,1979; ' tixédgt-ctiaﬁ:
' Hald,l?BO; Bohin,1986), en Océanographie bioidgidue; (méduseiafi
Cbnaﬁ,l?BS; - chetognathes: Ibanez,i985;_‘larv§: éﬁ::onufs, de
poissonsx Gohin,1986). | |

k Indépendanment de ces applicitiohs vcartodraphiquﬂ;, Y )
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variogranne l'avére un nutil‘of§icacéxpour la racdnnailsance des
échelles de cnvar:ation maxinalo entre des procnssut physxques et
biologiques. ‘L exten:ion lultxvarxie,‘ le d1stugranle, est . une
~ approche synthét1qul‘particulitrnaunt bien idaptée 4 ] 'étude des
structures écologiques. Cette fonction peraet de suivre dans le
‘témpsy et  dans ll'gspacu l'évolution dés proportion§~ des
‘difiirintesbtranches d’'age d’uanpopulitjon,‘1par‘axenple; ei de
’la ?unparnr auk\changinentsydu ;ilieu'lidif#érentnl‘ichéilas. Une
application‘” du - distogramme - aux ~iirils;~’ chr6ho1ngiquss
,plﬁrj;ﬁnucllos en bnnthélogi| (unvin ltﬂlbah¢z91966) A‘péfnis de
dltaiileryles str;t£gii|‘dénographiquel'd§ .;x gfoupoi’trophique; '
,uacrobonthiduns,' aﬁ, fonction da:l’inddct7 &cs, changeients' d| 
1 nnvxronnenent, notannent la pollut1on par les hydrocarbures due 
ad naufrage de 1’ Anoco Cadiz au pr:ntenps 1978,
| | L’ Analyso des donnies spatiales est rendut pl#s ﬁonplexs par
1‘anilotrop1e des structures tant blologxqqes~ qun‘ physxquns.
 Aiﬁsi les gradients dlk falinitéq horizpntiui ’dans‘kuﬁe zone
; ifbntale'présentant des diractions,pré+ér§htiellis p1us uﬁ npin§~
'sﬁibies. Lés essainms dé plancton ﬁe péUventfplus etre Aﬁjourd“hui
assimilés a des taches‘c1rcu1a1res (hypothése retenua auparavant ‘
dans les ttudei par 1 lnalyse sp!:trale) CCnlfaggrégats {ornentx
, ,des qu;qgs dontlla disper51on est plus ou noihs'ic:entuée' Selon;
cnftiinnq‘directiﬁﬁs Il semble doﬁc necessgxre de se: représeﬁter
les chingedénts des proprzétés phys1ques et les varxatxbns ‘des
répartitions des . nrganisnes ;gccassivanent ‘selon‘ ‘plusieufs
L orientations“ipatiAIes;;’ | | |
Nous somaes lozn d' avoxr abardb dans c:tte étude toutés Ies ‘

"POSIibilitél | L analyse des ;donnéasl~pan ‘1es:' fonctians de
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- structure. L'nstination,;d'une fon:tion de structure temporelle
dans chaque direction ;patiale'pernettrait‘d’évalunr'1a yitesse
QQS déformations spatiales: 1p§ changnnents de forme du front
hYdrolq§1Qul, lés aodifications de 1a ~Idiitkibutibn " des
‘nrQiﬂisneQ. | | |

’, Allant plus 'loin,' on ;puurrait inagincfk‘le  calcul d'unﬁ\
’fonctibn',de siruﬁtura‘genporélie danskcﬁaéhg‘direétion §t  pour
cnrtniﬁs dicalijeiVipatiaux; Pour ch;du|~directioh, oﬁ pourrait
alors mesurer le degré de ltabiliti~disH |tru;turis pour une
0chlllo‘vspitialn'dbhnde.f Céftn ahalyslﬁpirlittriit peut itra de
rtloudfe ia probl ése dofl’estination’duftenbl‘dl-parsistan:e des
eiiaiél. |

Ces algorithmes no;puuvaienf pas étre‘dileoppés F pdrtirfde
nos donndées, car ils nicissitint‘un échahtillonnagnftrés dense gt
tras ‘riqulier {ou ;léltoirui de la ;uf#acn(horizuntalq; et non
une. sélocéion des oﬁsorvations ‘selon  une ~saule direction
pfé*irenfinlln {l'axe des radi;los:‘NN/SE [puur‘»la’ campagne
TROPHOS) . ’Pritiquoannt,‘ une planifiﬁationk cnrréspundant & un
réseau sérré,de stations (maillage carre ou: hexagOn;I) devraiﬁ
étre nis en beuvre.

En complément & ces études de texture spatio-temporelle,
nous évonl nontré l’intéret de pbu&dir -8 affranchir du cadre
geographique, afin de ‘dicrire‘ directesent les changengnt
biologiques par raphort a l'échelle des variations d’un parametre
physigue asientiel. 'Dlni‘natra exemple seule la ialinité a dteé
retenue car elle identifie barfaitenent iaf structure frontale

de ' Mer Ligure, mais il est concevible dani‘ d’autres travaux
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‘d'estiser des fonctions de structure par  rapport - a _plusieurs
vgriablu|‘~phyliqu|s: la vakiabiliﬁé di la chlorophylle poqrrait
¢tre ainsi mise en‘parallélE'avec iés changements siaultanés de
la‘lalinité;"deﬁla température et des jals nutitift;VVoirE~deyla
biomasse zo;planctonique. |
Boulignons enfin que la liste des algqrithaes‘ dérivés des

fonction de’ ;trutture est ldin‘dfat}a close.  Il es£~‘pdisible
d‘en&i;agef‘ bieq'd;aufrés nétriduesique~1e ,distbgfanmo. ,Todtas'
lés‘_ aétriques  de distances,‘ ‘ de\ sinilitudqi;i - uni- bu
hultiv&ri;blas, dui ;ont‘cdurahtés en écologin pburkii;n#} etre
utiliiéés‘ iddl‘ l'anqle»dqug;dQSEription~da ‘l’inisotrdﬁié des
5trﬁctures et de leur :onplexifé P différentgi  échel1§s.

Les {onctions de stru:tufe‘semblént‘dhvrif~i§ voiepvérs' un
nouve;u‘:type~,dfapalyse dés dbnﬁéesfééoiogiQUgs;: tint, bour la-
~descri§tinn- d!; ;‘phinohénes  que"ﬁbur la n?délisation dgs
 écosystt§es;~tout~en~£ontribuan£ia uhe néillaufn conﬁféhensiqn dﬁ

probléae de'l’échaﬁtillonnago du domaine marin,
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Tableau 1.
‘Moyennes, Y, écarts'types 8, puur:éntages de zéros pour les
abondances au m3\ des 16 espéces retenues. La variable 1 designe

Calanus helgolandicus, les trois suivantes sont les copépodites

de cette méme espece, 5,4,7 désignent trois catégories de Clauso-

talanus rangées par'taille~décroissante, 8 et 9 correspondent aux

e ——————

‘Euchirella rostrata juvéniles et adultes, 10 représente les Acar-

~;tia‘c1ausi,‘ 11 et 12 réprééentnnt Centropages typicus adultes et

—  e————

juvéniles, la catégorie 13 réunit les larves d’'euphausiacées dont
le stade n'a pas été identifié, 14 et 15 correspandent aux,stadesf 
furcilia | et 2 (en fonction de la taille), 16 désigne le stade

‘caractéristique calyptopis,

Table 1.
 Mean,X, standard deviation S, percentages of zeros for the 14

3

species‘ abundances in . The first variable corheSponds to

Calanus~heigoiandicu5, 2,3,4 are the copepodits of this species,

 5,¢,7 are - the categories'of ,Ciadsotalénus Sppti arrangedﬁ'in“

dacreésiqg  order of size, 8 and 9 correspond toc the adults and

juvenils of Euchirella rostrata, 10 represent Acartia clausi, 1!

~and 12 are the adults énd~juvenils of Centropages ‘typicusL 13
gafhers  all the hon,identified‘larvée ofkeuphaﬁsiids,"14 and 15
are the stages | and 2 of FUrcilia ¥oliqwing' theif';size,"lb

ﬁepresent the typical calyptopis stage.f
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ALLER  RETOWR .,
~ 7 e — , zde‘
X s "zéros X s _ zéros
t C.helgolandicus 8 15 45 | 4 9 46
2,¢opépodites 5 1320 2941 2 | 2284 3643 0
b3icopép§dites 3 | 9 | 16 21 3 7 49
f4,copéDOdites'4‘ 30 238 tto| 1t7e 37Ty
S Clausocalanus A | 100 163 3 '0‘51 o oso
6 Clausocalanus B | 90 109 0 | 23 19 4
 7 Clausocalanus C 1029 1056 | 0 290 367 0‘
8 g.rostrita (jﬁv) 9 Y- ) 44 | ’i ‘ ,“l - 70
9 E.rostrata (ad) | 7 24 57 | 1 2 87
| 10 ﬁ.clausi i28 141 2 52 41 1‘
11 E:typicﬁs‘(ad) 332 450 0 98. 79 0
12 C.typicus (juv) | 433 a0 o | 258 220 0
13 Euphausiacées (lar) 356 36t 0 | 194 214 7
14 Euphausiacées (s} | &5 17 s | 39 41 {7
15 Euphausiacées (s2) | 32 46 s | 10 .14 19
{6 Euphausiacées (cal{ 5 13 56 3 b 63
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‘Eigure i; Tracé des isohalines ¢ 1’'aller (la) et au retour (ib).
Les trﬁjets du navire ont été également représentés. Les
chifffés reportés a l’extrénité de :hique rédiale indiquent
les numéros des stations. La figure la montre le découp#ge de
l'|1pi¢!~an huit sectaurs utiliiés pour»l'analyie,ﬁu@érique .

Figure 1. Representation of the salinity field for the two
Qutces;iVQ cruises (la and 1b),. Thn'cpursé Of‘the‘ship
is 'aiso  indicated. Numbers set at the extreaities of each
Vtranse;t corre;pdnd fo‘tht‘hunber bf stations;‘:The plot la
‘ ’shouiythe space segaentitioh in‘eight setfiahi n§cessary for
nunericalyyanalysis;‘ K
‘Figure ‘2;‘ Tricé du variogragne‘dey}alin;té;an tirets hoﬁr  19
parcours. a11|r~ot’|n‘tr;its p1§insfpbur 1§npartourl fetnur
jﬁgqu'é~ un‘décalagéfdeA24uki. Lesidrdonnées sant en ngz .n-s
,1fido, les ‘abciiies éﬁ km. 2;=i‘y§rip§ramme‘ sﬁafial dnyen
. 2b3  variogrammé‘ﬂans la dirlctioﬁ~NE/SH, :perpgndiculaire,
aux radialeé'(en,bag).’ Valeuri noiénnes de 13 511inité pour
 15§‘kdifférentas,’écheliés‘sp;tialeé4 <;h” haut), _L'ordennée
EﬁrrEIpond: iux daux presiares decimaleS;gnfng)n;é;IOO L 2et
.Vﬁriaéfinma dans 'Ia’ dirgction E/H"dbliqua‘ 4 45°, 241
direction NW/SE paralléle aux radiales. 2é:g;dire§tioﬁ, N/S
obitie‘a 45°, | | J
":FigUFe' 2. Gr#ph~o+ the Salinity variogran over';f24:‘ku phase.
Forward course: brokenylines;‘backw&fﬂ courle:,solid lines.
Units.kfcr the Y axisk:ukrnspbndkto &méﬁm_gxIOQ) ,ahd to km
,for~xfaxis. 2;:  ;Yéfaqéd spatial vafibgrih,~‘25: lower plot

variogrén~ in the NE/SH“'direction,' perpéhdicuiar to. the
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_transects, upﬁer plot, mnean of salinity versus spatial scale.
’Y’ units are the two decimals of salinity in ﬁq.iiﬁq 2¢ct
Variogras in the E/WN direction obliqué ‘at  45°. ﬁd: NW/SE
direction parallel to the transects. 2e: N/S direction
obligue at 45°. |
Figure 3, Distogralaes’ "spatilux' .corre;pond;Qt~ aux larves
| d'euphausiacéés en tirgts a 1'a11§r;‘ én traits pleins  au
rotouf. Abs:iisgl~in‘kd; ordonnéis,in‘loqlrithlés d'abondance
au ‘carrt multipliés pér 10. 3ai ‘distogfgnne spatial moyen,
Ibs distogra--. dans la direction NE/su{“'scz direction E/W.
3d1 dirt:tibn NW/SE. 3et difaction N/S. |
Figure 3. Spatiai distbgrlnl of euphausiids llrvat,’firit course,
 broken lines, return, heavy lines. X units are in ke, Y
;'axeécdrre;ponds' fo squared ’ logarithns  ot abundances
multiplied by 10. Jataveraged spatial distograa.  3b:
- distogras in the NE/SN direétion. 3cgé/wjdirecfinn.’3dx,NN/SE
direction. 391’N/S diraction. | | ' ‘
Figura 4, Distograemes spatiaux COrraspﬁndant' a Cantropagq:‘
| typicus, adultes et juvéniles. Meme ltgende’que~1a figure 3.

Figure 4.Spatial distograns for Centropages typicus, adults and

juvenils. Same caption as fiqure 3,

Figure 8§, Distogrammes spatiauxf‘pour Calanus helgolandicus

(adultes et copépodites 3,4,5) en haut, et pour Euchirella
rostrata (;dultes~at juvéniles) en bas. Meae légende que pouf

la figure 3.
Figure 5. Upper Iplot, spatial distograas for Calanus

helgolandicus (adults and copepodits 3,4,5), lower plot. for
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Euchirélla ‘rostrata (adults and juvenils). Sane coprdinatns

as figufe 3. o : I .
Figure 6.Fonctions de structure tenpafelles jusqufi‘un décalagg
| de ri3 heurés pour chacun des trajets. Les unités sur i;axe

des ¥ sont les heures. ba: variogramme tedporel de 'la.

salinit#., &bt variogfanﬁo\tenportl pour Acartia clausi, bct

distogramme ,’tejporal - pour Centropages typicus._ 6dz‘
‘distograhma £a§p6r51 ﬁour lei eupﬁédsiicﬁes. Ménes figurégfet
nSme5~ordonhées que la figuré 3.

Fithé ™ /Tehpbral structﬁre funtﬁidnsZOVer 13,hdur|:phase~ fnf
‘each of‘thc'twoicourlai. X:uhiti‘ﬁfg  hours.  66; temporal
Qaridgran of leinity{ ,6b=tenp6rdl &arioqr;m ‘fdf Atartia‘

clausi, btttenpnfal distograuffor Cantrbpages ,typiCUl'yibdl

——————

: tempofaliﬂistbqram for the euphausiids larvae. Same ordinates

as for figure 3.

Figure 7. Variogralni d'Acartia clausi (7a3), 'et,distnqkanles,de

‘Claulocalanus‘spp; (78), des larves d’'euphausiacées (7c), dn'

: dentropages‘ tyhicus (7d), de Calanus helgolandicus (7e)

d’EQchirélla‘ rostréta (7¢), en fonction di:huit‘clalses“de

Qalihiﬁé;‘ repréientéé . dans ‘laﬂpaftie supérieure‘de‘ chAque
”diagfanne.  L@,paftié infériour5~:ofreqund,a 1a‘hoyenne» des
Luga;ithhgs des abond;nceéﬂ de chaque espace pour~fthaque
,‘tfahche“dg  salinite. Le’parcours ailir,eit'en tiréts, le
: Fnﬁour'fvériftl pllins.,'Dédx,traiﬁs verticaux en"pdintillés 
margquent 1!5 linites de la salinite eh :nn|~+rbnfalés (ehtre
38;20,et'38,3d210-3.~L'abscisse cnrragpund;iu¥ dedxfprimitris‘
décim;lis da salinité. Mames ordbnnées,quo ta‘fiéﬁre 2} Pour

o les ‘gr;phiqueﬁ représentant la biomasse seule la valeur
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‘ninimale est figurée en ordonnée.
Figure 7. Upper part of each plot corresponds to the variogkan of

Acartia clausi (7a), and to the distogr;n for Clausacalanus

(7b),  euphausiids larvae (7c),Centropages typicus (7d),

‘Calanus helgolandicus (7e), Euchirella rostrata (7f}. Lower

- part represents the aean qf;logirithni: abundances of each

. species and each classes of salinity. Forward course is

‘draw with dashed Iina, backward by heavy line. Two dotted

~vertical lines indicate the ?rontal limits of salinity

3 o
‘between 3B.20 and 38.30xi0 . X units correspond to the first

two decimals of salinity and'ordinatas of the upper diagrams
are sisilar to those of figure 2. Only one minimal ‘ordinate

is related to the density of species in the lower plots.
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Annexe n’ 10 : 1984, Segmentation Automatique des Images, Application 3

l'extraction des primitives des formes planctoniques.
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, - SEGMENTATION AUTOMATIQUE DES IMAGES -
APPLICATION A L'EXTRACTION DES PRIMITIVES DES FORMES PLANCTONIQUES

Slaheddine LATRQOUS

Jean BCTICHETR

Centre Océanologique de Bretagne
Laboratoire de Biologie
’BP 337 - 29273 BREST CEDEX

RESUME :

Pour extraire les primitives des formes microscopiques présentes
dans les images et leur donner une représentation trés concise, on présentsz
une méthode de segmentation trés simple, tréds rapide et ne nécessitant pas
l'intervention d'opérateur. . : o o ‘ :

o - Pour cela, on a concaténé un algorithme de sélection automatique du
seuil oprimum, qui opére directement sur l'histogramme de 1'image, 3 un

algorithme de suivi de contour-bord, zppliqué 3 1'image binaire.

Quelques mensurations permettant d'&valuer la taille des formes
détectées et de les situer danms ka scéne sont également données.

MOTS CLES : PRIMITIVE - SEGMENTATION - CONTOUR - ZOOPLANCTON - SEUILLAGE

- AUTOMATIC IMAGE SEGMENTATION - ;
ITS APPLICATION TO THE EXTRACTION OF PRIMITIVE TYPES OF PLANKTON

ABSTRACT :

In order to extract the primitive tvpes of microscopic species presznt
in the images and in order to represent them verv accurately, the authors
present a. very 51mnle and qu1ck method of segmentatlon whlch does not.requizs

‘qthe intervention of an operator

To do this, an automatic selection algorithm of the optimal threshecid
(which deals directly with hlstogram of the lmage) is linked to an algorith=
“of contour-edge followxng, which is dlrectlv applied to the blnary image.
, Some measurements enaollng an assessment of the size of the detected
specles are: given, allow1ng us to situate them in the Lmage

'KEY WORDS : PRIMITIVE - SEGMENTATION - CONTOUR - ZOOPLANKTON - THRESHOLDING

' ‘Innov, Tech. Biol. Med. : Vol. 5, n® &, 1984.
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; = SEGHENTATION AUTOMATIOUE DES IMAGES -
APPLICAlION A L'EXTRACTION DES PRIMITIVES DES FORMES PLANCTONIQUES

Slaheddine LATROUS
Jean BOUCHER

I- INTRODUCTTON

" Le zooplancton contient des représentants de la quasi totallte
des formes d'invertdbrés marins, qu'ils passent toute leur existence
(holoplancton) ou seulement la phase,larvalre,dekleur développement dans
le milieu pélagique, c'est-3~dire en pleine eau. Ces organismes couvrent
un spectre de tailles de quelques dizaines de microns & quelques millimétres.
Cet ensemble d'organismes est abondant et présent dans toutes les mers du
globe. Il assure la transformation et la transmission de 1'énergie entre
les végétaux autotrophes du niveau primaire et les formes supérieures,
ressources vivantes exploitées par l'homme notamm=nt (poissons, crustacés,
coquillages). A cause de son importance et de son rdle, toutes les &tudes
‘d'océanographie biologiques premnent en compte cet ensemble, que ce soit dans
un but &cologique trés fondamental d'analyse des relations entre le milieu
environnant marin et som peuplement (structure et fonctionnement des systémes
pélagiques) ou qu'elles soient orientées vers la gestion des ressources
vivantes et la protection de l'environnement. '

Identifier, compter, mesurer les individus qui composent chaque
péche zooplanctonique est la méthode conventionnelle qui fournit les paramétres
de base. Elle consiste en sous-échantillomnages des péches 3 dépouiller, suivis
d'observations au microscope pour l'identification et le dénombrement des ‘
individus (1) et (2). Ces analyses nécessitent l'activit& manuelle de biologistes

spécialisés dans la connaissance des différences morphologiques qui caractérisenc

les différents groupes zoclogiques présentés. Elles correspondent & de longues
heures d'observations d'un opérateur, penché sur un microscope. Ce travail est:
fastidieux de sorte gque peu de techniciens peuvent le régliser de manildre
continue. Renouvellement du personnel et temps de formation augmentent encore
les délais d'obtention des résultats des dépouillements. A titre d'indication
le dépouillement d'une péche zooplanctonique nécessite une demi-journse de
~travail d'un technicien ; les péches se comptant par centaine pour une campagne
& la mer d'un mois et par milliers pour des programmes d’'enviroannement comme

le programme frangais d'étude des sites E.D.F. ou le programme US MARMAP. Enfin,
le besoin de ce type d'analyse s'est accru depuis que 1l'on a montré que les
hétérogénéltés de la distribution spatiale du zooplantton E&taient des carac-
téristiques qui conditionnent le fonctionnement de ces svstimes (3) et qui
demandent une multiplication des prélévement. A ce probldme s'ajouts la nécessité
de mesurer la taille des individus. Le. spectre dimensionnel des peuplements est
une information capitale pour, d'une part, caractériser les communautds voisines
dans une méme région et leur origine (3) et (4) et d'autre part, définir la
structure du réseau trophique, c'est-i-dire les proies et les prédateurs qui
peuvent les ingérer (5). ‘

Pour répondre 3 ces probl&mes, une recherche de nouvelles méthodo-
logies d'analyses et de moyens techniques d'automatiser ces analyses a &té
entreprise. Le travail présenté ici concerne le développement d'une nouvelle
approche basée sur 1l'automatisation des mécanismes perceptifs.

Ting a pant : S. LATPQUS, Faculz? des Sciences et Techniques, Laboraroine. de
o Simulation, Institut de Géoanch&iectune, 767283 QREQT CEDEX
Innov. Tech. Biol. Med. ; Vol. 5, n° .6, 1984, ‘

4
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IT - AUTOMATISATION DES COMPTAGES‘DE ZOOPLANCTON ET RECONNAISSANCE DE FORMES

Une premidre approche s'est orientde sur les techniques de comptage
de particules développées vers les années 60-70 par PARSON et LE BRASSEUR
adaptdes notamment pour le zooplancton (6). Ces techniques font appel &
des capteurs physiques ou optiques qui permettent de mesurer le volume ou
1'équivalent du diamétre des particules et de les dénombrer par classe de
taille. Le nrincipe physique ést la modification de conductivité@ par le
passage des particules dans un &lectrolyte et pour l'optique, l'obturation
du faisceau de cellules photoélectriques. Les modéles les plus performants
sont des modifications de compteurs commercialisés type COULTER ou HIAC
proposés par PUGH (7). et par HERMANN et MITCHELL (8) pour des particules .
de 0,5 & 2 4 mm. ' ‘

Ces compteurs ont pour premier 1nteret de permettre une mesure
in situ en mer des &chantillouns et ce de manidre continue. Cependant, leur
pouvoir de résolution est limité. D'abord parce que le principe du capteur
conduit 3 sélectionner une gamme de tailles d'individus mesurables sans
pouvolir prendre en compte la totalité du spectre des peuplements. Ensuite
et surtout parce qu'il existe un recouvrament de tailles des différantes

}esneces mesurées simultanément, accrus par les juvéniles presents (les vuvvnlles
d'une espéce de grande taille sont confondus avec les adultes d'une especn
plus petlte (figure a)).
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Pour augﬂenter la résolution de ces: comptages, il est donec néces-
saire d'ajouter 3 la taille d'autres critéres de.discrimination. La recon-
naissance de formes est une autre approche de ce probl@me qui parait tras

fertile. Contrairement 34 la méthode précédente qui assimile les 1nd1v1dus

3 une partlcule, eile’ permet de traiter séparément chaque organisme en
mettant 1l'accent sur l'aspect structurel de sa forme. Elle comblne les
~moyens opthues de 1l'image et les moyens 1nFormat1ques (flgure b). Cette
approche. s'inspire des mod@les de la perception des étres vivants. Elle
 permet en augmentant le nombre de:critdres de discrimination de se rapproche"
- de la méthode d"identification des biologistes. Le principe est d'analyser
les individus,‘d'extraire leurs caractéristiques morphologiques, de mesurer
automathuement les caractéristiques et ensuite de les classifier en categor*es
aussi volsines que pOSSLble de celles d intérét pour les b1010015tes
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IIT - REPRESENTATION DU SYSTEME
Le syst&me propose fait appel & trois techniques de pointes kS

- des moyens d'acquisition d'images vidéofréquence numériques,
qui procurent en mati&re de traitement des données des facultés opération-
nelles sans equlvalent dans le domaine analogique. En effet, leur premiére,

~ souplesse est le stockage rapide de l'information et la p0551b111te d'agir
- localement sur certalnes parties des données contenues dans les images 3
traiter.

- des moyens informatiques pour la manipulation de ces informations
digitalisées et la mise en &vidence des obJets analysés suivant des programmes
bien &laborés.

- et peut—étre les plus importants : des pro;edu;es de rec ana1ssances
des formes, ‘qui permettent d' analyser et d'interpréter ces informations dans
des conditions proches de celles qu1 caractérisent les activités humalnes.

En combinant ces moyens, on atteint 1e but principal de cette

8tude qui consiste 3 mettre 3 la disposition des biologistes des possibilités
~offertes par 1'évolution technologiquer Ce besoin est ressenti depuis longtemps.

SIGNAL - VIDED
SIGWL VIDED
- . B __——-—_‘
CONVERTISSER | | / :
A
SYSTSHE DX TRAITEMEY [ e ] .I k
| NMERISEE i
. ! 1 512 2 512 i
CALILATER | I ;
PRX/F || | :
N 1 BN
! e i
l P |
D’ ACUISITION '
____ﬁr___V . o
|
. T l B - -
figure = % X MIAAZ [E LA GALE IE TRATBENT |

La structure de principe d'une telle machlne est &vidente :-
acqulsltlon de l'information - traitement - restitution des résultats.
Les procedurbs de traitement retenues font appel 3 des algorithmes ‘
trds souples d'utilisation. Ils se présentent sous forme de "menu”
et s'adaptent facilement 3 des problimes ou des applicatioms autres
que celles spécifiées dans cet article. Ce qui comstitue une approche
"ad hoc" au probléme posé par les activitZs de perception en le plagant
dans le cadre général de l'ensemble des mécanismes cognitifs.
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Le traitement s'effectue en trois é&tapes :

- un prétraitement, destiné & réduire la quantitd d'informatiom
extraite de l'image brute, en conservant l'information pertinente (extraction
des primitives) ‘

- l'extraction des caractéristiques, paramétres fondamentaux permettant
~de décrire l'objet analysé en fonction de ses descripteurs essentiels

_ - une épreuve de classification destinée 3 déterminer l'identité
de 1l'objet. Ce traitement est essentiellement fondé sutr une comparaison avec
des modeéles de fonction de densité de probaolllte des descripteurs préenre-
gistrés lors d'une phase d apprentlssage ~

Nous aborderons dans cet article la premlere etape Celle- ci,,souvent
appelée segmentation, a pour but de localiser et d'isoler les objets & recon~
naitre du reste de la scéne. Elle se situe entre le traitement d'images et
la reconnaissance des formes. Elle permet & partir d'une image brute codée sur
256 niveaux de gris (8 &léments binaires par point), de se ramener 3 ume
image de contour fac11e d visualiser par tout svstame lntormathue (conSOLe~
graphlque par exemple). , ~ =

: Deux operatlons en cascade ‘sont nécessaires pour aboutlr 3 une telle,
représentation. La premidre a pour but de seuiller 1l'image originale en 1la
codant globalement sur un seul &lé&ment binaire. ”opération suivante, consiste
3 suivre le contour des ObJECS et 4 ne conserver. mémoire que la-ligne

frontidre,

~

IV - EXTRACTION AUTOMATIQUE ET SUIVI DES CONTOURS

IV - | - Extraction automatique des contours

Dans le domaine de la reconnaissance des formes, l'une des étapes
la plus difficile est l'extraction des objets du fond de 1’ lmage Ca probléme
est un des points critiques, en partlculler pour le traltement automatisé des
images oceano—blologlques Les méthodes proposées se regroupent en deux grandes
classes ‘ - , : ' -

- les méthodes dites du "Gradlen*” o L'opérateur de dérection est |
essentiellement un opérateur dlfferentlel La détaction est locale au n;veau
du p01nt de 1'image : - :

Rehaussement | | o ~ Detecteur - ;
I(x,y)y—— e .
. contour G(x,¥y) | sem
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= Les méthodes dites "de seuillage" qui utilisent globalement tous
les points de 1l'image et les codent sous forme binaire.

Nous avons utilisé et test& chacune de ces méthodes. Les ré&sultats
‘obtenus montrent que parmi les opérateurs différentiels &tudiés (Roberts,
Sobel et Kirsch),c'est le premier qui est le plus sensible au bruit sur
1l'image en raison de sa faible mémoire. Le masque de SOBEL a donné le
meilleur résultat (figure la et 1b). Cependant, cette méthode de dé&tection
n'a pas &té retenue car elle a dans notre cas quelques inconvénients dis
prlnclpalement & 1'épaisseur et 3 la non fermeture des contours.
De plus, elle nécessite une opération de flltrage spatial sur 1' 1mage
. qui ralentlt 1'algorithme de détectionm.

1 . ,
figure [* - Ovérateur SNBEL sur
M\‘ .- - el

~ image filtrée

Un second moyen, trd&s simple, d'obtenir une image binaire est de
procéder & un seuillage. Plusieurs méthodes plus ou moins compliquées sont
utilisdes pour sé8lectionner le seuil 3 partir de 1'histogramme de 1'image.
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On distingue les méthodes manuelles qui opérent par observation
de l histog-amme et les méthodes de sélection automatique. Ce sont les
dernidres qui-nous intéressent particulidrement. On présente deux méthodes.
La premi8re et la plus utilisée est la méthode modale ( 9) dans laquelie
on calcule premidrement l'histogramme de 1'image, et on observe sa bimoda-
llte, puis on identifie le niveau de gris corresnondant au fond de la vallée
de 1' hlstogramme.

La seconde méthode de sélection automatique du seuil optimum
utilise des critéres discriminants, qui maximisent la séparabilité des
classes résultants de l'échelle des gris (10). La procédure est tris
simple. Elle utilise seulement les moments cumulé&s d'ordre zéro et d'ordre un.

Ces deux technlques ont 8té& Etudides et testées sur. des images ;
representant des animaux marins. Plusieurs résultats expérimentaux sont aussi
présentés qui montrent la validité de chacune des méthodes.

V,1.1. M&thode modale 6u‘paramétrique

Mendelsohn et al (1968) a utilisé la méthode modale pour déterminer
le seuil optimum pour les images des chromosomes. YOUNG (1969) et GREEN (1970)
1l'ont appliquée i l'analyse des cellules du sang. Cette classe de méthode
traite directement avec l'histogramme par technique paramétrique. L'histogramme
est approximé dans le sens du minimum d'écart quaarathue moven par une somme
de distributions gaussiennes. Ce choix minimise la probabilicé de mauvaise
classification des &chantillons appartenant aux objets et au fond.

»
L}

Pour déterminer les paramétresoptimaux de la fonction du mélange,
on a utilisé une méthode itérative (algorithme du gradient conjugue) en spé-
cifiant des points de départ. Cependant, pour la plupart des imasmes réelles, il
‘est souvent difficile de detecter le fond de la vallée précisément, et parti-
culiérement dans le cas ol le creux de l'histogramme est plat et les deux pics
représentant chacun des modes sont extrémements différents. ROSENFELD,,WESZKA,
er NAGEL (11} ont mis au point une méthode utilisant les opérateurs Laplaciens.
Le seuil est s&lectionné facilement, non pas 3 partir de’l'hisbogramme de
1'image entilre, mais 3 partir de l'histogramme des p01nts qul se trouvent
sur ou pres des contours des objets. ,

,IV.I.Z ~ Méthode non paramétrique
'Afin d'8valuer plus rapldement la valeur du seuil optimum, NOBUYUKI

OTSU (10) a lntrodult trois critdres de mesures discriminants (ou des mesures
de séparubilité des classes) utilisés en analyse discrimante
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2 2 2 . . : :
¢, Op et o, sont respectivement les variances ‘intraclasses, interclasses
et totales des niveaux de gris. Le probléme &tait ré&duit 3 une recherche d'un
seuil k qui maximise l'une des trois fonctions objets (ou critére de mesure).

' Cependant, A, B8 et n sont €quivalents. On a utilisé le critdre n pour
Svaluer le seuil optimal K'qui maximise n OUChF- :

La sélection s'op&re en faisant une recherche séquentielle utilisant
les moments cumulés d'ordre z&ro au dessus du seuil k :

jp-

P

=1

k)

(S8

n.
1

N :

avec p; =

B )
-Mx
e
o

'—l
]
—
pas

ar)

-~

oli p. est le rapport entre le nombre d'&chantillons de niveau de
gris i et N est le nombre total des points. -

, (4, w0 -um)?

g” (k) — -
o v (1mv@0)
aVeé
i=256
e ='Z tpy
i=] —

Le seuil optimal est donné par

2k 2 ,
o7 (§) = Max {cb (k)}
1 k256

; Pour accélérer la recherche du seuil, on a limité& 1l'intervalle & une
zone effective, telle que le seuil soit positif ‘

w(k) (1-w(k)) >0
ou

odwk){ 1

Il est donc évident que le maximum existe .toujours.
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Parmi les méthodes d'extraction de contour &tudiées, c'est la
derniére qui a donné la plus grande satisfaction. Elle est trés simple,
rapide et donne de boms résultats (figures 2 a, b et c). Le problime
le plus compliqué dans la méthode modale qui fait appel 3 une méthode
itérative pour estimer les paramétres est de définir un critdre d'arrét,

En fait, & cause des erreurs d'arrondi, on n'arrive jamais 3 annuler
complétement les composantes du gradient. De plus, il est souvent nécessaire
d'appliquer un opérateur sur 1'image afin de faciliter la selectlon du

" seuil. (floure 3 a, b et e). - : ; o ’

IV.2 - Suivi des contours

. Afin que l'analyse des objets et le calcul des mensurations sur les
contours soient possibles , il est nécessaire de relier la méthode d'extrac-—
tion citée précédemment aux algorithmes de suivi des contours. Cette

procédure permet de disposer 3 tout instant des coordonnées spatiales
de;chaque,point‘de l'objet et d'éliminer les faux contours (‘t3ches, poussiéres,et

- Il existe trois approches possibles pour caract8riser la frontidre
dES‘objets,dans une image :"curve fitting", "edge linking" et "contour
following" C'est la dernidre proc&dure que nous avons retenue et que nous
allons developper. , '

Pour une image numérisée, il existe trois structures d'échan-
tlllonnage qui définissent les positions relatives des pixels dans 1’ espace
et dans le temps (129.

L'image analys@e par notre systéme de traitement d'images se
présente suivant une structure orthogomale oli les &chantillons sont allgnes
verticalement. Le masque qui s'adapte & cette structure est quelque peu
similaire & la méthode du vectesur unitaire basé sur 8,angles,propose par
Freeman (13). La différence significative entre les vecteurs se trouve
dans l'utilisation de deux distances standards qui sont en rapport de \6;
1'une 3 1'autre. On note que de cette manidre chaque point du concour est
localisé relativement au précédent, et que seulement' le premier a besoin.
d'8tre connu par ses coordonndes spatiales.

L'algorithme mis au point est appliqué 2 une image seuillée, On
explore l'image 2 traiter de gauche 3 droite et de haut en bas. Chaque.
contour détectéd est défini par les coordonnees spatiales du point initial

et son numiro.
. M e e s
Ces informations sont mémorisées dans le BUFFEZR IPOINT, (Tableau 1),

Dé&s qu'un contour a &té détecté, tous les &léments appartenant 1
ce dernier sont obtenus en utilisant la régle définie précédemment. Le sens
de suivi retenu est le sens des aiguilles d'une montre. Un test sur les coor-
données spatiales de chaque &chantillon détecté avec ceux du point initial
nous informe sur la fermeture du contour suivi. Omn a int&gré dans 1'algo-
rithme, le calcul de la longueur du contour suivi. Ce paramdtre sera utilisé
dans un premier temps pour détecter les faux contours et dans un deuxidme temps,
pour calculer le rérimdtre de chaque individu analyse} c2ci en tenant compte
de l'orientation de chaque &lément détecté.
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. P 1A
Pour chaque &lément du contour, on mémorise dans le BLJFFEP ICONT,
ses coordonnées spatiales et sa directionm selectlonnee parml les huit de la
grille rectangulaire (flrure 4a)

[ N°1 |Directionixq' v
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, figure 4 a,: Code de TFreeman - ., Tableau 1,

Sl en cours de suivi, on rencontre un ‘faux contour 2t que la fer-
ueture de celui-ci devienne impossible, la solution COnSlSte 3 erfacer ces
faux echantllTons et 2 ratrouver le chemin qul nous ramene au point ds départ.

-

lusieurs’ tests ont Etd e

ur des images présen:ant ce
type d'irrégularité et ont montré l'e

de 1'algorichme adopté (figure 4c)
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Figure 6 : R&sultat de segmentation d'une
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Tableau 7 : Mensurations effectuées

sur les individus présentés
dans la figure VIII.6b

Pour chague individu détect&, on donne.

son numéro, son périmeétre, sa surface et
les coordonnées spatiales de son centre

de gravité.

XG : abscisse du centre de gravité

YG : ordonnée du centre de gravité -
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D&s qu'on retrouve le point initial du comtour traité, on efface
physiquement ce dernier de 1l'image.

La solution adoptée, consiste i chercher les absc1sses extremes(A B,)
de chacune des llgnes appartenant au contour et de la coder au méme niveau
que le fond de 1'image (figure 5 ). La figure4b montre des résultats obtenus
grice 3 cette technique. '

' L'aire de la surface de chaque
individu analysé est calculée 3 l'aide des ‘ k\\B
k\ : T2

valeurs extrémales utilisées dans la phase
précédente. Cette procédure simplifie le
prubléme et évite un deuxiéme passage qui
ralentirait 1’ algorltqme de t*aLtement

. (figure 6 et tableau 7).

V .- CONCLUSION

La stratégie que nous avons utilisée pour caractériser les 1nd1v1dus
du zooplancton, présents dans une image d' oceanologle biclogie, constitue une
trés bonne auprox1matlon de la frontiére des formes planctoniques et se préte
bien aux. mesures que l on entand y faire. ~

Un aut*e‘avantagn qui caracté ise no;re‘aoproche par rapport a4 d'autres
méthode, est 1'&conomie d'un deuxidme passage sur l'image pour calculer la surface,
le perlme*re et le moment du premler ordre des 1nd1v1dus de*ectes

- Ces paramétres fondamentaux permettent d'une part, d'&liminer les
- faux contours, et d'autre part, associés aux primitives que nous venons d'extraire,
" serviront 3 la determlnatlon des paramétres spatiaux et frequencmels de ces
animaux marins. : :

BIBLIOGRAPHIE

(1) EDMONDSON W.T. and C.G. WINBERG 1971. A manval on methods for the
assessment of secondary productivity in. fresh waters.;Blackwell
Scientific Publlcatlonq, 358 PpD. c

(Z)ABEERS,kJ.R-[f976 Particle discriminatof"in studies of'zobplankton
biomass. In : H. F. Steedmann (ed); Zooplankton, flxatlon and Preservatlon
UNESCO Press, Paris. pp : 69 73. ‘ :

~(3) STEELE"J‘H 1978. Spatial pattern in plankton communltles Ed by J.H. STEELE,
Plenum Press N Y. and Lond 470 pPp. ' ~ R ‘



(4)

(5)

(6)

: “of the smale-scale distribution of plankton in : J.H. Steel (ed), Spatial

(8)

(9)

258

VIDAL J. 1980. Physioecology of zooplamkton. II effects of phytoplankton,
temperature and body size on the growth rate of Calanus Pac1f1cus and
Pseudocalanus sp. Mar. blol - (56), pp. 111=134,

STEELE J.H. and B.W. FROST 1977. The structure of plankton communities.
Phil. Trans. Roy Soc. Lond., 280, pp : 485-533.

BOYD C.M. 1973, Small scale”spatial patterns of marine zooplankton
examined by an electronic in situ zooplankton detecting device. Neths

J. Sea Res,. (7), pp. 103=111.

PUGH, P.R. 1978. The application of particle counting to an understanding .
pattern in plankton communities. Plenum Press N.Y. Lond. pp : 111-130.
HERMAN, A.W. and M.R. MITCHELL, 1981. Counting and identifying Copepod

spécles with an in situ electronic zoonlankton counter. Deep Sea Res.
(284) 7, pp 739-755.

CHQW CH .and T. KANEKO - Bovandry detection of the lift ventricule from -

cineangiograms, Comput. hiomed res. (5). pp. 388-410, 1972.

(10
an

(12)

NOBUYUZI OTSU. A threshold selection method from Gray level histograms.
IZEE Trans on syst, man. and cybernitics, vol. SMC-9, n°l, January 1979.

J.S. WESZKA, R.N. NAGEL, and A. ROSENFELD. A Threshold selection technique.
IEEE transactions on computers, december 1974, ~

S. LATROUS - Codage des images de telev151on sous—&chantillonnées:restitutions
spatio-temporelle - DEA. Traitement de l'information - Univer. RENNES I -
CCETT. - Juin 1981, ‘ : K

Herbert FREEMAN - On the encoding of arbitrary Geometric configuration -
IRE Trans. Electron. Comput. EC-10, N°2, 1961, pp 260-268.

Article regu le : 21 mai 1984 ; Accepté le : 29 octobre 1984.



- Annexe n°~ll : 1985; Extraction Automatique de Parametres descriptifs par
k l'analyse d'image, Application a la Biologie Marine

(Zooplancton).



 261 

EXTRACTION AUTOMATIQUE DE PARAHETRES DESCRIPTIFS PAR L'ANALYSE D'IMAGES
APPLICATION A LA BIOLOGIE MARINE (ZOOPLANCTON)

K. CHEHDI - J. BOUCHER

RESUME

; L'ObJeCtlf general de ce travail est de developper une methode
automathue d' 1dent1flcatlon et de comptage du zooplancton et plus -
partlcullerement des crustaces qui representent 60 a 90% des individus.

Une methode automatique 4! extractlon de 1! lnformatlon contenue
dans un éléement d' image correspondant a un 1nd1v1du est developpee
Elle prend en compte par etapes successives différentes sources de
difficultes liées a la presence d'appendices qui biaisent la forme du
contour, la disposition aléatoire des 1nd1v1dus sur l'image, et
1! ldentlflcatlon des caracterlsthues blologlques a mesurer,

L'effet du bruit parasite lie . a la presence de taches et
d'appendices est reduit par l emp101 d une technlque de flltrage de
1'image binaire. ' :

La définition des points remarquables du contour est utilisee pour
orienter les individus et discriminer les différentes parties du corps.,
Ces points remarquables servent comme ‘points de references des
mensuratlons a déeterminer. , ,

’ La" methode est testée -sur un echantlllon de 510 individus
appartenant a 26 categorles zoologlques différentes par leurs tailles,
‘leurs formes. et leurs niveaux de bruit. Des exemples detallles des
resultats obtenus sont fournis pour une espece de copepode (Calanus
helgolandlcus) et de larves d' Euphau51aces demontrant - -que  les criteres
biologiques définis a priori .comme pertinents pour l'identification de
ces individus peuvent etre extraits en routine sur un large spectre de
cas dlfferents.

Mots: clesk: lmage biologique, brult, filtrage, parametres descrlptlfs.

AUTOHATIC EXTRACTION OF DESCRIPTIVE PARAMETERS BY IMAGE ANALYSIS
APPLICATION FOR MARINE BIOLOGY (ZOOPLANCTON)

ABSTRACT : ' ,

The general purpose of this work is to develop an automatlc method
of ldentlfylng and counting zooolankron partlcularly the crustacea
© which represent 60% to 90% of specimens.

An automatic method of extracting the: 1nformatlon contalned in an
1mage element corresponding to one specimen is developped. It takes
into account, step by step, the dlfferent sources of difficulties due
to the presence of appendlces which bias the shape of the contour, the
random disposition of the specimens on the 1mage,,the Ldentlflcatlon of
biological characteristics: to be measured.

The effect of parasitic noise due to the presence of stalns and
appendages is reduced using binary ‘image filtering technique.

; ' The definition of the countour's significant points is used to
~orientate the spec1mens and to dlscrlmlnete the different parts of the
" body. These significant points are used as the reference points of the
" measurements to be determined.

The method is checked by sampllng 510 1nd1v1duals whlch belong to
26 different zoological categories, by size, shape and noise levels.
Some detailed examples of results obtained are given for a species of
copepod (Calanus helgolandicus) and Euphausiad larvae, proving that the
biological criteria defined a priori as pertinent for the
1dent1f1catlon of these speclmens can be extracted routlnely for a wide
range of different cases. : :

‘Key words : biological image, noise, fllterlng, descriptive’ parameters
Innov. Tech. Biol. Med. ; Vol. 7, n°® 4, 1986.
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'EXTRACTION AUTOMATIQUE DE PARAMETRES DESCRIPTIFS

PAR L'ANALYSE D'IMAGES

APPLICATICON A LA BIOLOGIE MARINE (ZOOPLANCTON)

K. CHEHDI - J. BOUCHER
IFREMER Centre de Bre§t
‘BP 337 - 29273 BREST Cedex

I - INTRODUCTION

L' automatlsatlon des technlques blologlques de comptage et
d'ldentlflcatlon du zooplancton . par la reconnaissance de formes est
susciteée par les besoins croissants d'analyse en ecologle marine.

Pour repondre a ces besoxns plu51eurs approches ont ete
developpees avec differents niveaux de resolutlon. Une approche recente
de Jeffrles et al (1) fait appel a des methodes de reconnalssance
focalisees sur un petit nombre de formes correspondant a 31x
principales classes zoologlques pour le zooplancton.

Dans notre cas, l'etude présentée a pour obJectlf .une méthodé
automatique qui permette une discrimation plus complete des crustaces
et en partlculler des copepodes qui representent 60 a 90% des
populations prelevees 26 groupes taxonomigques sont ch0151s comme
principales classes a dlstlnguer

La discrimination entre especes repose pour les zoologistes sur
des variations de nombre de segments et de l'ornementation du corps et
de ses appendlces. Cependant, des clefs de détermination rapides ont
eté etablies a partir de différences de formes et de rappert de
dimensions du cephalothorax et de 1l'abdomen (NEUNES 1956 (2)). Dans ce
meme sens, des dlfferences significatives du volume corporel ont ete
observees sur plusieurs especes. :

Une etude prellmlnalre au developpement de cette methode par
analyse d'images tout au moins entre famille a permis de verifier le
caractere discriminant de certaines mensuratlons telles que la longueur
et la largeur du cephalothorax et de l'abdomen.

+ 2zooplancton : animaux microscopiques marins (0,5 a 2 mm) dont la
‘taille et la forme varient suivant l'age, le sexe, les conditions
d'environnement et l'espece. ‘

- Tirés i part : K. CHEHDI - E.N.S.T. de Bretagne BP 832 - 29279 Brest Cedex

‘Ihnov. Tech. Biol. Med. ; Vol. 7,'n°;4, 1986.
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Les premiers algorlthmes ont été développes par LATROUS (3 4.5),
leurs tests sur un grand nombre de cas d'individus a conduit a refuter
les hypotheses retenues. En effet, le seuillage fixable sans pertes
d'lnformatlons sur le, contour des individus est 1nsufflsant pour
eliminer de manlere apprec1able le bruit lie a la presence et a la
disposition aleatoire d'appendlces pattes, antennes. Ce bruit biaise
d'une part, la forme du contour extrait, donc les mensurations prises,
et d'autre part augmente la probabilité de chevauchement entre
individus. ' ' ~ ‘

De plus, la definition des points remarquables necessaires pour
prendre les mensurations automatiques s 'avere insuffisante ; les
methodes d'identification de ces points n' etant pas assez robustes pour
etre completement 1ndependantes du bruit et d'autant plus sensibles aux
differents cas d'orientation des 1nd1v1dus.

"Cet article. ‘a pour but d'expllc1ter ces questions et d'exposer les
nouvelles solutlons apportees. Trois types de problemes et leurs
solutions sont analysées

- Reductlon de l'lnfluence du bru;t (chevauchement des individus-
au niveau des antennes pattes,. taches),en deflnlssant un algorlthme de
filtrage et de separation sur l'image binaire ,

- Deflnltlon et detection de zones et points remarquables
caracterisant l'orientation des 1nd1v1dus et servant de reférence pour
la prise de mensuration

~ Détection et mensuration de liabdomen~

IT - MATERIEL ET METHODES

Le capteur utlllse est une camera a tube v1d1con de deflnltlon 512
X '512. Elle filme selon un axe vertical des individus poses sur un
ecran plat horizontal, éclaire par diascopie (fond noir). Cet éclairage
a eté choisi pour llmlter les reflets et les ombres. Un. grossissement
de 10 est choisi pour obtenir une bonne définition des detalls de la
forme, en autorisant un nombre d'individus de 10 a 30 par 1mage
sulvant la taille, de maniere a pouvoir analyser environ 500 a 1000
" individus pour un échantillon. de zooplancton sans trop augmenter le
nombre d'images. : : ‘

L'lmage obtenue de ce capteur analoglque est sous forme d'un
SLgnal v1deo. Ce dernier est echantlllonne puis numerlse en 512 X 512;

 sur 256 niveaux de grls (8 e. b)

' Le systeme d'acquisition d'image utlllse est un COMTAL : vision -
1/20 couple a’‘un calculateur HP 1000. : o

' ITI - FILTRAGE DES IMAGES

Sur,l'image numérique obtenue (fig l.é),\on considere les
antennes, pattes, taches comme bruit parasite. -

Les methodes ¢lassiQues,de filtrage, censées réduire;l?inflpence
du bruit sont nombreuses. Une premiere methode possible est celle du
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choix d'un seuil élevée de 1° histogramme de 1l'image, pour la binariser.
Ceci entraine une perte d'informations comme dans notre c¢as l'abdomen
qui est consideré comme un element discriminant. Une deuxieme méthode
est de. lisser 1'image par des flltres passe bas (6) mais ils . ne
suffisent pas a supprimer les antennes a cause de leur fort contraste.
Enfin, la troisieme methode possible associe a la recherche des
composantes connexes, des operatlons de type er051on dilataticn (7).
Cette technique 1mp11que un temps. d'analyse non negllgeablee L'érosion
seule a ete utlllsee par SHERMANN et al (8) sur le meme type d'lmage.
Dans notre cas, la squelettisation resultante biaise les parametres
biometriques. ' ' '

‘Algorithme/dé separation et de filtrage

Les parasites se présententfcomme‘des segments plus ou moins
perpendiculaires au corps. Leur épaisseur dépend de la taille de
l'individu. Le principe de la séparation (filtrage) est d'éliminer
toutes les structures de petites surfaces (taches) ainsi que de faible
largeur.~ .

Le principe de l'algorithme consiste a balayer séquentiellement
l'image binaire, ligne par ligne, par le déplacement d'un segment L de
IOngueur variable, comptablllsant les pixels contigus de valeur 0. Dés
qu'un pixel est a 1, on compare L a un seuil S (nombre de pixels a
ellmlner correSpondant a la largeur des pattes, antennes) Si L est
1nfer1eur a S, on remet tous les pixels du segment al (fond de
l'image). Dans le cas contraire, les pixels du segment restent
inchanges. ~ ~

La lecture de l'image se fait de gauche a droite et de haut en bas

‘Le balayage ligne par ligne n'éliminant pas tous les parasites, on
procede de la meme fagon a un balayage colonne par colonne.

Le seuil a été choisi pour supprimer un maximum de bruit sans
perte d'information sur le contour du corps des individus de petite.

taille. Le seuil qui nous permet de supprimer les parasites tout en -

gardant les informations pertinentes est fixe a 4 pixels. La figure (1)
illustre 1l'interet de l'algorithme,

‘A partir d'une image numérique (fig l.a) présentant un.échantillon
d'individus (Calanus C5), l'image binaire correspondante (seuil de
l'histogramme de 1l'image fixé a 100) (fig 1.b) preésente encore des
appendices marqués et-des chevauchements d'individus. Le tracé des
contours a partir de cette image (fig l.c) traduit les biais introduits
dans le comptage et les mensuratlons Par contre, la figure (1. d)
presente l image filtrée ou- les antennes sont pratiquement supprlmees
et le trace des contours correspondants est correct (fig l.e).
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Cette methode a été testée sur 45 images presentant 510 individus
de diverses categorles zooplanctonlques. Pour l’ensemble de 510
individus, 10 ont garde une partie de leurs antennes a cause de leur
largeur, qu1 est superieure au seuil choisi ; ce biais n entralne une

*

mauvaise orientation que pour ¢ing de ces dix individus.

L'algorithme nous permet aussi :

- d'augmenter le nombre d'individus a la prlse de vue ;

- un gain de temps de traitement par la dlmlnutlon de la longueur
des contours et 1'ellm1natlon des taches. .

‘ﬂ@( B

Fiaqure.l : (a) : image numérique. (b).: image
© binaire obtenue avec un seuil de

100, la présence des antennes est

trés marquée, chevauchement entre

© individus. (c) : tracé de contour . . ' .
" & partir de 1'image (b) (sans i I : /44 ﬂ e
opération filtrage), ou. le comp- . ‘ : _’/ /. Q y

tage et les mensurations seront ] )
biaisés. (4) : 1'image binaire (b) : & W A

aprés 1'opération filtrage, ou les o ) . ) R \-w . e
individus sont séparés et le bruit ’ gy ) . - .

parasite {antenne, pattes) est . ’ '

réduit. (e} : tracé du contour B
sans chevauchement entre individus. |{d} ‘ (e)

coté ventral P82
cité o . 83
frontal™. S / coté

: ” ~

abdomen . )
céphalothorax , (b)
,Figqure 2 : caractéristiques des indi- Figure 3 .: image bruitée (présence d’antennes) :
S vidus et points remarquables Tes paramétres GS-A et GS-8 sont R
a)y. individu vu de profil ) différents bien qu'ils soient effectués

(b) : vu-dorsal ou ventral } . sur-le méme individu et au méme endroit
‘ o La position des antennes est tout 4
fait aléatoire d'un individu & 1'autre.
. ' La Tonaueur GS-B est subérieure i celle
' de GS-A (confusion entre le cota cenha-
lothorax et abdomen). )

Iv —‘AUTOHATISATION DES MENSURATIONS

IV.1 Caractéristiques des individus

De maniere generale, les crustacés ont un corps compose de deux
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parties : le cephalothorax et l'abdomen (fig 2) dont il faut mesurer la
longueur et la largeur. ‘ ‘

Pour chaque individu, on peut dlstlnguer quatre zones : frontale
(coté cephalothorax) dorsale, caudale (coté abdomen) et ventrale. La
position de ces zones dans l'image varie avec la position et
l'orientation des individus. Ils peuvent se presenter de profil (fig
2.a) (magorlte des cas) de face ou de dos (flg 2.b). Dans les deux
dernlers cas, le corps est plus ou moins symetrlque et on est amene a
d1fferenc1er les cotes droits ou gauches qui seront conSLderes
indifféremment comme ventral ou dorsal. Quatre points remarquables du
contour sont definis respectlvement Bl1, Al, B3 ou B2, et A2 (fig 2.a)

pour reperer les zones.

Le principe dé deferminationede‘ces points repese»sur leur
distance au centre de gravite calcule par rapport a la surface GS
(nombre de points englobes par le contour) ou au contour GC. '

Pour toutes }eS'poeitions (profil, face, dos), B2 ou B3 sont les
points les plus eloignes de GS. Pour les individus vus de profil, le
point A2 est toujours le point du contour le plus proche de GC (fig 2).

La généralité de ces remarques n'est verifiée qu'apres la
suppression des antennes (1ntroductlon de 1l'algorithme de flltrage)
dont la presence peut inverser le maximum absolu GS—B3 ou B2 du cote
cephalothorac1que (fig 3).

‘Ces caracterlsthues sont utlllsees pour detecter les. points
remarquables caracterlsant les gquatre zones.

IV.2 Détection des,points renarquableS‘sur'un~COntour

L'automatisation des mensurations décrites auparavant s'effectue
sur un:contour obtenu par le code de Freeman (9) aprés binarisation de
l'image, qui réduit con51derablement la quantite d'information a
traiter. ; :

La detectvon des p01nts remarquables se falu sulvant les phases
suivantes .

phase 1 : deflnlr le p01nt A2 du contour le plus proche du centre de
grav1te GC calculé par rapport au perlmetre et l'angle
correspondant © (flg 4)

phase 2 : déefinir le point A2 du contour le.plus proche du centre de
‘gravité GS'calcule par rapport a la surface et l'angle
correspondant a. Si a se trouve dans la zone ¥ (¥ =6 + 80°)
la position de A2 est correcte. Sinon, on cherche A2 dans la
zone ¥, ce qui permet de positionner A2 du cote ventral

Phase 3 : determiner le point Al d'angleB egal a2 o + I
Phase 4 : ~1dent1f1er le point Bl du contour se trouvant’ a 1'extrémite

du cephalothorax puis le point B2 se trouvant a l'extrémite
“de l'abdomen ou- d'une patte (brult partlcullerement
robuste).



Figure 4 : définition des points remarquables
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Figure 5 (a) : mesure dirscte GS-83 (LE) est inférieure & la lonqueur
- réelle (LR} prisa avec balayaqe du corps, 1'erreur de
. mesure est grande (LE << LR)
(b) : confusion entre 8] et B3 (ambiquité ‘enlevée par 1a mesure
réelle de GS-B1). Si GS-Bl est supérieure i 65-33, on
permute Bl et 83. : .

o a3
81 : —
81§ T

() 'a

Figure 6 : (a) contour bien orienté, le céphalothorax est vers }a droﬁte
de 1'axe a
(b} contour mal or1ente, le c=phalothorax est & gauche de
1! axe 4

~Pour avoir une meilleure mesure des longueurs reelles B1-GS

et B2-GS, dans le cas d'individus trés incurvés on balaye
la largeur du corps de l'individu avec des dlstances,
equ:.dlstantes de part et 4 autre de B2 et Bl, et on somme.
les segments. droltes reJon.gnant le milieu de chaque largeur
(flg 5. a)

kPour eviter toute confu51on ‘entre Bl et B3 les longueurs'

GS-B3 et GS-Bl sont comparees. Si GS-B3 est superleure a
GS-Bl, les points sont bien. places flg (Sa) sinon on les
‘permute flg (5. b) o

Phase 5 : Orlentatlon des . 1nd1v1dus
: L'orientation des individus dans le meme systeme de. refe—
rence facilite la detectlon de 1'abdomen.
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Chaque individu est oriente suivant les criteres définis
fig (6a) : l'abdomen a gauche de l'axe (A) reliant les
points A2 et Al, le céphalothqrax a sa droite et le cote
ventral au dessus du grand axe reliant B2 et Bl. Pour un
contour mal oriente (Bl a gauche de l'axe A) fig (6b),
rearrange les indices du contour en les décrivant dans le
sens trlgonometrlque, avec Bl comme origine. La disposition
de chacun des points constituant le contour est obtenue par .
symetrle par rapport a l'axe (4) reliant les points A2 et
Al. ~

Phase 6 repérer l'extremite de 1'abdomen revient. a chercher le
7 maximum entre Al et B2, qu'on note B3. Si un maximum existe,
" alors 133 est dlfferent de B2 ou ce dernier se trouve a
l'extrémité d'ure vpatte (fig 7.a), sinon B3 et B2 sont

confondus (fig 7.c). - : ‘ =

! 4 laraeur [a' 4 largeur

o ' A2 abdomen - -~ céphalothorax
82 o . e Ay
33 O
S B3
. — 8
o abdomen; )

f P abdomen

(b k "'(c);

Figure 7 : (&) vue de profil d'un individu avec un contour idéal pour 1soler 1'abdomen.
(b) présence de bruit entre B3 et A2.
{c) les deux points B3 et 82 sont confondus.

IV.2.2 DETECTION DE L'ABDOMEN ET MESURE DE SA LONGUEUR

Detecter l'abdomen et mesurer sa'longueur revient a chercher a
quel endr01t se trouve la jonction entre l'abdomen et le céphalothorax
note " (fig 7). Suivant la position des pattes et des individus, 3 cas
de flgures peuvent se presenter : individu vu- de profil, 83 est
dlfferent de BZ par exemple, ce dernier est situé a l'extremite d'une
patte non collée a l'abdomen (fig 7.a) ou collée a l'abdomen (fig 7.b).
Et enfin, le cas d'un individu vu de face ou de dos avec un contour
bien régulier au niveau de l'abdomen (fig 7.c).

La technique consiste a isoler l'abdomen et une partie du
céephalothorax qui sont delimités par le segment [ B3-C3] (fig 7.a) ou -
C3 se trouve a 225°, puis a prendre n mesures de la largeur de la zone
limitée par le segment avec un pas constant, ce qui donne les
variations de la largeur en fonction du deplacement D sur le segment
(fig 8.a). Le maximum de €donnant la différence des amplltudes de la
largeur entre les instants £t = et t (fig 8.b) caracterlse la

separat:.on cephalothorax et aBdomen. n+l

Dans certains cas, comme. celu:l. de la flgure 7.b ou le contour
presente un bruit entre B3 et A2 due a des parasites non supprlmes par
1 operatlon filtrage, le maximum de € n'apparaitra pas au niveau de
l'axe A' et la mesure de l'abdomen sera erronee (fig 8.c.d).

Pour remedier a cela, nous avons introduit une technigque
permettant la suppression de ces parasites quelgue soit leur largeur
dans la reglon qui nous intéresse pour la mesure de la longueur de
1'abdomen.
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Figure § : (a b) bonne détection de 1'abdomen ’ ; o " Figure 9 : supnression des pattesm o
’ (c-d) mauvaise détection de 1'abdomen o — . entre 83 et A2 ?
Pl pic correspondant J une mauvaise détection
Py pic correspondant & une bonnn détection
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Fiqure 10 : orientation et détection de |'abdomen sur 3 larves Figure: 11 : orientation et détection de
; d' Cuphausiacés T 1'abdomen sur des copépodes
(a) image numérique ' (10 calanus C5) correspondant &
(b) image binaire filtrée (parametre séparateur 4 p1xels) B 1'image numérique de la figure
(c) tracg du contour : (l.a)-
(d) i

orientation et détection de 1'abdomen

Le principe consiste a reperer tous les minimums existant entre B3
et A2 qui sont des polnts ‘significatifs correspondant a la forme reelle
de 1 1nd1v1du (flg 9). Ensuite, on les I‘eJOlnt deux a deux par une
dr01te de man:.er'aa a avoir un contour ferme. Un des avantages de cette
méthode est la diminuation du nombre de po:.nts du contour entre deux
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minimums donc une reduction de la taille de la memoire contenant les
coordonnees de chaque point. De ce fait, tous les indices du premier
minimum non inclu au dernier point du contour subissent une
translation. Deux exemples de detection de l'abdomen sont donnés. Le
premier donne la longueur de l'abdomen de 3 individus de larves.
'd'EuphausaCLes (stade Furcilia (fig 10) et le deuxieme sur une
categorie de copépodes (10 Calanus CS) (fig 11).

‘ Extraction des‘paramétres biométriques

La succeSSLOn des operations definles images numerisées ét
flltrees trace du. contour, orientation, detectlon de 1'abdomen ont ete
appllques a 510 individus de 26 categorles différentes (45 ‘images
analysées). : . C
' A un contour correspond les parametres
suivants (fig 12). l

- distance entre GS et le point le plus
proche du contour (GS-a2) B3 &
- longueur du céphalothorax (B1-F) o S B> gie s
- largeur du cephalothorax (A2-A1,
opposes par rapport a GS) Figure 12 : Points remarquables et
i présence des paramétres

- longueur de l'abdomen (F-B3) = = correspondants
- longueur totale (B1-B3 opposés par «
rapport a GS).
- distance entre le centre de grav1té GS
fet les points du contour a 45 225 et 315°
- perlmetre
~.surface

‘ L'identification des points remarquables et la mesure des para-
metres correspondants sont illustrees par un echantillon d'individus: de
Calanus Cs (fig 13).

Fiqure 13 : identification’ des points remarquables,
’ orientation et mesure des paramétres sur
10 calanus CS
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V — ACQUISITION DES MESURES, VALIDITE DE LA METHODE

Demontrer 1’ adequatlon de la methode utilisée se heurte a deux
dlfflcultes : d'une part, il est impossible de restltuer les para-
metres extraits sur chacun des individus analyses comme a partir de
l'exemple de la figure 13 dans le cadre de cet artlcle ; d'autre part,
bien que les individus analyses proviennent d'une série d'echantlllons
dont les dimensions ("biometrie annuelle') sont connues, ils ont ete
tires au hasard pour l'analyse, de sorte que l'on ne peut apparier en
couple les deux séries de’ mensurations automat:.ques et ma.nuelles. Deux
types de traltement sont effectues sur les parametres extraits a partir
des images de maniere a les comparer aux caracterlsthues dimension-~
nelles connues par ailleurs.

L'ensemble des mesures de largeur totale (B3 - Bl) obtenues pour
les dlfferentes formes et types de difficulte est résumé sous forme
d'un hlstogramme de frequence de taille (flgure 14). Outre l'obtention
des mesures, cet ‘histogramme traduit le recouvrement de taille des dif-
ferentes categorles zoologiques : il existe des especes dlfferentes de
meme taille et un recouvrement des tailles de formes Juvenlles des
especes de grande taille avec ‘celles des adultes des especes de petite
taille. Le nombre des categorles de taille petites et lntermedlalres
(Oucaea Oithona, Corycaeus, Centropages, Temora, ...) est superieur a
celui des grandes formes (cf Rose, 1983, pour un inventaire des
spectres de- tallle des especes de zone temperee) (10). A l'intérieur
d'un meme groupe. generlque (Clausocalanus), l'existence de . quatre modes. |
de taille correspond aux trois classes de tallle croissante (C, B et'A)
(11), dimorphisme sexuel de la classe A. On retrouve ainsi des resul-
tats connus en planctonologle et actuellement utilises pour l'analyse
des prelevements (12).

«-ONCAEA -
20+ -«CLAUSOCALANUS,C, -BA-
~— ACARTIA — &&=

———— | 2 CORYCAEUS,CENTRCPAGES,~
‘ TEMORA ,EUPHAUSIACES (CALYPTOPIS)
15~ o ~~——— EUCHIRELLA — 50—

——CALANUS ZZ
~EUPHAUSIACES ( FURCILIA ) — &9

o4

NOMBRE D'INDIVIDUS OBSERVES

LONGUEUR TOTALE - (mm)

-Fig (l4) : Histogramme de fréquencé, d'e‘tai'.klle.‘
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- Pour comparer 1' adequatlon entre 1la blometrle manuelle et les men-
surations automathues (extraites apres l'analyse d'image), un
diagramme de dispersion longueur totale longueur de 1l'abdomen est
trace (figure 15), pour les trois categorles de Calanus, Juvenlles c4,
C5 et adultes. ' ‘ :

Tout d'abord, on retrouve (figure 15) la relation linéaire entre
longueur de l'abondance et largeur totale, correspondant au rapport 1/4
pour les adultes et C§5, legerement plus petit, pour les Juvenlles c4a
dont 1'abdomen est encore peu segmente (10). Un certain nombre de
p01nts -7="8 ecartent de la relation. Ils correspcndent principalement
a des biais dus a une ellmlnatlon 1ncomplete des appendices lors du
fllt*‘age Ces points sont numerotés de 1 a 7 sur la figure 15. Dans la
plupart des cas, une ellmlnatlon incomplete des. pattes. accolées a la
partie arriere du corps entralne une erreur sur la détermination de la
limite entre 1l'abdomen et le cephalothorax et une surestimation de sa
longueur (point 1) ou une sous-estimation (p01nts 2, 4, 5,86, 7). I1
faut soullgner le cas du point 3 ; il correspond a un cas d'antenne non
eliminee et d’lnvers:Lon de l'orlentatlon pour lequel les mensuratlons
fausses determinées restent trés voisines de la relation d'allometrie.
Enfin, les largeurs cephalothorac:.ques (largeur totale - longueur de '
1l'abdomen), determinees _pour ces trois categorles de Calanus, sont tres
voisines des tailles determlnees sur ces echantillons par blometrle
manuelle. Les largeurs du cephalothorax varient respectivement pour les
classes C4, C5 et adultes de 1,423 a 2,09 mm, 1,870 a 2,63 mm, 2,16 a
2, 840 mm, en bonne correspondance avec les dlmen31ons respectives de
1,40 a 1,88 mm, 1,88 a 2,56 et 2,20 a 2,80 mesurees manuellement pour
cette popula‘tlon (13)

|.75 — -
, CALANUS .

e adultes .
—~ 1.50 = ~ ;
£ aC5 a ,
E 1 laca | | -
> 1,254 R DI .
i
3 a o,
8 IO-' a a 0 
< a @ 4 A A'.
- a 5 a aa of AOA" :
w O.75 a a A a
a = o 4

5 _
x e, % _oo S
2054 e« ° °, | &)
(7
S o0.25 T ‘Q ) -
25 3 35 4
LONGUEUR TOQTALE (mm) )

Fig (15)

Diagramme de dispersion longueur totale - longueur abdomen.
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VI — CONCLUSION - RESUME

La mise en oeuvre de cette application a conduit a 1nventor1er de
‘nombreux cas de figures dont ltanalyse posait des problemes. En
particulier, quelques hypotheses simplificatrices adoptees au début de
l'étude sur la p0551b111te d‘ellmlner les bruits et de separer les
individus par seuillage, 1' absence d'influence de la position et de
l'orientation des 1nd1v1dus sur la prise des mensurations (lnlelduS
consxderes comme symetrlques suivant leur grand axe) se sont avérées
‘anustJflees.,

Ces problemes ont conduit a developper les algorlthmes presentes
ici. Dans la majorité des cas dlfflClleS enumeres les solutions
proposees permettent d'extraire a partir des lmages des points
anatomiques remarquables des individus correspondant a la définition
des biologistes : abdomen, céphalothorax, llmltes caudales et
frontales. Il en reésulte que les mensurations effectuées de maniere
automatique entre ces points correspondent parfaitement aux déefinitions
de la biometrie. Les prlnc1pales erreurs de mesures qui subsistent
sont dues aux cas peu fréquents de mauvais p051tlonnement de ces p01nts
remarquables. Ces mensurations fournissent d'ores: et deJa une
automatlsatlon des analyses blometrlques utlllsees en ecologle. La
methode est dlrectement appllcable pour les échantilons a composition
faunlsthue connue ou a falble dlver51te spec1f1que (cultures).

I1 s aglt d'une premlere etape 1ndlspensable pour 1l automatlsatlon
des technlques d'ldentlflcatlon et de denombrement Dans ce sens, outre
les criteres blometrlques definis a priori, la démarche choisie permet
d'associer des parametres plus spec1f1ques de la. reconnaissance de
formes, tels que les moments d'inertie (14.15) et les descripteurs de
“Fourier (16) . Ces deux éléments peuvent’ apporter des moyens
supplementalfes d'identification. Dans ce sens, l'appel aux techniques
d'analyses d'images et de reconnaissance de formes permet un gain de
résolution important par rapport aux methodes basees prlnc1palement sur
l'analyse des dlstrlbutlons et des varlatlons de frequence de taille.
Cependant, une deux1eme etape consiste a tester le pouvoir dlscrlmlnant
de ces criteres. Ce qui 1m011que d'élaborer une methode de.
dlassification appropriée. C'est une etape orlmordlale pour justifier
“1l'intéret du developpement de cette technique. ~
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