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INTRODUCTTION

En implantant la Station STARESO au bout de la
presqu'ile de la Revellata, feu le Recteur Marcel DUBUISSON
avait non seulement doté 1'Université de Liége du "pied-a-
mer" tant espéré, mais il avait offert, & 1l'ensemble de la
communauté scientifique tant liégeoise qu'internationale,
une formidable bouée-laboratoire permettant 1'&tude, en

permanence, d'une "station océanique" de référence.

En effet, par sa position géographique, le secteur
de Calvi se trouve &loigné de toute influence néritique : il
est distant d'environ 100 milles des c8tes les plus proches,
son plateau continental est extrémement étroit (surtout au
niveau de la Revellata en raison de l'existence d'un canyon
sous-marin), et 1l'influence des apports terrigénes est né-
gligeable. Ces caractéristiques rendent ce secteur propice
a des recherches qui, habituellement, nécessitent des campa-

gnes de longue haleine et des moyens & la mey importants.

Si un certain nombre de résultats sont disponibles
pour certaines stations océaniques et & certains moments de
1'année, aucune étude couvrant un cycle annuel complet {(no-
tamment du plancton) n'a été réalisée, en Méditerranée, en

secteur océanique.

Nous avons donc mis & profit la situation privilé-
giée de STARESO pour entreprendre l'étude de 1'écosystéme
qui est & la base de la chaine trophique pélagique, le planc-

ton.

Dans une étude préliminaire, de 1877 & 1980, nous

avons déterminé (avec un échantillonneur sélectif) gquelles




dtaient les espéces principales composant, numérigquement, la
moyenne partie du mésozooplancton ; 1'évolution annuelle des
populations de la plupart d'entre elles avait alors é&té dé-
crite et un prémodéle (purement gqualitatif) avait é&té proposé,
reprenant les principaux liens trophiques entre les différents
groupes de planctontes. Cette approche se devait d'@tre com-
plétée tout d'abord au niveau faunistique (certains groupes
taxonomiques n'ayant pas été considérés), ensuite au niveau
dynamique, afin d'essayer de comprendre le fonctionnement de

cet écosystéme planctonique.

Le présent travalil est la continuation logique de
notre mémoire de licence ; il aborde, par étapes successives,
la structure de 1'écosystéme, la productivité de ses consti-

tuants, puis les interactions entre ceux-ci.

Dans une premiére partie, nous essayerons de déter-
miner quelles sont les espéces (phyto- et zooplanctoniques)
qui participent & la constitution des différents niveaux de
1'écosystéme, grice a l'emploi d'un nouvel é&chantillonneur
permettant de récolter les organismes dans un spectre de
taille trés étendu. Nous analyserons comment les populations
de ces diverses espéces évoluent au cours de 1'année et pro-
poserons un premier modéle, qualitatif, de la structure de
cet écosyst@me, en regroupant les espéces suivant leurs rela-

tions trophiques.

La deuxiéme partie sera consacrée a 1'évaluation de
la biomasse des différents groupes d'espéces. Puis, par
diverses méthodes, la productivité de ces groupes sera esti-
mée et parallélement, 1'étude de la dynamigque des espéces
formant le groupe principal, les Copépodes, sera réalisée.

A titre comparatif, une é&tude similaire sera menée sur un

autre groupe de Crustacés benthiques, les Mysidacés.




Enfin, dans la dernire partie, un modeéle des diffé-
rents flux de matiére entre les divers constituants de 1'éco-
systéme sera proposé&, et un essai de quantification de ces

flux sera tenté& pour diverses périodes de l'année.




1. L'ESTIMATION DE LA PRODUCTION DU PLANCTON

1.1. Généralités

Le désir de connaitre la biologie des espé&ces mari-
nes actuellement ou potentiellement importantes au niveau
commercial et de comprendre comment évoluent dynamiquement
les communaut@s océanigues a suscité, depuis quelgues décen-
nies, de nombreux travaux consacrés 3 l'estimation des taux
de production de matiére organique par les divers constituants

de ces communautés.

Le phytoplancton en particulier, premier maillon
des réseaux trophiques océaniques, a fait l'objet de re-
cherches intensives. La technique d'évaluation, au moyen
de bouteilles claires et noires, soit de la production d'oxy-
géne, soit de 1l'incorporation de carbone radiocactif
(STEEMAN-NTIELSEN, 1952), fait maintenant partie des procédu-
res de routine, malgré certaines divergences sur 1'interpré-
tation des résultats (STRICKLAND, 1960 ; EPPLEY & SLOAN,
1965). L'estimation des biomasses phytoplanctoniques, a
partir du dosage des concentrations en chlorophylles dans la
matiére organique particulaire (LORENZEN, 1967 ; STRICKLAND
& PARSONS, 1968), est &galement un classique des mesures océa-
nographiques ; la convergion des teneurs en chlorophylles en
carbone organique semble cependant dépendre de la localisa-
tion géographique et de la pé&riode de 1'année (Mc ALLISTER,
1969).

L'estimation des biomasses zooplanctoniques pose
des problémes plus cruciaux dus, dtune part, & la mobilité
des organismes, et, d'autre part, 3 leur sur-dispersion tant

horizontale que verticale ("patchiness"). De nombreux auteurs




ont tenté de mettre au point des engins plus ou moins sophis-
tiqués, adaptés 3 la récolte "idéale" de tel ou tel type
d'organismes, mais, en fait, on doit admettre gu'il n'existe
aucun appareil permettant la collecte d'é&chantillons représen-
tatifs de tous les types de zooplanctontes présents dans une
aire déterminée. Toutefois, afin de pouvoir comparer les é&tudes
réalisées dans les différentes mers, une uniformisation des
engins de pé&che et une normalisation des régles d'échantillon-
nage ont &té proposées (UNESCO, 1968 ; PARSONS & TAKAHASHI,
1973).

De nombreuses techniques ont &té proposées pour la
mesure de la production zooplanctonique. On peut globalement
les regrouper en deux "familles" (MULLIN, 1969).

a) Le premier type d'approche est basé sur la balance en
carbone des organismes ; la croissance d'une population
est exprimée comme la différence entre les entrées (in-
gestion ou assimilation) et les sorties (respiration,
excrétion et mortalité) de carbone. Ce type d'approche
nécessite de nombreuses mesures en laboratoire sur le
métaboligme des organismes et, méme si ces mesures sont
réalisées correctement, l'extrapolation aux populations

naturelles reste toujours sujette & contestation.

b) Le second groupe de techniques est fondé sur l'analyse
de la dynamique des populations ; l'estimation des taux
de croissance et de mortalité est faite sur base des
distributions de classes d'aAge 3 différentes périodes
et sur la mesure de la taille des organismes a différents
ages. Cette technique est relativement aisée a appli-
quer aux populations d'animaux présentant un nombre
réduit de stades de développement et ne fait appel qu'a

peu de mesures en laboratoire.




1.2, Apercgu de gquelques travaux consacrés a la production
zooplanctonique. Problémes et perspectives

Deux étapes sont nécessaires pour une approche cor-
recte de la production zooplanctonique par 1l'étude de la ba-

lance en carbone des organismes.

a) La premidre consiste en la mesure, en laboratoire, des
différents taux d'entrée et de sortie de matiére chez
une espéce de planctonte ou chez un groupe d'espéces
taxonomiquement et &cologiquement voisines. Cette
étape permet l'@valuation du taux de croissance, et
donc de la production potentielle, des organismes con-
sidérés dans des conditions environnementales bien dé-

finies,.

b) La deuxidme étape est l'application des résultats de
la premiére aux populations naturelles. Elle souffre
d'un handicap majeur, car il y a peu de chances que
l'on dispose un jour des données de taux métaboligues
pour l'ensemble des espéces d'un écosystéme marin, méme
relativement simple. Force est donc de regrouper les
espdces en une série limitée d'ensembles, plus ou moins
hétéroclites, sur base de similitudes de taille ou de
régime alimentaire, chacun de ces ensembles &tant centré
sur une espéce "représentative" pour laquelle des mesu-

res en laboratoire sont disponibles.

1.2.1.1. Mesures des taux métaboliques d'espéces isolées

R e a R R I R N L A A I

Le premier probléme auquel ont été confrontés les
auteurs désireux de mesurer les transferts de matiére chez

les espéces isolées a sans doute &té d'ordre technigue. Car,

% Une explication des principaux termes employés dans ce cha-
pitre sera trouvée en annexe, p.290 (voir aussi fig.52,p.135).




si la majorité des espé&ces phytoplanctoniques peuvent &tre
cultivées en routine d'une facgon relativement aisée, le main-
tien des espéces zooplanctoniques au travers de plusieurs gé-
nérations s'avére plus difficile. Ce n'est qu'a partir du
milieu des années soixante qu'ont &té entrepris avec succés
des élevages de Crustacés : Copépodes calanoides (ZILLIOUX &
WILSON, 1966 ; MULLIN & BROOKS, 1967 ; KATONA & MOODIE, 1969 ;
HEINLE, 1969 ; CORKETT, 1970 ; NASSOGNE, 1970 ; PAFFENHOFER,
1970 ; YASSEN, 1981) et harpacticoides planctoniques (BERNARD,
1963 ; NEUNES & PONGOLINI, 1965 ; BATTAGLIA, 1970 ; SMOL &
HEIP, 1974). D'autres groupes de zooplanctontes ont récem-
ment fait 1'objet d'élevages réussis : les Cténophores (GREVE,
1970 ; HIROTA, 1972), les Mysidacés (WITTMANN, 1978b ; GAUDY

& GUERIN, 1979) et les Appendiculaires (PAFFENH@FER, 1973 ;
FENAUX & GORSKY, 1979).

Ainsi qu'il a été rappelé plus haut, le nombre d'es-
p&ces zooplanctonigues pour lesquelles les taux métaboligques
ont &té& mesurés (ou estimés) est faible. Ces espéces appar-
tiennent principalement & la classe des Crustacés mais, de-
puis quelques années, 1l'intéré&t pour les autres groupes zOO-

logiques du plancton va croissant.

La premidre &tude compléte est probablement celle
consacrée au Copépode Calanus hyperboreus par CONOVER (1962,
1966a). Cet auteur a mesuré les taux de nutrition et de res-
piration des derniers stades copépodites de l'espéce dans
diverses conditions de température ; considérant que seule
la fraction organique de la nourriture est affectée par la
digestion, il estime le taux d'assimilation en comparant les
teneurs en matidre organigue de la nourriture et des féces.
I1 compare enfin la croissance pondérale mesurée avec la
croissance thdorique calculée & partir des taux d'assimila-
tion et de respiration, et observe une bonne concordance
entre les deux séries de valeurs. L'efficience d'utilisation
de la nourriture ingérée pour la croissance varie entre 13

et 17%, celle de la nourriture assimilée entre 50 et 90%.




LASKER (1966) mesure les taux de nutrition, d'assi-
milation, de respiration, de croissance, de mue et de produc-
tion d'oceufs chez Euphausia pacifica. Les taux d'assimila~
tion, mesurés au moyen d'un traceur radiocactif, sont généra-
lement supérieurs & 80% mais la majeure partie de la nourri-
ture assimilée (62-87%) est consommée par la respiration.
L'efficience d'utilisation de la nourriture assimilé&e pour
la croissance diminue avec l'adge : 30% chez les tout jeunes

individus mais 6% chez les adultes.

CORNER et al. {(1867) ont &tudié l'azote excrété et
l'azote retenu dans les tissus aux différents stades de dé-
veloppement de Calanus fimmarchicus. Les taux d'assimilation
sont estimés soit par différence entre ingestion et pelotes
fécales, soit par la méthode décrite par CONOVER (1966a,b).
Au cours d'une vie d'approximativement dix semaines, 24% de
l'azote ing&ré sont utilisés pour l'@laboration de tissus et

pour la production des oeufs.

Passant en revue une série de travaux d'auteurs
russes, SUSHCHENYA (1970) et WINBERG (1971) ont publié&, pour
un certain nombre de Crustacés tant benthiques que planctoni-
ques, une liste comparative des coefficients d'utilisation
de la nourriture ingérée et/ou assimilée pour la croissance

et les dépenses mé&taboligques (voir p. 18).

MULLIN & BROOKS, sur des élevages de Calanus helgo-
landicus (1970a,b,c) et de Rhincalanus nasutus (1970a) ont
comparé les taux d'ingestion, de croissance et de respira-
tion en relation avec différentes conditions expérimentales.
Ils constatent une augmentation de l'ingestion avec la tem-
pérature ou la concentration en nourriture, mais une dimi-
nution du taux d'ingestion des animaux avec une augmentation
de leur poids ; le taux respiratoire &volue de la méme fagon.
L'efficience d'utilisation de la nourriture ingérée pour

la croissance n'est pas modifiée par la température et reste




sensiblement constante durant tout le développement lar-
vaire des deux espéces (30-45%) ; cette efficience est
toutefois inversément corrélée a la guantité totale de

nourriture ingérée durant toute la croissance.

Dans une é&tude du Copépode harpacticoide littoral
Tigriopus brevicornis, HARRIS (1973) a mesuré&, sous forme
de bilan azoté, les taux d'ingestion, d'assimilation, d'ex-
crétion, de croissance, de mue et de production d'ceufs.
Les taux d'assimilation sont élevés : 75% de la nourriture
ingérée, mais seuls 4% de la fraction assimilée sont utilisés
pour la croissance, ce gqui est peu par rapport aux estimations
précédentes, alors que 22% sont utilisés pour la production
des oeufs ; ce fait peut &tre interprété comme une adaptation

4 un habitat trés instable (flaques de la zone intertidale).

Au cours d'une &tude sur la biologie des Copépodes
du golfe de Marseille, GAUDY (1973, 1974) a mesuré les taux
de grazing, de respiration, de production d'oceufs et de pe-
lotes fécales de guatre espéces représentatives, Calanus
helgolandicus, Centropages typtcus, Temora stylifera et
Acartia clausi, nourries suivant différents régimes. Seules
des femelles adultes sont utilisées. Les taux d'assimilation
et les efficiences de croissance sont calculés sur base des
ingestions et des masses d'oeufs produites. Les.taux d'assi-
milation semblent décroitre exponentiellement avec une aug-

mentation de.la quantité& ingérée.

Le travail de DAGG (1976) sur l'Amphipode carnivore
Calliopius laeviusculus mérite quelqu'attention : cet auteur
a analysé en détail, et & trois températures différentes, les
taux de croissance, d'ingestion, l'efficacité d'assimilation,
la respiration, l'excrétion azotée, les productions de mues
et d'oeufs. Pour chacun de ces paramétres, il propose un
ensemble de six équations (deux par température) reliant ce

paramétre au poids de l'animal exprimé soit en carbone, soit
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en azote. Le calcul des budgets journaliers sur base de ces
équations fournit une balance assez correcte entre les entrées
et les sorties de carbone ; l'ingestion calculé&e s'avére ce-
pendant surestimée pour les animaux proches de la taille ma-
ximale. Il n'apparait pas de relation claire entre la tem-
pérature ou le poids des organismes et la distribution de la
nourriture ingérée entre les différents paramétres du budget.
L'efficience d'utilisation de la nourriture assimil&e pour
la production diminue de 40% pour les jeunes stades a envi-

ron 20% pour les stades adultes.

Dans une étude du zobplancton tropical, GERBER &
GERBER (1979) ont mesuré, dans des récipients traversés par
un flux continu d'eau de mer naturelle (dont les &léments
méso- et macroplanctonigues ont &té retirés), les différents
paramétres du bilan azoté et carboné. Les espéces étudiées
sont de gros Copépodes et des Ptéropodes ; des mesures ont
été également réalisées sur des ensembles naturels plurispé-
cifiques de petits Copépodes herbivores. Les taux d'inges-
tion sont élevés (jusqu'ad 112% du poids par jour) et l'assi-
milation trés efficace (t 90%) ; cependant, les pertes méta-
boliques s'avérent également importantes, ce qui implique un
faible pourcentage d'utilisation de la nourriture ingérée

pour la croissance (4 a 9%).

Enfin, dans une intéressante série de travaux, VIDAL
(1980a,b,c,d) a exposé les résultats de ses mesures de taux
de croissance et de métabolisme (et les estimations de taux
d'assimilation en découlant) réalisées sur Calanus pactificus
dans une large gamme de conditions expérimentales. Les dif-
férents paramétres sont mesurés suivant deux gradients cou-
plés de concentration en nourriture et de température, et
sont exprimés en fonction du poids du corps. On peut obser-
ver (fig.lA) gque le taux spécifique de production individuelle
croit hyperboliquement avec la concentration en nourriture

et décroit logarithmiquement avec 1' accroissement linéaire
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B Efticience de Production

A. Taux spécifiques de production, de respiration et
d'assimilation en fonction de la concentration en nour-
riture et du poids du corps chez Calanus pacificus &

3 températures. Les taux sont exprimés en % du poids
du corps (en C) par jour, les poilds en ug P.S., la
nourriture en ppm. B. Efficience d'utilisation de la
nourriture assimil&e pour la production {en %). Mé&mes
conditions qu'en A (d'aprés VIDAL, 19804).

Fig.l :
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du poids de l'organisme, et ce d'une fagon plus marquée aux
températures plus é&levées. Le taux spécifique de dépense
métabolique semble inaffecté par la concentration en nourri-
ture et décroit logarithmiguement avec un accroissement li-
néaire du poids ; une augmentation de la température n'affec-
te pas l'allure de ces fonctions mais augmente le niveau du
métabolisme de base. Le taux spécifique d'assimilation suit
les mémes variations que celui de production. L'efficience
d'utilisation de la nourriture assimilée pour la production
augmente d'une fagon hyperboligue avec la concentration en
nourriture (fig.1B) ; elle croit tr&s rapidement au début du
développement larvaire pour décroitre réguliérement ensuite

lors de 1l'augmentation du poids de l'organisme.

A cbdbté des guelques travaux qui viennent d'étre
passés en revue et de deux ou trois autres traitant du bilan
carboné ou azoté d'espéces &levées en laboratoire [voir
aussi par exemple le travail sur les Copépodes Temora longi-
cornis et Pseudocalanus elongatus de HARRIS & PAFFENHOFER
(1976a,b) et PAFFENHUFER & HARRIS (1976)], un nombre relati-
vement important de recherches ont eu pour l'objet l'analyse
d'un des paramétres du bilan des entrées et sorties de ma-

tiére organique.

Le paramétre assurément le mieux &tudié est la res-
piration et ses variations concomitantes aux modifications
des diverses variables de l'écosystéme marin.

Parmi les premiers travaux, il faut citer ceux de MARSHALL
et al. (1935) et de CLARKE & BONNET (1939) sur Calanus fin-
marchicus montrant une relation positive entre la tempéra-
ture et le taux respiratoire. RAYMONT & GAULD (1951), GAULD
& RAYMONT (1953) et RAYMONT (1959) indiquent gue la consom-
mation d'oxygéne est reliée a la taille des Copépodes ; une
relation similaire entre poids et respiration a &té trouvée
par CONOVER (1959). Le taux respiratoire spécifique (expri-

mé par unité de poids) diminue avec une augmentation de la
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taille (ou du poids) chez une méme espéce (COMITA, 1968). Le
jeline a un effet dépressif sur la respiration (IKEDA, 1970).
La pression par contre ne semble pas la modifier (TEAL &
CAREY, 1967 : PEARCY & SMALL, 1968). Des variations saison-
nidres de taux respiratoires ont &té montrées par MARSHALL &
ORR (1958), CONOVER (1959,1962), HAQ (1967), GAUDY (1973}.

Quelques dizaines d'autres travaux ont encore é&té
consacrés d la respiration du plancton. Il ne nous parait
cependant guére utile d'alourdir la liste bibliographique ;
IKEDA (1974) et VIDAL (1980c¢) en ont fait d'excellentes syn-
théses.

La littérature abonde é&galement en données sur les
taux de grazing, d'ingestion et d'excrétion de zooplancton.

Nous y ferons référence en temps opportun.

1.2.1.2. Applications aux populations naturelles

---------- . L L A I )

Un certain nombre de remarques et de réserves doi-
vent &tre émises & propos de l'applicabilité des mesures en
laboratoire aux situations auxquelles sont confrontés les or-

ganismes dans leur milieu,

La premiére concerne la mesure des taux d'ingestion
et, corrélativement, des taux d'assimilation. Dans son milieu
naturel, le zooplancton herbivore ne dispose que de relative-
ment peu de phytoplancton (quelques ug a quelques dizaines de
ug de chlorophylle par litre}. A de rares exceptions prés,
les animaux élevés en laboratoire sont nourris & satiété
"overfed") au moyen de cultures monospécifiques de cellules
phytoplanctoniques ; le nombre de cellules par litre varie
entre plusieurs centaines de milliers & une dizaine de mil-
lions (GAULD, 1951 ; MULLIN, 1963 ; ANRAKU, 1964 ; FROST,

1972), ce qul représente des concentrations au moins dix fois
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supérieures a celles rencontrées en mer.

ILe fait de "nourrir" les animaux avec un ensemble
restreint d'espéces phytoplanctoniques peut également &tre
une source d'erreurs. De nombreux Copépodes par exemple mon-
frent une sélectivité dans le choix de leurs proies (MULLIN,
1966 ; GAUDY, 1974 ; FROST, 1977 ; LANDRY, 1981) ; d'autres,
par contre, comme Pseudocalanus minutus, s'avérent plus op-
portunistes (POULET, 1974 ; POULET & CHANNUT, 1975). La ma-
tidre organique particulaire peut constituer une part impor-
tante du régime des espéces filtrantes (PAFFENHOFER & STRICK-
LAND, 1970 ; HEINLE et al., 1977). Enfin, des esp&ces répu-
tées comme herbivores stricts peuvent présenter temporaire-

ment un caractdre de carnivores (CORNER et al., 1976) .

Des différences importantes peuvent &tre constatées
dans les taux d'ingestion et la taille des particules sélec-
tionnées suivant 1l'age (PAFFENHOFER, 1971) et le sexe des or-
ganismes. Des variations journaligres du taux de grazing
sont &€galement connues (GAULD, 1953 ; MACKAS & BOHRER, 1976 ;
DARO, 1978). Enfin, il est vraisemblable que la répartition
spatiale de type agrégatif du phytoplancton ait une influence

sur la quantit& de nourriture ingérée par les herbivores.

Une remarque doit également étre formulée sur la
fagon de mesurer les taux de respiration et, plus particulié-
rement, sur les délais entre la collecte des organismes et
leur mise en incubation. De nombreux auteurs (CONOVER, 1956;
RAZOULS, 1971 ; NIVAL et al., 1972 ; GAUDY, 1973) préconisent
de laisser les animaux fraichement capturés pendant un temps
relativement long (environ 24h) dans une eau stérile, et ce
afin de leur permettre de se "déstresser". GSATOMI & POMEROY
(1965), bien gue reconnaissant la possibilité d'une augmenta-
tion du métabolisme due au stress de la péche, objectent que
le fait de maintenir les organismes dans des conditions de

jefine pendant une journée fait baisser le taux respiratoire
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au niveau basal ; considérant gue cette méthode n'est pas
représentative des conditions naturelles, ils reccommandent
de mesurer les taux métaboliques juste aprés la p@che. Cette
opinion a depuis lors été reprise par plusieurs auteurs
(LEBORGNE, 1973 ; HECQ, 1982).

Par ailleurs, des mesures réalisées in sttu oOu sur
des organismes prélevés délicatement en plongée directement
dans des incubateurs, ont montré gque les taux respiratoires
ainsi obtenus &taient plus proches de ceux mesurés par la
méthode de SATOMI & POMEROY que ceux relevés apré&s une lon-
gue période de jeline (BIGGS, 1977 ; SAINVITU, 1983).

Les migrations verticales nycthémérales, parfois
de grande amplitude, effectuées par la plupart des organis?
mes zooplanctoniques, imposent probablement une augmentation
sensible des dépenses métaboliques, non pas tellement en
raison d'une activité motrice accrue (VLYMEN, 1970), mais
plutdt du fait que les organismes traversent, en remontant
vers la surface, des couches d'eaux de plus en plus chaudes.
Cet aller-retour journalier au travers d'un gradient de tem-
pératures implique également une modification de la vitesse
de croissance et de la fécondité des animaux (Mc LAREN, 1963,
1974) .

Conscients de la variabilité du milieu et de la
complexité des relations entre les différents maillons du
réseau trophigue, un certain nombre d'auteurs ont toutefois
essayé d'estimer la production du zooplancton sur base des

divers param@tres du bilan carboné.

RILEY (1947), dans son travail sur le zooplancton
du Georges Bank, fait figure de pionnier. Considérant l'en-
semble du zooplancton comme herbivore, il assimile les va-
riations de biomasse aux différences entre les entrées de

matiére organique (ingestion de phytoplancton) et les pertes
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(respiration, prédation, mortalité naturelle). Supposant
ensuite gue chaque organisme zooplanctonigque se nourrit d'une
mani&re constante, et donc consomme une fraction constante

de la population phytoplanctonique par unité de temps, il
suppute que chague unité de biomasse zooplanctonique (expri-
mée en gC/mz) ingére 0.75% de la biomasse phytoplanctonique
(exprimée aussi en g C/m?) par jour. L'assimilation est con-
sidérée égale & l'ingestion, pour autant que celle-ci ne dé-
passe pas 8% du poids des organismes par jour. La respira-
tion est dérivée des données de MARSHALL et al. (1935) et

la mortalité supposée constante. Les pertes par prédations

sont estimées en fonction de l'abondance en Chaetognathes.

Sur base de ces hypothé&ses, RILEY a construit un
modéle de 1l'évolution de la biomasse du zooplancton, modéle
qui "colle" relativement bien & la situation observée a par-
tir des récoltes. Reprenant ce modéle, MULLIN (1969) calcule
la production annuelle comme &gale & la somme de la prédation
et de la mortalité naturelle, la biomasse du zooplancton
étant la méme au début et en fin d'année., La productivité
moyenne (production moyenne/biomasse moyenne) est égale &

3% ; le rapport production secondaire/production primaire est
de 0.25.

Se fondant sur des mesures de taux de grazing et de
respiration chez Acartia clausi et A. tomsa, CONOVER (1956)
a estimé la production moyenne journaliére du zooplancton du
Long Island Sound. L'ingestion est estimée comme le produit
du taux moyen de grazing par la concentration moyenne en
phytoplancton ; le taux d'assimilation est fixé a 80%. La
production est calculée comme la différence entre l'assimi-
lation moyenne et la respiration moyenne ; ramenée a l'unité
de biomasse, elle s'éléve 4 17%. Dans cette é&tude, aucune

estimation n'est faite de la mortalité.
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Dans son modéle théorique, Mc ALLISTER (1969,1970)
calcule également la production du zooplancton en soustrayant
la respiration de la nourriture assimilée. Il compare les
résultats obtenus suivant que 1l'on considére que le zooplanc-
ton se nourrit continuellement ou seulement durant la nuit
(taux de nutrition nocturne constant ou progressivement gdé&-
croissant) ; divers taux arbitraires de respiration sont
8galement testés. Le taux d'assimilation est posé &gal a
65%. L'estimation de la production secondaire s'avére liée
au choix du taux d'assimilation et du taux de respiration.
Méme en choisissant le schéma de nutrition le plus 'favorable,
la production devient nulle lorsque les pertes par respira-

tion sont supérieures a 13% du poids du corps par jour.

Dans une étude du Kuroshio, courant chaud baignant
la cbte orientale du Japon, IKEDA & MOTCODA (1975,1978) estiment
la production du zooplancton entiérement & partir des données
de taux métaboliques publiés par divers auteurs. Le taux
d'assimilation est fixé 3 70% de l'ingestion ; l'effi-
cience d'utilisation de la nourriture ingérée pour la crois-
sance est prise égale & 30%, Respiration et excrétion sont
considérées comme fonction du poids moyen des individus et
de la température., La production est estimée selon la métho-
de développée par WINBERG (1956), a partir de la respiration
et de 1l'efficience d'utilisation de la nourriture ingérée
{voir chapitre 5, formule 5.28). Les valeurs obtenues sont
ensuite corrigées en leur soustrayant les pertes par morta-

lité (calculées a partir des durées de vie théoriques) et

par mues (considérées égales a 10% du poids des organismes).

-

2 .
La production ainsi obtenue (10 & 60 mg C/m”.jour suivant
1'aire considérée) est ensuite répartie entre herbivores et
carnivores sur base d'un rapport 10/4 dans le nombre respec-

tif des organismes des deux niveaux trophiques.
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Une approche similaire a &té faite par HECQ (1982)
sur le zooplancton de la Mer du Nord. Elle différe cependant
de celle d'IKEDA & MOTODA par le fait que la respiratibn n'est
plus estimée, mais mesurée tout au long de l'année. Le coef-
ficient d'utilisation de la nourriture pour la croissance
est posé égal a 30%. Cette fagon d'estimer la production
par des mesures de taux respiratoires a l'avantage d'intégrer
directement divers facteurs tels gque la température, 1l'dge
des organismes ou leur état nutritionnel ; elle ne permet pas,
par contre, de connaltre la part prise par les différentes
espdces de planctontes dans la somme totale de matiére orga-
nigque produite. Cette remarque perd toutefois de son impor-
tance lorsque la diversité spécifique est faible ou quand,
comme en Mer du Nord, l'essentiel de la biomasse est le fait

de quelgues espéces &cologiquement voisines.

A propos de ces deux derniéres études, il convient
de soulever le probléme de la valeur attribuée aux coeffi-
cients d'utilisation pour la croissance de la nourriture in-
| gérée et de la nourriture assimilée®. Il a &té montré&, en
effet, que ces coefficients varient en fonction du stade de
développement des organismes (MULLIN & BROCKS, 1970a ;
PAFFENH‘(‘)FER, 1976 ; RAZOULS & APOSTOLOPOULOU, 1977 ; GAUDY,
1979), du taux d'ingestion (HARRIS & PAFFENHOFER, 1976b),
du type de nourriture (PAFFENHBFER, 1976), de la tempéra-
ture (GAUDY, 1979) et de la méthode d'estimation (BUTLER
et al., 1969,1970). Cependant, la gamme de wvariations de
ces deux coefficients n'est pas trés &tendue : de 0.05 a
0.40 pour le coefficient d'utilisation de la nourriture ingé-
rée pour la croissance et de 0.20 a 0.60 pour le coefficient
d'utilisation de la nourriture assimilée pour la croissance.
En adoptant une valeur moyenne, la production calculée sur
base de ces coefficients peut &tre considérée comme une

bonne approximation (erreur maximale de 100%).

% Kl etIQZd'IVLEV (1945) et de WINBERG (1956) (voir p.134).




1.2.2. Estimations entidrement dérivées des mesures de
terrain
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Ce type d'estimations présente le gros avantage de
ne pas nécessiter de recours a des expérimentations sur du
matériel vivant maintenu dans des conditions confinées en
laboratoire, mais nécessite par contre un grand soin et une

grande précision dans l'échantillonnage.

Qur

Une des premidres études réalisées exclusivement
partir des données de terrain est celle de HARVEY (1950)
dans la Manche. Cet auteur estime la production primaire &
partir du taux de décroissance des nutriments dissous (esti-
mation minimale car elle ne tient pas compte de la régénéra-
tion et de la réutilisation de ces nutrients). Sur base du
poids des oeufs et des adultes du Copépode Calanus egp., et
connaissant la durée nécessaire au développement complet, il
conclut gque chaque individu augmenté en moyenne son poids de
10% par jour durant 1'été ; ce taux de production est alors

-

appliqué & l'ensemble du zooplancton pour toute l'année.

Le moddle de STEELE (1958) décrit le taux de change-
ment de la biomasse zooplanctonigue en fonction du temps sur base
des biomasses mesurées de phyto- et de zooplancton. L'équa-
tion de base de ce modéle est : dz/dt = 0.1 P -~ 0.0l Zz, ol
P et 7 sont respectivement les biomasses de phyto- et de zoo-
plancton ; le premier terme du membre de droite représente
le taux de croissance (ou de production) du zooplancton, le
second le taux de mortalité&., Cependant, le modéle de STEELE
souffre d'une sérieure inconsistance (MULLIN, 1969) parce que,
suivant l'épaisseur de la couche d'eau au sein de laquelle
le zooplancton se nourrit, soit la production journaliére de
celui-ci est supérieure & la qguantité ingérée, soit la quan-
tité ingérée dépasse la gquantité produite par le phytoplanc-

ton.
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C'est surtout aux auteurs russes, et principalement
5 1'8cole de Sébastopol, que l'on doit l'essor des recherches
sur la production du zooplancton par 1'étude de la dynamique
des populations. A partir de la détermination des nombres
d'individus appartenant & chaque stade de développement et
de la décroissance de ces nombres au fil du temps, il est
possible de calculer le pourcentage d'organismes passant au
stade de développement suivant et donc le pourcentage d'orga-
nismes morts & chaque stade. Cette technique, déja utilisée par
YASHNOV (1940), a ensuite été développée par de nombreux au-
teurs (KAMSHILOV, 1958 ; YABLONSKAYA, 1962 ; HEINRICH, 1962).

La formulation mathématique de cette méthode de cal-
cul de la production a été largement explicitée par WINBERG
(1971) et WINBERG et al. (1971) ; une version simplifiée a
&té publide par LEBLOND & PARSONS (1977).

Le méme principe de calcul a &t& utilisé& sous une
forme particulidre par HYNES & COLEMAN (1968) . Ces auteurs,
s'appuyant sur les résultats de leurs observations en diffé-
rentes saisons, déterminent un nombre moyen annuel d'organis-
mes dans les différentes classes de taille ; la distribution
moyenne de fréquence des classes de taille ("average cohort")
est utilisée pour la détermination de la production annuelle.
Cette méthode a le défaut, par exemple, de ne pas tenir
compte de différences possibles dans les durées nécessaires
au passage d'un stade au suivant., Des corrections ont été
apportées & la méthode de calcul par HAMILTON (1969) et
FAGER (1969) ; cette dernié&re reste toutefois trés critigquée
(ZWICK, 1975).

Les techniques développées par WINBERG et par HYNES
& COLEMAN sont basées sur l'analyse des cohortes, c'est-a-
dire des populations d'individus issus d'une méme période de
ponte, croissant simultanément, et ne produisant pas de géné-

rations nouvelles pendant la période étudiée. Ce type de
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populations est relativement peu frégquent dans le zooplanc-
ton des mers tempérées. Seuls quelques Crustacés de grande
taille (Mysidacés, Euphausiacés, Décapcdes Natantia) et

les espéces, méme de petite taille, vivant en eau froide
et présentant donc une croissance plus lente (plancton
arctique ou bathyplancton) peuvent &tre é&tudiées au moyen

de ces méthodes.

Mis 3 part ces quelgues cas d'espgces, la majorité
des zooplanctontes présentent des périodes de reproduction
trés &talées, voire ont une reproduction continue. Les dif-
férentes cohortes se chevauchent et leurs changements en
abondance dans le temps ne peuvent &tre discernés. L'esti-
mation de la preoduction de ces organismes oblige donc a
recourir 3 des méthodes ne réclament pas la reconnaissance

et le suivi des cohortes.

Différentes méthodes de calcul ont été proposées
(PECHEN & SHUSHKINA, 1964 ; GREZE & BALDINA, 1964 ; WINBERG
et al., 1965). Toutes utilisent le taux de croissance des
organismes et nécessitent la connaissance de l'accroissement
de poids des individus au cours de tout leur développement.
La production d'une population est égale 3 la somme des incré-
ments de poids de chacun de ses constituants durant la période
séparant deux échantillonnages. Bien gue correctes au point
de vue théorique, ces méthodes fournissent des valeurs sures-
timées de la production, car elles ne tiennent compte ni de

la mortalité naturelle, ni des pertes par prédation.

Elles ont pourtant é&té& largement utilisées, sous
leur forme originelle ou légérement modifiées, pour l'estima-
tion de la production des Copépodes planctoniques : RAZOULS
(1974) sur Temora stylifera et Centropages typicus 3 Banyuls,
GAUDY (1976) sur les six esp@ces dominantes de la rade de
Villefranche, CISZEWSKI & WITEK (1977) sur les derniers sta-
deg larvaires d'dcartia et de Pseudocalanus de la baie de
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Gdansk, SWIFT & HAMMER (1979) sur Diaptomus d'un lac cana-
dien, UYE (1982) sur Acartia clausi de la baie d'Cnagawa au
Japon, BURKILL & KENDALL (1982) sur Eurytemora affinis du
canal de Bristol,... ; ces méthodes s'appliguent aussi aux
formes méiobenthiques (FLEEGER & PALMER, 1982).

-

Une autre &tude des populations & reproduction con-
tinue a éfé proposée par ELSTER (1954). Cet auteur rappelle
que les changements dans le nombre d'individus d'une popula-
tion résultent de deux processus opposés, la reproduction
et la perte par prédation et mortalité&. Le taux de croissance
(en nombre d'individus) 48 & la reproduction est calculé a par-
tir d'un "coefficient de renouvellement" qui est l'inverse du
temps nécessaire au développement des oceufs. Le produit de
ce coefficient par le nombre d'ceufs dans la population natu-

relle donne le nombre de naissances par unité de temps. La

mortalité est la différence entre le changement du nombre
total d'individus observés dans les échantillons et les

nailssances.

Cette approche, reprise par EICHHORN (1957), sans
permettre d'estimer la production réelle d'une population,
autorise cependant le calcul du temps de "turnover" d'une
population stationnaire (temps de renouvellement du nombre
d'individus). Ce temps de "turnover" peut é€galement &tre
défini a partir du taux instantané de naissance {EDMONDSON,
1960 ; EDMONDSON et al., 1962) et permet alors, en admettant
une mortalité &gale pour toutes classes d'age, le calcul de
la production (HALL, 1964 ; WRIGHT, 1965). Nous ne déve-
lopperons pas ce .genre de calcul, ses applications aux popu-

lations marines semblant jusqgu'ad présent fort limitées.

Plus récemment, PARSLOW et al. (1979) et SONNTAG &
PARSLOW (1981) utilisent une technique d'engineering,
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1'identification des systdmes, pour estimer la durée des sta-
des larvaires des organismes et le taux de mortalité propre
3 chaque stade. Sur base d'un algorithme d'optimisation non
linéaire, ces paramétres sont progressivement modifiés de
fagon 3 minimiser la somme des variances entre la situation
observée sur le terrain et le modéle de prédiction de l'évo-
lution des classes d'age. La production est alors calculée
comme la somme des produits du recrutement total et du poids
moyen pour chaque classe d'ége. Cette technigue a donné des
résultats satisfaisants pour des populations aisément iden-
tifiables (cohortes}), mais n'a pas encore &té appliquée a

des ensembles plus complexes.

Une technique intéressante, enfin, a &té proposée
par KIMMERER (1983} pour mesurer directement le rapport
production/biomasse chez les Copépodes. Les organismes sont
incubés dans des bouteilles replacées in situ et les change-
ments de biomasse mesurés aprés 40 heures. La mortalité est
estimée par un colorant vital (qui n'est pas absorbé par les
organismes morts). Cette méthode présente l'avantage de ne
nécessiter aucune connaissance préalable sur la durée du dé-
veloppement et la distribution des classes d'age ; elle in-
tdgre également les effets de la température et fournit des
valeurs de P/B spécifiques au lieu et a la date d'expérimen-
tation. Les résultats qu'elle procure montrent par contre
une grande variabilité et, par exemple, la possibilité d'un
effet dépresseur du confinement en bouteille sur le taux de

croissance n'est pas a rejeter.
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2. CARACTERISATION PHYSICO-CHIMIQUE DU GOLFE DE CALVI

2.1. Caractérisation géographique et distribution des biocoeno-
ses benthiques

Le golfe de Calvi est situé dans le nord-ouest de la
Corse, entre 8°43' et 8°48' de longitude est et 42°33' et 42°38!
de latitude nord. Il est largement ouvert vers le nord et est
1imité, & l'ouest, par la pointe de la Revellata et, & 1l'est,
par le cap d'Espano (fig.2). Sa superficie est d'environ

2.200 Ha (BAY, 1978).

La profondeur du golfe augmente réguliérement vers ie
nord (pente de 2%) Jjusqu'a atteindre environ 100 mé&tres. En
face du golfe, & 3 Km des cbtes, stouvre un canyon asymétrigque,
le flanc est é&tant plus abrupt (pente de 20%) que le flanc ouest
(pente de 9%) (BURHENNE, 1981) : il atteint une profondeur de
plus de 1000 mé&tres & 10 Km de la cbte.

Quatre types de biocoenoses benthiques sont présentes
dans le golfe de Calvi (BAY, 1978) ; ce sont, par ordre 4'im-
portance et d'aprés la nomenclature de PERES & PICARD (1964)

- L'herbier & Posidonies (Posidonia oceantca) (HP}. Il re-
couvre 1l'entiéreté des fonds (fig.3), & l'exception des
abords de la plage de Calvi, jusqu'd une profondeur moyen-
ne de 38m. Sa distribution, quasi continue, est interrom-
pue par guelques chenaux intermattes (SGFC) et en deux
sones situdes & 1'embouchure de ruisseaux saisonniers. La
surface qu'il occupe représente 48% de la superficie totale

du golfe.

- Deg vases terrigénes cdtiéres (VTIC). Elles couvrent les
fonds au~deld de 1'isobathe des 60m, et représentent 22%

de la superficie du golfe.
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Océancgraphigue de Monaco,

Fig.2 : Carte du précontinent sous-marin
Musée
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- Une zone de fonds détritiques cdtiers (DC) située entre

les deux biocoenoses précédentes et couvrant environ 18%

de la surface totale.

Un faciés & Cymodocea nodosa, caractéristique d'une bio-

coenose de sables vaseux superficiels en mode calme (SVMC).

Cette biocoenose occupe la zone la plus abritée du goife,
le long de la plage de Calvi, et couvre 12% de la super-

ficie totale.

1km

Revellata ,

Fig.3 :

vTC

"

ar "
-

HP

_____________
~~~~~~~

Espano

Distribution des principales biocoenoses benthiques
dans le golfe de Calvi (modifié de BAY, 1978).
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La distribution des faciés sédimentaires est beaucoup
plus compliquée et parait répondre a un régime hydrologique
complexe. Le faciés vaseux du canyon, notamment, se poursuit
4 1'intérieur du golfe jusgu'd environ 40m de profondeur en
face de Calvi (BURHENNE, 1981, fig.5), ce qui attesterait de la
présence de courants profonds ascendants, courants gui ne sont
pas sans influence sur la composition de la communauté plancto-

nique du golfe.

2.2. Régime hydrologique

2.2.1. Circulation générale le long des cbtes occidentales
de la Corse

e o o v o o A i v v Ul il WA S Bt T e e A Ak MR AN et WY WA Sk B e S e L

Trois types de masses d'eau circulent le long des cOtes

occidentales de la Corse (fig.4)

A. Les eaux atlantiques

pénétrant par le détroit de Gibraltar (flux de
1.68 106 m3/s, BETHOUX, 1980), ces eaux restent locali¥
sées en surface 3 cause de leur faible densité {salinité
basse, 36.2 %, 4 l'entrée). Elles longent les cdtes
nord-africaines et se répandent ensuite dans tout le bas-
sin algéro-provengal ; une branche de ce courant atlanti-
gue vient baigner les cOtes occidentales sarde et corse.
A hauteur de Calvi, ces eaux forment une couche d'environ
100m @'épaisseur ; leur salinité avoisine 37.9 %o, &
1'exception des premiers métres sous la surface ol les
&échanges avec l'atmosphére (rayonnement et évaporation)
induisent une 1légé&re augmentation {38.05 - 38.2 %o,
LOFFET, 1981}).
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Easux septentrionales

Fig.4 : Schéma de la circulation des trois principales masses

d'eau dans le bassin occidental de la Mé&diterranée.

B. Les eaux orientales ou levantines

Elles pénétrent dans le bassin occidental par le
détroit siculo~tunisien et se dirigent vers Gibraltar.
Deux branches remontent cependant de part et d'autre du
massif sardo-corse au nord duguel elles participent au
vaste mouvement de divergence liguro-provengal. Ces eaux
levantines présentent une salinité& &levée (38.6 %,) et
une température voisine de 13.7°C ; elles sont localisées
entre 200 et 600m de profondeur.

Elles résultent de l'accumulation, dans le nord du
bassin occidental, des eaux de surface gui, en hiver, sont

refroidies et concentrées sous 1'action des vents du noxd.
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Ces eaux, de densité élevée, coulent et redescendent vers
le sud de la Méditerranée. Elles forment deux couches

distinctes :

- la couche profonde, localisée sous les eaux orientales,
de température potentielle &gale ou inférieure a 13°C et

de salinité relativement é&levée (38.4 %) ;

- 1a couche intermédiaire, formée plus tardivement, au
printemps, située entre les eaux atlantiques et levanti-

nes.

Ces masses d'eau peuvent &tre repérées sur un diagram-
me Température-Salinité (fig.5 et LOFFET, 1981). Les eaux de
surface, de faible salinité, sont d'origine atlantique. Sous
elles, on trouve une zone de transition ol la température des-
cend assez rapidement et ol la salinité s'éleve légérement ; ce
sont les eaux septentrionales supérieures. A 300m apparait un
pic de salinité caractéristique des eaux levantines. Plus bas,
sont localisées les eaux septentrionales inférieures, de tem-

pérature et de salinité plus faibles.

La circulation des masses d'eau, en face de Calvi,
dans la mer Ligure, a un caract@re cyclonique permanent. Cette
rotation a pour effet de reporter a la périphérie les eaux plus
légéres, d'oll la structure en dome présentée par les isopycnes.
La divergence en surface et la convergence en profondeur produi-
sent un mouvement vertical ascendant au centre du bassin liguro-
provengal. Les eaux ldgéres de surface gul longent la Corse
péndtrent dans le bassin sur une largeur d'environ 30 Km avec
un flux de 5.5 lO5 m3/s (BETHOUX & PRIEUR, 1978). L'existence
de masses d'eau différentes et la pente des isopycnes donnent
naissance & un front situé A une distance de 20 & 40 Km des
cotes (voir les travaux de GOSTAN, 1961,1967,1968 ; de FURNESTIN
& ALAIN, 1962 et de LACOMBE & TCHERNIA, 1972).
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Fig.5 : Diagramme T-S au large de Calvi (05/06/7%}).

2.2.2. Circulation locale

— e s T —— - — s 425 T

Comme 1l'ont montré les mesures réalisées au moyen de
courantométres immergés & 10 et 40m de profondeur (BORMANS,
1983), la direction principale du courant moyen devant le golfe
va du sud-ouest vers le nord-est, et est paralléle a la ligne
fictive fermant le golfe (des inversions de courant de faible
durée sont cependant observables sur les hodographes). Ce
courant fait partie du vaste mouvement cyclonique ligurien et
présente une période voisine de 15 jours. Divers pics, de pé-
riode plus courte (3 jours et 5-6 jours) ont également é€té mis

en évidence dans les spectres de vents et de courants.
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Les mouvements marins sont fort similaires 3 10 et
40m en absence de vent. Lorsque celui-ci se met & souffler,
le courant augmente nettement & 10m, un jour apréds le début du
coup de vent. Cet effet est beaucoup moins sensible a 40m
(limitation due & la profondeur), surtout en &€té en raison de
1'effet d'écran de la thermocline. Les vents ont &galement
une influence sur le maintien et l'approfondissement de cette

thermocline (POULAIN, 1982 ; COREN, 1983).

Des chutes brusques de la température de surface ont
&t& observées en l'absence de tout vent aux abords du golfe
(DJENIDI, communication personnelle). Ces écarts peuvent ré-
sulter soit de tourbillons, soit d'incursions de méandres du
front ligurien, soit enfin d'upwellings locaux (remontées d'un
courant de fond i 1l'embouchure du canyon) ; cette derniére hy-
poth2se est sé&duisante car elle permettrait d'expliquer cer-
taines particularités sédimentologiques ainsi que l'intrusion
dans le plancton cdtier de formes bathypélagiques. La possibi-
1ité de certains courants verticaux ascendants (courants
d'EKMAN) a également été avancée par CHAMPION {(1383) dans ses

hypoth&ses sur l'hydrodynamique du front marin en face de Calvi.

La circulation au sein méme du golfe de Calvi n'a en-
core fait 1l'objet d'aucune étude approfondie. La disposition
de certains faci2s sédimentaires permet cependant de postuler
1'existence de phénom@nes de réfraction au niveau notamment de
la pointe de la Revellata et du cap de la citadelle de Calvi.
La présence d'un (ou de deux) gyre transitoire n'est pas non

plus a exclure.
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2.3. Climatologie

2.3.1. Ensoleillement

—— -

Les variations annuelles de la guantité& d'énergie
lumineuse regue par la surface de la mer influencent directe-
ment la production phytoplanctonique et, concomitamment, celle

du zooplancton.

Ces variations ont été mesurées au moyen d'une cel-
1ule LI-COR (modéle LI-192S8B) spécialement congue pour capter
les radiations indispensables & la photosynthése (400-700 nm) ;
cette cellule, 3 usage aussi bien terrestre que sous-marin, est
reliée 3 un intégrateur (modéle LI-510) fournissant journelle-

ment la valeur de la radiation lumineuse globale.

x10%3 Quanta/m?

1.5

1.0

T
P s

0.5

3 4 5 6 7 8 9 10 1" 12 1

Fig.6 : Variations annuelles de la radiation lumineuse globale
journalidre (gamme de 400 & 700 nm} .
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On observe (fig.6) un maximum d'éclairement journa-
lier & la fin du mois de juin ; pendant l'automne et 1'hiver,
les fluctuations sont grandes, traduisant l'impact de la nébu-
josité sur la transmission du rayonnement solaire. L'allure
du graphique correspond bien a ceux obtenus par TRAVERS & TRAVERS

-

(1973) & Marseille, et par BAY (1978) et DAUBY (1979) a Calvi.

2.3.2, Régime_des_vents

—— i - —— o —aae

La direction et la vitesse des vents ont été mesurées
toutes les trois heures par la Station météorologigque de 1l'aé-
roport de Calvi-8ainte Catherine qui nous a fort aimablement

communiqué ses résultats.

Fig.7 : Diagramme de fréquence des origines des vents {(période
de mars 1983 & février 1984). '
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Il apparait trés clairement (fig.7) que les vents
sont originaires de deux secteurs principaux : le premier,
d'orientation nord-nord-est, correspond au Mistral et & la Tra-
montane, et le second, du sud-ouest, correspond au Libeccio.

Le diagramme de la figure 7 différe cependant assez bien de
celui obtenu pour 1l'année 1978-79 pendant laquelle les vents

du secteur nord avaient &té peu fréquents.

On remarquera également, en comparant les figures 8
et 9, que les vents de type Libeccio sont plus violents que
ceux de type Mistral, ce qui n'est pas sensible d la Station
STARESQ, particuligrement bien abritée contre les vents de

premier type.

2.3.3. Température de_1lair
La région de Calvi jouit d'un climat m&diterranéen
tempdré. La température moyenne de l'air oscille de 10°C en
hiver 4 25°C en &t&, avec des minima compris entre O et 5°C,

et des maxima entre 30 et 35°C.

2.4, Température de l'eau et thermocline

La température de l'eau joue un rdle prépondérant
sur la croissance, la fécondité et les taux métaboliques des
divers organismes planctoniques (cfr chapitres 1,6 et 7). Son
influence sur la composition faunistigque des peuplements est

largement établie.

L'enregistrement de la température de surface a été
réalisée au moyen d'un thermom@tre proté&gé immergé & 1lm de
profondeur dans le port de la Station STARESO, relevé quotidien-
nement & 10h. Durant tout l'hiver, la température de surface

oscille aux alentours de 13°C ; & partir du mois de mai, un
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Fig.l0 : Evolution annuelle de la température de l'eau & -lm,

53 la Station STARESO.

réchauffement progressif s'établit (0.17°C/jour en moyenne)
pour atteindre un maximum thermique & la fin du mois de juillet
la température diminue alors ljentement {(0.09°C/jour) jusgu'au
mois de janvier (fig.10). On remarquera quelgues chutes brus-
ques correspondant a des pointes de Mistral, et on notera le

parallélisme avec la figure 6.

Des preofils verticaux de température ont &té effec-
tués réguliérement durant plusieurs années (BAY, 1978 ; DAUBY,
1979 ; HECQ & GOFFART, 1983-1984, in&dit) au moyen soit d'un .
bathythermographe mécanique, soit de la sonde S.T.D. du navire
océanographigque "RECTEUR DUBUISSON".

-
r
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Les ré&sultats des observations pour les années 1978

et 1979 sont présentés figure 11. La concordance avec les don-
nées enregistrées depuis s'avére assez bonne.

Le réchauffement des eaux de surface débute au mois
de mai ; un gradient de température s'installe progressivement
pour aboutir & 1'établissement, au mois de juin, d'une thermo-
cline aux environs de 20m de fond. Celle-ci stamplifie (saut
de température pouvant aller jusqu'a 8°C) et s'enfonce pendant
la péricde chaude. La profondeur a4 laquelle elle s'installe et
sa stabilité dépendent du régime des vents (mod&les de NIHOUL,
1974,1976 et de POULAIN, 1982). En automne, lors du refroidis-
sement des eaux de surface, cette thermocline s'estompe, puis
disparait complétement ; de janvier & avril, la colonne d'eau

présente une température uniforme de 13°C.

Des mesures de température ont &galement été réalisées
lors de diverses plongées (cfr fig. 85, chapitre 7). Des va-
riations importantes dans le positionnement de la thermocline

au cours de périodes relativement courtes ont pu &tre décelées.

2.5. Salinité

Une série de dosages de la salinité des eaux de sur-
face a été réalisée depuis 1977, soit par la méthode chimique

de KNUDSEN, scit au moyen d'un salinométre & induction.

Les résultats montrent une relative constance de ce
paramétre au cours de 1'année. Pendant toute la saison froide,

la salinité oscille entre 37.4 et 37.7 %o ; durant 1'été, suite

3 1'évaporation intense, elle peut approcher la valeur de 38.1 %o,.

Les variations en fonction de la profondeur - en tout

cas pour les cent premiers meétres intéressés par cette étude -
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sont peu marqués : de 0.2 & 0.3 %, (voir fig.5).

Les variations horizontales sont guasi nulles sauf
aux abords de la zone du front et de ses méandres éventuels.
L'influence des précipitations ou des eaux de ruissellement

occasionnelles est imperceptible (BAY, 1978).

2.6. Oxygéne dissous

Les dosages, réalisés dans les eaux de surface et
de diverses profondeurs (jusqu'd 36m) par la méthode de WINKLER,
montrent un pourcentage de saturation en oxygéne dissous compris

entre 90 et 115 % pendant toute l‘'année.

Des variations nycthémérales marquées ont cependant
&t& observées par BAY (1978) & 10 et 30m de profondeur. Ce
fait est évidemment & mettre en rapport avec l'activité photo-
synthétique de l'herbier de posidonies. Des fluctuations simi-
laires ont été mesurées par FRANKIGNOULLE & DISTECHE (1984)
lors d'une étude des pressions partielles en COZ' de l'alcali-
nité et du pH au-dessus de l'herbier. Ces auteurs observent en
outre un cycle annuel dans 1l'évolution de ces paramétres en re-
lation avec le cycle de croissance des posidonies et de leurs

épiphytes.

2.7. Sels nutritifs

De fait des trés faibles concentrations en sels miné-
raux et du mangque d'appareillage adéquat pour les déterminer
avec précision, le dosage de ces sels n'a pas &té réalisé.

BAY (1978) expose les résultats suivants
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- les teneurs en nitrites ne montrent pas de variations
annuelles importantes ; elles sont trds faibles (moins de
3 ug N/1),voire indéterminables, aussi bien en surface
gqu'd 10 et 100m de profondeur ;

- les concentrations en nitrates, en surface et d 10m, os-
cillent entre 2 et 6 yg N/l pendant toute l'année & l'excep-
tion des mois de février et mars pendant lesquels elles
atteignent des valeurs supérieures a 20 ugN/l.. Les con-
centrations & 100m sont en moyenne vingt fois plus éle-

vées ;

- les teneurs en phosphates présentent une é&volution annuelle
similaire 3 celle des nitrates, avec, toutefois, des va-
leurs plus &levées : de 20 & 80 ug/l de mars a janvier,

240 ug/l en février.

L'augmentation des concentrations en nitrates et
phosphates & la fin de l'hiver a probablement pour origine une
remontée d'eau profonde, mais d'autres facteurs, tels gue des
apports terrigénes ou une remise en suspension de matériaux
par des temp@tes, peuvent prendre part a un enrichissement en

nutriments.

2.8. Matidre organique particulaire

Aucune estimation de la concentration en matiére or-
ganique ni aucune mesure de la spéciation et de la taille des

particules n'ont &té réalisées.
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Fig.12 : Variations annuelles du pourcentage de lumiére inci-
dente parvenant a4 10m de profondeur (année 1976)
(adapté de BAY, 1978).

Une idée des variations annuelles de la quantité de
matidre organique peut cependant &tre déduite indirectement par
desmesures dela transparence de l'eau (fig.12). Cette derniére
est maximale en &té et présente un minimum en hiver, par suite
des diverses temp&tes qui remettent en suspension des matériaux
provenant principalement de 1'herbier de posidonies. Les pré-
cipitations provoguent également une augmentation de la turbi-

dité de l'eau par apport de matériel terrigéne.
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3. STRATEGIES D'ECHANTILLONNAGE ET METHODES DE MESURES

L'étendue et la complexité de tout systéme naturel
sont telles qu'il n'est possible d'en obtenir gu'une image
approximative, image limit&e qui plus est 4 une ou d un petit
nombre d'échelles d'observation, un modéle au sens le plus gé-
néral du terme (FRONTIER, 1983a). L'étude plus ou moins ap-
profondie de 1l'objet de ce modele nécessite 1l'échantillonnage
de certaines variables. Le choix de ces variables et la plani-
fication de leur échantillonnage seront une traduction des
questions explicitement ou implicitement posées, ou, ce gqui

revient au méme, des types de réponses attendues.

L'objet de notre modéle étant 1l'é&tude de la dynami-
gue et de la productivité d'une communauté planctonique, il
reste 3 réaliser certains choix concernant :

le nombre et la nature des variables & étudier ;

- les &chelles d'observation spatio-temporelle ;

- les méthodes d'é&chantillonnage des variables retenues ;
- les méthodes de traitement des données recueillies.

A chacun de ces choix est 1ié un certain nombre de contraintes,

naturelles mais aussi techniques et mathématiques.

3.1. Choix des variables é&tudiées

Le but de notre étude, la mesure de la production
d'un écosystéme, était strictement de nature guantitative, il
faut g priori exclure les descripteurs qualitatifs (du type
présence—-absence, par exemple). Seuls seront pris en considé-

ration les descripteurs quantitatifs ou semi-quantitatifs. On
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peut les classer, selon FRONTIER (1983b) en

- descripteurs d'occupation de l'espace-temps. Ce seront
principalement les effectifs ou les biomasses d'organismes

par unité de volume ou de surface de biotope ;

- descripteurs démographiques. Les descripteurs de ce type
repris dans cette étude sont semi-quantitatifs : ce sont
notamment les distributions de fréquences relatives des
classes d'&ge ou de taille des organismes. Ils sont néces-
saires 3 l'application des mod&les de dynamique des popu-

lations ;

- descripteurs systémiques. Rentrent dans cette catégorie
les descripteurs rendant compte de la dynamique des bio-
masses, des flux. Ce seront principalement les mesures

de taux métaboligues.

Le choix du nombre de descripteurs dépend de la com-
plexité que l'on veut donner a 1'étude entreprise et de la
quantité d'information que chaque descripteur est susceptible
de fournir 3 la compréhension du systéme envisagé. La préci-
sion de 1l'échantillonneur, qui n'est pas forcément la méme pour
tous les descripteurs, rentre également en ligne de compte.
Enfin, les échelles spatio-temporelles peuvent varier d'un des-
cripteur 3 l'autre. En fonction de ces considérations, nous
utiliserons dans le présent travail des descripteurs de niveaux
taxonomiques différents, allant de l'espéce (pour les Copépo-
des par exemple) a la classe (Appendiculaires), voire au phylum

(Chaetognathes) .
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3.2, Choix de 1'échelle d'observation spatio-temporelle

T e L e - ki e T s S

Le choix du (ou des) site(s) d'échantillonnage obé&it
d plusieurs contraintes. 1La plus importante est sans aucun
doute la nécessité d'obtenir un &chantillon "représentatif" des
peuplements &tudiés tenant compte de la variabilité spatiale de
leur distribution. Un nombre important de travaux (voir STEELE,
1978) ont montré que le plancton présente une distribution spa-
tiale agrégative (surdispersion ou patchineés), responsable
d'une hétérogénéité plus ou moins accentuée dans les concen-
trations locales en organismes. Cette hétérogénéité est prin-
cipalement horizontale suite 3 1'inféodation du plancton aux
mouvements des masses d'eau. Sur l'axe vertical, la variabi-
lité est &galement importante, mais elle répond alors & des con-
traintes trophiques, la principale é&tant le besoin de lumiére
chez les autotrophes. A cela vient s'ajouter l'existence de
migrations verticales nycthémérales plus ou moins amples chez

une grande partie des organismes zooplanctoniques.

Différents €chantillonnages ont &té& réalisés dans et
aux alentours du golfe de Calvi depuis 1977 afin d'estimer les
degrés d'hétérogénéité dans les différents axes de l'espace

ainsi que sur de petites &chelles de temps.

3:2.1.1. Variabilité norizontale
Une campagne d'étude de la distribution horizontale
d& courte échelle du zooplancton du golfe a été effectude au
cours du mois de juin 1979. Des séries de prélévements ver-
ticaux (de 50m & la surface) ont &té réalisés sur un réseau
de 19 points équidistants d'environ 1/3 de mille, tous les
deux jours, pendant une semaine.
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Il apparait de fagon évidente (fig.13) que la distri-
bution spatiale horizontale des organismes (ici, en 1'occurren-
ce, le Cladocére Evadne spinifera) est fortement hétérogéne:
des gradients de concentration peuvent &tre observés, mettant
en évidence la présence d'agglomérats d'organismes dont le vo-
lume se modifie petit & petit soit par diffusion, soit par
advection. Les &carts par rapport & la concentration moyenne
(120 individus/m3) atteignent les 100%.

Au vu de ces résultats et de ceux d'autres séries de
prélévements, il apparalt que la localisation précise d'un si-
te d'échantillonnage ne revét pas une importance capitale,
tout du moins dans 1'é&tude du plancton d'une aire géographique
restreinte comme le golfe de Calvi. Il semble préférable de
réaliser une série de prélévements verticaux successifs en di-
vers points et de moyenner les résultats. Une autre sclution
consiste & effectuer une pé&che horizontale suffisamment longue
pour recouper diverses zones de distribution et donc niveler
la variabilité horizontale. Cette derniére solution avait é&té
retenue lors de l'é&tude d'un cycle annuel du zooplancton de
surface, en 1978-1979 (voir DAUBY, 1979, et fig.15). Elle pré-
sente cependant divers inconvénients (BOURDILLON, 1971)

- difficulté de maintenir constante la profondeur de 1'échan-

tillonneur,
- épaisseur de la couche échantillonnée quasi nulle,

- problémes logistigues (remous, vitesse du navire,...}.

Rem. Dans le cas d'études sur des ensembles océaniques plus
vastes, le choix des stations devient alors plus crucial

et dépend de la position de certaines structures hydrologiques
telles que des fronts, des estuaires... (NIVAL et al, 1975 ;
NIHOUL & HECQ, 1984).
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3.2.1.2, Variabilité verticale

Les phénoménes de diffusion et de réflexion limitant
la pénétration de la lumiére en milieu marin (1% au maximum de
la lumiére incidente arrive d 80m dans les eaux calvaises), il
semble logique gue les organismes autotrophes soient confinés
dans une couche d'eau d'épaisseur restreinte. Les herbivores,
tributaires de ces derniers, obéissent 3 la méme r&gle. Seuls
les carnivores et les détritivores possédent une distribution

verticale plus étalée.

Différentes pé&ches verticales, réalisées a toutes les
saisons pendant plusieurs années, ont montré que la composition

faunistique du plancteon peuplant la colonne d'eau comprise entre

100-120m et la surface n'était pas fonciérement différente de
celle du plancton vivant dans les premiers métres d'eau. Il
semblerait donc gue, du point de wvue faunistique seulement, la
variabilité verticale puisse &tre négligée dans les eaux du gol-
fe.

Ceci n'est plus vrai lorsque l'on considére la répar-
tition verticale des individus appartenant & une population
d'une espé&ce définie de planctonte. On observe en effet une

hétérogénéité dans la distribution des différents stades de

développement : les formes jeunes (généralement herbivores
strictes) sont localisées préférentiellement prés de la surface,
alors que les adultes vivent plus profondément (BOUGIS, 1974).
Ce type d'observations a été é&galement réalisé dans les

eaux calvaises, notamment sur les Copépodes.

La distribution verticale de la biomasse (ou des
effectifs}) du zooplancton total varie &galement fortement,
comme l'ont montré des séries de péches par paliers. On ob-
serve, en général, une diminution exponentielle du nombre des
crganismes en fonction de la profondeur (fig.14), et on peut

considérer - en tout cas pour les espéces gui représentent une




fraction significative du plancton total du golfe - gue plus
de 90% de la biomasse sont localisés dans les 100 premiers
métres. Des conclusions similaires peuvent &tre tirées par
comparaison entre les résultats des cycles d'étude de 1978~
1979 (traits horizontaux) et de 1983-1984 (traits verticaux)
(cfr chapitre 4).
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100 ind./m3 500
3004
Clausocajanus arcuicornis
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50 100
100+
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2001 1 ind./m
Qithona sp.
300 1500+
Centropages typicus s

Fig.l4 : Distribution verticale des trois principales espéces
de Copépodes au large de Calvi.

Lorsque l'on s'éloigne du golfe de Calvi pour étu-
dier des régions ol la profondeur s'accrolt (entre 1000 et
2000m), il devient possible d'analyser 1'étagement de diffé-

rentes communautés planctoniques, chacune représentée par une

série d'espéces caractéristiques. Divers é&chantillonnages ont

ainci 8té réalisés, jusqu'a 1500m, sur l'axe Calvi-Nice, a une
' d

-

distance variant de 5 & 10milles des cdtes. Les résultats de
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ces campagnes ont déja été& exposés (DAUBY, 1979) ; certains

d'entre eux seront évogués dans les chapitres ultérieurs.

3.2.1.2. Le probléme des variations nycthémérales
La remontée nocturne de nombreux organismes zooplanc-
tonigques vers la surface est un phénom&ne connu de longue date
mais dont les causes restent controversées (voir par exemple
Mc LAREN, 1963).

Des prélévements, réalisés pendant des cycles de 24h
i diverses périodes de l'année, ont montré, en moyenne, un dou-
blement du nombre des individus présents dans les eaux de sur-
face pendant la nuit. Cette augmentation des effectifs est le

fait de plusieurs catégories d'organismes.

- De nombreuses espéces de Crustacés de grande taille (Mysi-
dacés, Cumacés, Amphipodes), localisés pendant la journée
dans les algues et les posidonies, se dispersent dans la
colonne d'eau & la tombée de la nuit.

- Certaines larves présentent un comportement similaire (il
' / - . . P
faut avoir observé en plongée de nuit une explosion démo-

graphique de formes épitoques de Nereidae !).

- Diverses espéces de Copépodes méso- ou bathypélagiques
arrivent quelguefois en surface lors de migrations de

grande amplitude.

~ Les organismes habituellement dispersés sur les 100 pre-
miers métres de la colonne d'eau se concentrent prés de

la surface pendant la nuit.

C'est justement cette dernigre catégorie d'organis-
mes, "résidents permanents", qui intéressent plus particulié-
rement cette &tude. Leur biomasse, considérée sur toute 1la
hauteur de la masse d'eau, ne change significativement pas

durant un cycle journalier ; seul le degré de compression sur
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la verticale varie. Il apparait donc qu'un échantillonnage
par pé&ches verticales sur une hauteur d'eau suffisante est peu

sensible aux phénoménes migratoires.

3.2.1.4. hutres contraintes 7 Conclusion

I1 découle des paragraphes précédents qu'une straté-
gie d'échantillonnage optimale est utopique. Elle impliquerait
le prélévement simultané de l'ensemble des organismes présents
dans un volume d'eau d'une hauteur supérieure a 100m et d'une
base de plusieurs ha ! Ce prélévement devrait en outre étre au
minimum journalier ! A 1'impossibilité& technique gvidente s'a-
joutent des contraintes, mété€orologiques d'une part, de na-
ture financidre d'autre part. Une approche assez réaliste
pourrait toutefois &tre effectuée par un &chantillonnage croiseé
(réseau horizontal de pé&ches verticales ou ensemble de péches
horizontales & diverses profondeurs), avec pour conséquences
une multiplication importante du nombre de prélévements a4 ana-
lyser et une augmentation considérable du temps nécessaire a

la compréhension du systéme.

Nous avons opté pour 1l'échantillonnage de type ver-
tical sur une profondeur de 100m. Celui-ci permet en effet de
minimiser la variabilité due aux migrations nycthémérales, de
collecter la quasi totalité des diverses formes de développe-
ment des organismes et d'intégrer leur distribution verticale.
Les prélévements ont été effectués dans la zone gsituée un peu
au nord de la ligne pointe de la Revellata - cap &'Espano, dans
le prolongement de l'axe du canyon (fig.15), au-dessus de fonds

d'environ 120m.

Seule cette station a &té prospectée & chaque sortie.
Les problémes de variabilité horizontale ont donc été délibé-
rément négligés. Toutefois, si l'on admet que 1'évolution tem-—
porelle de la composition des communautés planctoniques reste

sensiblement identigue d'une année a 1l'autre (tant au point de




-

Stareso/ @

Fig.l5

. Localisation des sites de prélévement.
verticaux {(année 1983-1984)

(année 1978B-1979).
isobathes.

!

A. Traits
B. Traits horizontaux
Les pointillés représentent les

vue numérique gque faunistique), il est possible de déceler une
éventuelle anomalie due & 1'hétérogénéité horizontale en com-

parant les résultats des divers cycles annuels étudiés.

Une étude de la dynamique des populations ol diverses
générations sont présentes simultanément (comme c'est le cas

pour la majorité des organismes zooplancteniques}, nécessite

un ensemble suffisamment dense d'observations pour que 1'on
puisse reconstituer 1'évolution temporelle continue des effec-

tifs des différents stades par une méthode d'interpolation ou

51.~
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d'approximation, sans que cela n'entraine une erreur trop gran-
de (DUBY & RODOLPHE, 1983). Il faut donc gque le pas de temps
de 1'échantillonnage soit relativement petit par rapport aux
vitesses de variation des fonctions que l'on cherche 3 recons-

tituer.

Dans notre cas, ces fonctions représentent la crois-
sance des différentes générations des divers constituants de
1'&écosystéme planctonique. La fréguence d'échantillonnage doit
donc &tre supérieure 4 la fréquence d'apparition des généra-
tions successives. C'est 13 que se pose le brobléme le plus
épineux, puisque la durée d'une génération varie fortement
suivant le type d'organisme considéré : de quelgues jours
(phytoplancton, microzooplancton) 3 quelques semaines {Appen-
diculaires), gquelqgues mois (Copépodes), voire une année (mé-

duses, Euphausiacés).

Tdéalement donc, le rythme d'échantillonnage devrait
2tre quotidien, c'est-a-dire correspondre aux durées de vie
les plus courtes. Cependant, les diverses contraintes énoncées
précédemment (météorologiques, techniques et financiéres) im-
posent de réduire la fréquence des prélévements. Celle-ci a
&6t& choisie en fonction des organismes qui constituent la plus
grande fraction de la biomasse (les Copépodes), et fixée a un
échantillonnage tous les dix jours en moyenne. En réalité, 32
séries de péches ont &té réalisées au cours du cycle annuel
1983-1984, le mauvais é&tat de la mer lors des mois d'hiver
nous ayant obligé & espacer les sorties. Dans un souci d'uni-
formisation, tous ces prélévements ont &té effectués entre 9 et
10 heures G.M.T.
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3.3. Choix des méthodes d'échantillonnage

R ol P T i i T g v e S S v M

La relative pauvreté numérigue du zooplancton en
milieu semi-néritique, et donc la nécessité d'é&chantillonner
un grand volume d'eau, nous ont poussé & adopter un mode de

préldvement par filtration (filet) plutdt que par pompage.

L'étude de l'ensemble de la communauté planctonique
et de la dynamique de ses principaux constituants imposent un
&chantillonnage significatif des différentes classes de taille,
soit de * 100 um (taille des plus petites nauplii) a quelques
millimdtres. Les auteurs qui ont poursuivi des &tudes simi-
laires en Méditerranée ont utilisé différents types de filets
GAUDY (1972a,b) avec un double filet Juday-Bogorov modifié (56
et 250 um), puis un Clarke-Bumpus {50 pm, 1976} , NASSOGNE
(1972) avec un échantillonneur rapide caréné, le Delphino ,
RAZOULS (1973) avec un filet Hensen-egg modifié (160 um)
NIVAL et al. (1975) avec un Clarke-Bumpus (50 um) et un wWp2
{200 wum) .

Nous avons pour notre part choisi d'utiliser un filet
triple, du type de ceux employés depuis quelques années par la
gtation Zoologigue de Villefranche-sur-Mer. Cet échantillon-
neur (fig.l16) est composé de trois filets disposés en triangle
et maintenus dans un grand cerceau extérieur. Chaque filet est
du type WP2 (FRASER, 1966) ; de forme cylindro-cdnique ; ils
possé&dent une ouverture de 57 cm de diamétre (soit une surface
de 1/4 m?)
dé par 1'UNESCO (1968) comme &échantillonneur standard interna-

et sont longs de 2.6m. Ce type de filet, recomman-

tional, a une efficacité de filtration (rapport entre le volu-
me effectivement filtré et le volume théoriquement filtré) pro-
che de 1l'unité (TRANTER & SMITH, 1968).
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vue latérale du

triple filet WPZ2,.
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Trois maillages différents sont utilisés : 50, 180
et 470 uym. A cause de la pression de filtration et de la va-
riabilité du vide de maille (HERON, 1968), la taille minimale
des organismes retenus par chaque filet est supérieure au vide
de maille théorique (fig.l17) ; on peut l'estimer respectivement
a4 75, 270 et 700 ym. La taille maximale des organismes retenus
est également fonction du maillage utilisé. On observe en ef-
fet 1'absence d'organismes de grande taille dans le filet aux
mailles de 50 um. Cela peut s'expliguer par le fait que la
pression en avant du filet augmente gquand le vide de maille de
celui-ci diminue. Cette pression est ressentie par les organis-
mes gui échappent alors au filet (CLUTTER & ANRAKU, 1968). Le
groupement des trois filets permet d'obtenir un échantillon
valable de l'ensemble des classes de taille des zooplanctontes
(fig.18).

600+

400

200+~

M.S,

T 1 T 1 1 T

1
100 200 300 400 "

Fig.17 : Relation entre la maille des filets (M.S.) et la
taille des organismes certainement retenus {modifié
de NASSOGNE, 1972).
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Les divers prélévements ont été réalisés a partir du
navire océanographique "RECTEUR DUBUISSON".
d'échantillonnage est de 100m

La profondeur
[

la vitesse de remontée du filet
tripe est d'environ 1 r/s (2 noeuds)

: le volume f£iltré est de
25 m3 pour chacun des trois filets.
5
6 i
: senes 50 pm net
S 180 pm v
: : —w= 470 pm
1 :
Centropages typicus
30.03.83
2 - :: ." '-.. . ‘-

N
£

Fig.18 : Captures des différentes classes de taille du Copépode
Centropages typieus par les trois filets. Les valeurs
en ordonnée sont arbitraires.

A chacune des sorties au point d'échantillonnage, trois pré-~
lévements ont &té réalisés

le premier destiné aux analyses
gquantitatives et faunistiques, le second aux mesures pondéra-

les et aux dosages biochimiques, le troisiéme aux mesures de
taux métabolique (respiration).




57.

e ———— L - - o e e ————

Un nombre important de cellules phytoplanctonigues
se retrouvent dans le filet de 50 um. Toutefois, on ne peut
considérer ces prélédvements comme significatifs, la taille des
organismes phytoplanctoniques étant généralement inférieure a

ce vide de maille.

Les biomasses de phytoplancton ont alors été€ estimées &
partir des pigments chlorophylliens. Deux litres d'eau de mer
ont &té prélevés a 20m de profondeur® a chaque sortie et &
d'autres profondeurs (de 10 & 80m) en certaines occasions. Les
&chantillons sont filtrés sur fibre de verre GF/C et la chloro-
phylle extraite & l'acétone 90%. Les mesures de l'absorbance
sont faites au spectrophotométre & 630, 645, 663, 665 et 750 nm,
puis 3 665 et 750 nm aprés acidification a 1'HCl. Les concen-
trations en chlorophylles et phaeopigments sont calculées
d'aprés les éguations de LORENZEN et du SCOR-UNESCO (STRICKLAND

& PARSONS, 1968).

3.3.3. Autres Erélévements

——— e it in o W o s ot S o it

Le macrozooplancton gélatineux, du fait de sa répar-
tition spatiale fort hétérogéne, n'est guére échantillonné cor-
rectement par les filets classiques. De plus, ces filets abi-
ment fortement ces organismes fragiles. Ce type de planctontes
a été prélevé directement en plongée dans des récipients en

polyéthyléne.

Divers échantillonnages ont &galement &té réalisés au
moyen d'un filet de fond fixe (FALCONETTI & VAISSIERE, 1975 ;
FALCONETTI et al, 1979). Ce filet, maintenu horizontal par un
systéme de lest et de bouge, s'oriente face au courant grace
5 un empennage postérieur. Installé & 18m de fond, il a permis

la récolte d'échantillons gualitatifs des populations de

% profondeur choisie d'aprés l'expérience des campagnes précé-
dentes.
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planctontes vivant au-dessus de l'herbier.

Les Mysidacés, Crustacés vivant en essaims au-dessus
du fond, ont aussi &té prélevés en plongée au moyen d'un filet
"3 papillons" d'un maillage de 200 um. Apr&s la capture, les
organismes sont directement transférés dans des sacs plastiques
transparents jusqu'd@ leur arrivée au laboratoire ol ils sont

maintenus en aguarium.

3.4, Traitement des échantillons

Aprés la récolte, le volume des trois échantillons
du prélévement destiné aux analyses faunistiques est ramené
d environ 200 ml au moyen d'un siphon muni d'un bouchon de
tissu filtrant de 50 ym. La fixation est réalisée par adjonc-

tion de 10 ml de formol neutralisé.

Au laboratoire, l'échantillon est transvasé& dans un
ballon et son volume amené & 300 ml. Aprés homogénéisation,
une fraction aliquote est préievée au moyen d'une pipette a
piston de Stempel. Le volume de ce sous-&chantillon dépend de

~

la quantité de plancton présente dans le ballon : 1 3 3 ml

pour l'échantillon provenant du filet 50 uym, 2.5 & 10 ml pour
celui du filet 180 um, 10 & 100 ml pour celui du filet 470 um.

Le sous=-é&chantillon est ensuite réparti dans une
cellule guadrillée de Dollfus et son contenu analysé & la lou-
pe binoculaire. Le nombre de cases qu'il est nécessaire d'exa-
miner pour obtenir un comptage valable avec 95% de sécurité
dépend du nombre 4'organismes présents dans la cellule (NIVAL,
1967). En régle générale, pour les espéces dominantes, une
centaine d'individus au minimum ont &té comptés et mesurés au
micrométre oculaire, Sur base de ces comptages, il est possi-

ble de déterminer le nombre total d'individus d'une espéce dé-




59.-

terminée dans l'ensemble de l'échantillon avec un certain in-
tervalle de confiance (FRONTIER, 1972). Cet intervalle est de

la forme

3 3 3 3
F (VN - 0.44) , F (V' N + 0,44)
ot N est le nombre d&'individus comptés pour chague espéce {(ou
groupe d'esp&ces) et F le rapport entre le volume de l'é&chan-

tillon et celui du sous-é&chantillon.

Aprés déterminations et comptages, les valeurs sont
ramenées 3 des nombres d'individus par métre carré. L'unité
de surface a &té préférée & l'unité de volume car elle intégre

la variabilité sur toute la couche euphotique.

Lorsqu'une espéce est présente simultanément dans
les é&chantillons des trois types de filet, on ne peut évidem-—
ment sommer simplement les valeurs des trois comptages. En
effet, pour certaines classes de taille (fig.18), on observe
un recoupement dans les captures par deux filets voisins (50—
180 ou 180-470 um). Il est donc nécessaire d'abandonner
certaines valeurs de comptage dans le calcul du nombre total
d'individus d'une espéce donnée. Nous prendrons pour conven-
tion, lorsgu'une classe de tallle est comptée dans deux filets
différents, de ne conserver que la valeur la plus &levée des
deux (fig.19).

~Rem. Le plancton provenant des trois &chantillons du pré-
lavement destiné aux dosages biochimiques est filtré& sur un
carré de soie de maillage approprié et congelé immédiatement
5 -23°C. L'analyse de ces échantillons est toujours en cours
(J.H. HECQ & A. GOFFART).
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3.5. Mesure des consommations d'oxygéne

Les mesures du taux respiratoire des organismes peu-
vent &tre utilisés pour l'estimation de la production (cfr
chapitres 1 et 5). Ces mesures ont &été réalisées & la fols sur
des échantillons de zooplancton brut et sur des espéces isolées,
dans le but de comparer les estimations de production obtenues
par cette méthode et celles fournies par l'étude de la dynami-

gque des populations.

Les échantillons recueillis lors du troisi@me préle-
vement au filet triple sont chacun dilués dans une dizaine de
litres d'eau de mer de surface immédiatement aprés la capture.
Aprés quelques minutes de sé&dimentation, afin d'éliminer les
organismes morts et les débris organiques, huit bouteilles BOD
de 270 ml sont remplies 3 partir de chacun des trois bacs de
dilution. Au préalable, les organismes de grande taille (Mysi-
dacés, gé&latineux divers) sont retirés et mis en incubation

séparément.

L'encemble des bouteilles est mis & incuber dans une
boite-frigo obscure remplie d'eau de mer et maintenue & la tem-
pérature de surface par une circulation continue. Aprés des
périodes de 0,1,2 et 4 heures, deux bouteilles de chacun des
trois types d'é&chantillons sont prélevées et la quantité d'oxy-
géne restant est dosée par la méthode de WINKLER (STRICKLAND &
PARSONS, 1968).

A la fin de l'expérience, le contenu de chaque bou-
teille est neutralisé et filtré sur fibre de verre GF/C pré-
tarée. Ces filtres sont alors placés en é&tuve pendant 24 heures

5 80°C, puis refroidis en dessiccateur avant d'étre pesés.
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Diverses expériences ont &té& menées afin de déterminer si les
réactifs utilisés dans le dosage de 1l'oxygéne avaient une in-
fluence sur le poids des organismes présents dans les bouteil-

les ; une perte de poids maximale de 2% a été décelée.

L'influence éventuelle de la matiére organique et de
l'activité bactérienne a &galement E&t& mesurée. Des cinétiques
de respiration sur de l'eau de mer filtrée au travers d'un tissu
de 5C um de vide de maille ont donné au maximum une diminution
de 1.4% en 8 heures de la quantité& d'oxygéne présente au dé-

part.

Outre diverses expériences réalisées par la méthode
précédemment décrite sur des Siphonophores, des Salpes ou de
grands Crustacés présents dans un des filets élplancton, un
certain nombre de mesures ont été effectuées en laboratoire

au moyen d'électrodes polarographiques.

Le montage utilisé est celul mis au point et décrit
par SAINVITU (1983). Il comprend :

- une cuve d'incubation en plexiglas, d'un litre de volume,

entourée d'une enceinte thermostatisée (fig.203a) ;

- une cage en tissu filtrant (180 um), oll sont disposés les
organismes d'expérience, s'emboltant dans la cuve d'incu-

bation ;

- une cellule contenant la té&te de 1l'@lectrode polarogra-
phique, &galement entourée d'une enceinte thermostatisée,

et disposée sur un petit agitateur magnétigue {(fig.20B) ;

- une pompe a débit variable permettant la circulation entre

cuve d'incubation et cellule ;

-~ une autre pompe assurant une circulation d'eau de tempé-

rature constante dans les deux enceintes externes,
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Fig.20 : 8chéma de la cuve d'incubation {(A) et de la cellule
rig.29 i
de l1l'électrode (B) employées pour les mesures de res-
piration en laboratoire (adapté de SAINVITU, 1983).

L'ensemble de la tuyauterie est en matiére inerte (gsilicone).
L'électrode est du type Ag/Au (W.T.W. OXI DIGI 80), baro- et
thermocompensée.
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Les animaux, généralement récoltés <in situ, en plon-
gée, sont installés dans la cage d'incubation, et les mesures
sont commencées directement, apreés 5-10 minutes d'acclimatation.
La durée d'expérience est d'une heure environ, de fagon & ne
pas descendre en dessous de 70% de la concentration initiale

en oxygéne (saturation).

En fin d'expérience, la cage est retirée de la cuve

d'incubation, les animaux récoltés, mesurés, sexés, puis pesés.

Quelques mesures, enfin, ont été& réalisées in situ
sur des populations de Mysidacés. Le systeme utilisé est celui
décrit par BAY (1978) pour 1l'é&tude de la respiration des com-
munautés benthiques. Il est constitué d'une cloche cylindri-
que en plexiglas (volume : 26 1} dont le couvercle inférieur
est amovible, permettant l'introduction des organismes ; le
couvercle supérieur, fixe, est muni d'un orifice fermé par une
membrane en silicone par o@ il est possible de prélever, au
moyen d'une aiguille, de petits volumes d'eau. Un agitateur
magnétigue en enceinte étanche est fixé sur ce couvercle et

assure la circulation & 1'inté&rieur de la cloche.

Cet instrument autorise 1'é&tude en milieu naturel
d'un grand nombre d'animaux (quelques centaines)} pendant des
périodes relativement longues (de l'ordre de la journée), tout
en respectant divers paramétres tels que température, éclaire-

ment, espace vital,...

3.5.3. Discussion

—— o i s — —

Une controverse existe entre les auteurs ayant tra-
vaillé sur la respiration du zooplancton guant au délai néces-
saire entre la péche et la mise en incubation des organismes
(cfr chapitre 1}. Nous avons personnellement opté pour la
méthode défendue par SATOMI & POMEROY (1965), reprise par la
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suite par LEBORGNE (1973), BIGGS {(1977) et HECQ (1982).

T1 nous semble en effet nécessaire que les planctontes
soient en &tat de nutrition, et donc de métabolisme actif, pour
gue les mesures représentent une estimation significative des
taux réellement observés dans les conditions naturelles. Cette
opinion est d'ailleurs partagée par les quelques rares auteurs

ayant travaillé <n stitu.

Les durées d'incubation choisies pour les mesures en
petits volumes (bouteilles) sont relativement courtes - guelques
heures -, alors gque de nombreux auteurs utilisent des périodes
avoisinant la journée. Ces courtes durées ont été retenues
d'une part, pour &viter une diminution trop importante de la
pression partielle en oxygéne dans le milieu, et d'autre part
parce qu'aprés quelques heures, les animaux se retrouvent en
dtat de jefine et ont donc tendance & réduire leur métabolisme
(IKEDA, 1970 ; MAYZAUD, 1973). Diverses expériences nous ont
montré que la consommation en oxygéne dans les bouteilles
d'incubation é&volue d'une fagon réguliére et progressive pen-
dant les 2-3 premi&res heures, diminue jusqu'd environ 10 heu-
res, puis se stabilise & des niveaux intermédiaires entre le
tiers et la moitié de la consommation initiale par la suite.
Semblables mesures, connues pour d'autres esp&ces (BERNER,
1962) montrent plus, & notre avis, une réduction de l'activité
physiologique des organismes, consécutive & l'état nutritionnel
qu'un accroissement initial de cette activité d0 au stress de

la péche.

Le nombre d'organismes mis en incubation dans les
bouteilles peut é&galement &tre un facteur influengant signi-
ficativement les mesures de consommation d'oxygéne (ZEISS,
1963). Toutefois, la précision des mesures par la méthode
chimique de WINKLER (elle-méme plus précise que la méthode
polarographique) ne permet pas la détection de variations in-

fimes comme celles qui ont effectivement lieu en milieu naturel,
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oli les concentrations en plancton sont de l'ordre de guelques
vg/l. Force est donc de concentrer les échantillons (quelques
centaines de fois) afin d'cbtenir des variations décelables,
L'effet de groupe qui en résulte ne semble pourtant pas devoir
&tre pris en considération sur de petites échelles de temps
(HECQ, 1982).

Les mesures réalisées in s¢tu au moyen de la cloche
présentent un avantage certain., Outre le fait qu'elles res-
pectent toutes les conditions naturelles, hormis les phénomé-
nes hydrodynamiques, elles ne nécessitent & la limite aucune
manipulation des organismes. Elles ont permis de mettre en
évidence, en tout cas pour les Mysidacés, que les effets dus
d un éventuel "stress de capture" &taient négligeables (fig.21),
et que les valeurs de la consommation d'oxygéne les nlus pro-
ches de la consommation naturelle 8taient celles obtenues

peu de temps aprés la péche,

M9 Oy /mg prot. / h

18+

164

14-

12+

L] L) ¥ T ¥ ¥ 1

14 18 22

X
E
-
o
-
F-9
-

Fig.2l : Comparaison entre les mesures de taux respiratoire
réalisées avec le systéme de la fig.20 (carrés), juste
aprés la capture des organismes, et in situ (ronds)
avec la cloche, chez Leptomysis lingvura au cours
d'un cycle journalier.
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Bien qu'elles nécessitent une longue mise en oeuvre,

une dépense physique importante (plongées) et de nombreux do-
sages, ces mesures in situ devraient 8tre développées et éten-

dues & 1'étude du zooplancton total.
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4. VARIATIONS ANNUELLES DE LA COMPOSITION FAUNISTIQUE
DU PLANCTON DU GOLFE

L'étude réalisée en 1978-1979 sur les variations de
la composition faunistigque du plancton de la baie de la Revel-
lata avait permis de définir plusieurs caractéristiques (DAUBY,
1980a, 1982 ; DAUBY & HECQ, 1981)

- la diversité spécifique des communautés locales est fai-
ble : celles-ci sont essentiellement constitu@es d'un

petit nombre d'espéces de Copépcdes ;

- le méroplancton est peu abondant, ce qui semble devoir
&tre mis en relation avec 1l'étroitesse du plateau conti-

nental ;

— les carnivores sont trés mal représentés ; ils apparais-

sent sporadiquement et sont visiblement d'origine exogéne ;

- les concentrations en phytoplancton sont trés basses,

sauf durant le mois de mars.

Ces diverses observations aménent & considérer les
eaux de Calvi comme oligotrophes et les communautés plancto-

niques qui y vivent comme typiquement océaniques.

Dans ce chapitre, 1'évolution temporelle de ces commu-
nautés sera précisée grice a l'emploi de 1l'échantillonneur
triple. Cette analyse permettra par la suite d'élaborer un
modéle qualitatif du réseau trophique et de définir quels
constituants de 1'écosystéme doivent &tre considérés avec
plus de précision pour la construction d'un moddle quantitatif

des flux de matiére ("compartmental flow diagram").
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4.1. Le phytoplancton

Le filet & mailles de 50 um permet la récolte d'un
grand nombre de cellules phytoplanctoniques ; cependant, la
taille de la plupart des phytoplanctontes est inférieure au
vide de maille, et les péches au filet ne sont pas valables
quantitativement. A titre d'exemple, le nombre maximal de
cellules récoltées en un trait de filet est 4 107 pour 25 m3,
alors que, dans les eaux pour lesquelles on dispose de ren-
seignements quantitatifs corrects (Banuyls, Marsellle, La
Spezia), des concentrations allant de 1O4 a 106 cellules par

litre sont courantes.

Ces pé&ches auraient dd 8tre complétées par des pré-
ladvements d'eau & la bouteille afin d'obtenir des valeurs
réalistes (méthode d'Utermdhl) ; nos observations peuvent
toutefois &tre utilisées gqualitativement. Les biomasses
phytoplanctoniques seront calculées a partir des concentra-

tions en chlorophylle.

4,1.1, Diatomées

.

L'inventaire, non exhaustif, réalisé& & partir de
l'ensemble des prélévements du cycle annuel, comporte une
soixantaine d'espéces. Seule 1l'évolution annuelle des formes

les plus abondantes sera présentée.

Au moment ol commence le cycle, g la fin de 1'hiver,
débute une forte poussée phytoplanctonigue ol les Diatomées
prennent une part prépondérante (fig.22 et 23). Cette pous-
sée est principalement le fait de quelques espéces de Chaeto-
cérées : Bacteriastrum hyalinum et B. delicatulum, Chaetoceros
diversus, Ch. compressus, Ch. curvisetus, Ch. costatus, Ch.
didymus, Ch. lauderi et Ch. affinie. Quelques autres espéces

moins abondantes y sont associées ; ce sont : Thalassiosira
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Fig. 22 : Evolution annuelle du nombre de Diatomées présentes
dans le filet de 50 um de vide de maille.

decipiens, Coscinodiscus perforatus, Rhizosolenia ep., Ditylum
brightwellei, Thalassiothrix frauenfeldi et Th. nitaschioides.
Ce pic de Diatomées est de courte durée (un mois), et, des le
début du mois d'avril, les concentrations tombent & un niveau

relativement bas.

Un peuplement fort similaire s'observe d la fin du
printemps et au début de 1'été. Au réchauffement des eaux

est associée une communauté plus diversifi&e. Parmi les es-
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péces gui se développent en 8té, les plus significatives sont
Rhizosolenia ealcaravis, Dactyliosolen mediterraneum, Guinardia
flacetda, Nitsschia delicatissima. Durant la période estiva-
le, le rapport Diatomées/Dinoflagellés diminue fortement au

profit de ces derniers.

%
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Fig.23 : Variations annuelles des proportions relatives en
Diatomées et Dinoflagellés.

L'automne et 1'hiver sont caractérisés par un enri-
chissement relatif en Diatomées ; la disparition de la ther-
mocline n'y serait pas &trangére (JACQUES, 1969). La diver-
sité diminue et les espéces les mieux représentées sont Aste-

vionella japonica et Thalassiothrix nitzschitoides ; gueldques




72.-

Chaetoceros commencent & apparaitre.

L'évolution des peuplements de Diatomées correspond
dans les grandes lignes & celui décrit dans d'autres régions
de la Méditerranée occidentale, notamment & Banuyls (JACQUES,
1969) et & Marseille (TRAVERS, 1973). Toutefois, certalnes
espéces, trés abondantes dans ces deux gsites, telle gue Sce-
letonema costatum, sont peu fréguentes & Calvi, peut-&tre en
raison de 1'absence d'apport fluviatile et de la gquasi inexis-
tence du plateau continental qui limitent la guantité de sels
minéraux disponibles, et par voie de conséquence 1'abondance

et la diversité des communautés phytoplanctoniques.

Si guelque 70 esp&ces de Dinoflagellates ont &té ob-
servées, la majorité de la biomasse est le fait de seulement

guelgues espéces des genres Ceratium et Peridinium.

Durant la poussée printani&re (fig.24), le peuplement
est principalement constitué de Peridinium depressum, P. nudum
‘et P. diabolus, Cervatium furca, C. fusus, C. candelabrum et

. tripos.

Au début de 1'été, une seconde poussée intervient,
due principalement aux mémes espéces, auxquelles s'ajoutent
Ceratium carriense et C. platycorne. C. furca est alors l'es-

péce dominante.

Du milieu de 1'été au début de 1l'hiver, les Dinofla-
gellés 1'emportent sur les Diatomées (fig.23). La diversité
s'aceroit et certaines espéces deviennent temporairement abon-
dantes : Dinophysis tripos, Ornithocercus magnificus, Ceratium

pentagonum, C. arietinum et C. massiliense, Ceratocorys horrida.
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Fig.24 : Evolution annuelle du nombre de Dinoflagellés présents
dans le filet de 50 pum de vide de maille.

Avec la reprise hivernale des Diatomées, le peuplement
de Dinoflagellés se simplifie et 1l'on retrouve une dominance

des petits Ceratium, furca et fusus.

Comme celui des Diatomées, le cycle annuel des Dino-
flagellés correspond assez bien a ceux décrits de la Méditer-

ranée nord-occidentale.
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4.1.3. Autres_groupes

Selon certains auteurs, le phytoplancton de la Médi-
terranée (BERNARD, 1967), et en particulier de la mer Ligure
(BERNHARD & RAMPI, 1967), est dominé par les Coccolithophori=-
dés. Ceux-ci joueraient un rdéle prépondérant dans l'alimenta-
tion du microzooplancton (Pintinnides) et des Tuniciers péla-
giques (TREGOUBOFF & ROSE, 1957), et dans la constitution des

dépdts sédimentaires.

A cause de leur taille minuscule (5-30 um} , ces orga-
nismes ne sont pas représentés dans nos prélavements ; seule
1'espéce Homozygosphaera fagei a &té occasionnellement récol-

tée.

I1 en va de méme pour les Silicoflagellés dont 1'abon-
dance, & Marseille, les place au second rang, aprés les Dia-
tomées (TRAVERS, 1973). A Calvi, Dbictyocha fibula est pré-
sente dans tous les prélévements, mais aucune information si-

gnificative ne peut &tre tirée de cette observation.

4,1.4. Biomasses_de_chlorophylle

o i e et s o P o ks S i 7 i i o e s

En 1'absence d'une &tude détaillée de 1'@volution des
communautés phytoplanctonigues et de 1'importance quantitative
de l'ultra- et du nanoplancton, nous serons obligé d'analyser
1'échelon primaire in toto par des mesures de concentration

en pigments chlorophylliens.

Comme il a &té observé pour les Diatomées et les Dino-
flagellés, le maximum de chlorophylle apparait & la fin de
1'hiver, avec des concentrations de l'ordre de 0.7 mg/m
~ 20m (fig.25). C'est également & cette période qu'est relevé
le maximum en phaeopigments (produits de dégradation de la
chlorophylle), preuve d'une mortalité importante dans les po-

pulations phytoplanctoniques (fig.26).
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Fig.25 et 26 :

Variations annuelles de la chlorophylle a
et des phaeopigments & -20m (d'aprés les
gquations de LORENZEN, 1967) .
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Pendant la saison chaude, un second maximum, nettement
plus bas (0.2 mg/mB) est observé ; il correspond vraisembla=-

blement 34 la poussée estivale des Dinoflagellés.

Durant 1'automne, les concentrations sont trés faibles,

5 la limite de détection de la méthode de mesure employée.

La répartition verticale des biomasses phytoplanctoni-
ques varie également durant 1'année. Ainsi, pendant les pé-
riodes hivernale et printaniére, elles sont concentrées dans
les 20-25 premiers métres et diminuent quasi exponentiellement
avec la profondeur. En été par contre, le maximum se trouve
plus bas, vers 70-80m (~ 0.05 mg/m3 a 20m, ~ 0.35 mg/m3 a 7om) .
Ce phénoméne peut s'expliguer par 1'effet d'écran de la ther-
mocline qui emp&che les mouvements ascendants d'eaux chargées

en sels minéraux jusqu'd@ la surface.

4.2. Le microzooplancton

Cette catégorie regroupe les organismes holoplancto-
nigques dont la taille, & 1'état adulte, est comprise entre
50 um et 1 mm. Elle est représentée par trois ensembles de

Protozoaires a4 tendance herbivore.

4.2.1. Foraminiféres

Ces Rhizopodes sont présents toute l'année, sans pé-
riode d'abondance marquée (fig.27) ; seule une légére augmen-
tation du nombre de ces organismes est décelable lors de la
poussée phytoplanctonique. Leur importance numérigque est

d'environ 2% du zooplancton total.

Orbulina universa et Globigerina bulloides, deux es-

péces cosmopolites prédominent largement. Diverses formes
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Fig.27 : Variations annuelles du nombre de Foraminiféres (trait
plein) et de leur proportion dans le zooplancton total

(trait pointillé).

benthiques sont fréquemment présentes dans les échantillons.

e o o i A T . — W Tt e ) S S —

Les populations d'Acanthaires sont assez pauvres dans
les eaux calvaises. Avec au maximum gquelques milliers d'in-
dividus/mz, elles sont environ 100 fois moins bien représen-
tées que les deux autres classes de Rhizopodes pélagigques.
Les espé&ces les plus communes sont Acanthoplegma krohni et

Acanthochiasma rubescens.
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Fig,28 : Variations annuelles du nombre de Radiolaires
(trait plein) et de leur proportion dans le
zooplancton total ({(trait discontinu) .

Les Radiolaires par contre forment un groupe relati-
vement bien représenté (fig.28) et treés diversifié. Leur
maximum se situe au début du printemps et correspond au pic
de phytoplancton. A cette période, ils représentent jusqu'a
50% du nombre total des zooplanctontes.
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Pendant toute la saison chaude, de trés nombreuses
colonies de Sphaerczoum punctatum et de Collozoum tnerme ont
&té observées en plongée pré&s de la surface. Les espéces
les plus communes, surtout pendant la saison froide, sont les
Phéodariés Aulacantha scolymantha et Coelodendrum gractllimum,

principalement récoltés avec le filet 470 um,

4.,2.3, Tintinnides

Les Ciliés Oligotriches, et parmi eux les Tintinnides,
forment assurément le groupe de Protozoaires les mieux repré-
sentés dans les &chantillons. Les résultats des prélévements
' sont pourtant & considérer avec circonspection : en effet, du
fait de leur forme effilée, les représentants de nombreuses
espéces, méme parmi les plus longues, sont susceptibles de
passer au travers des mailles des filets : l'inventaire faunis-
tigue risque d'étre incomplet et les résultats quantitatifs

sous—-estimés.

Comme les autres Protozoaires, les Tintinnides pré-
sentent un maximum au début du printemps (fig.29), avec les
espéces principales : Diectyocysta elegans, D. lepida, Salpin-
gella attenuata, Codonella galea et Cyttaroeylis sp. Un deu-

wiéme maximum s'observe au début de 1'été, avec essentielle~

ment les m8émes espéces.

Pendant les mois chauds, les concentrations en Tintin-
nides diminuent mais le peuplement se diversifie. Parmi les
espéces les plus fréquemment rencontrées, il faut citer Xysto-
nella lohmanni, X. longicauda, Undellopsis marsuptalis, Futin-
tinnus fraknoi, Rhabdonella spiralis et Proplectella clapare-
dei. L'hiver voit une diminution du nombre d'espéces avec
dominance de Eutintinnus fraknoil, Petalotricha ampulla et

Dictioeysta spp.
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Fig.29 : Variations annuelles du nombre de Tintinnides présents
dans le filet 50 pm (trait plein) et de leur proportion

dans le total du zooplancton (trait pointillé).

Ces observations sont, compte tenu de la remarque
préliminaire, assez bilen en accord avec les résultats de
TRAVERS & TRAVERS (1971) & Marseille et de RASSOULZADEGAN
(1979) & vVillefranche~sur-Mer. Pourtant certaines espéces,
comme Dadayella ganymedes, réputées trés abondantes dans ces
deux stations, sont minoritaires & Calvi ; cela s'explique
vraisemblablement par la petitesse de ces espéces et au mau-

vais échantillonnage qui en résulte. D'autres Oligotriches,
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non Tintinnides, sont &galement présents dans le plancton ;
jils constitueraient (MARGALEF, 1963) 95% du total des Ciliés
en Mé&diterranée, mais leur taille minuscule les exclut des

péches au filet.

4.3. Le mésoplancton herbivore

Ces organismes (tailles de 1 a 5 mm) représentent,
tout au long de 1l'année, la fraction la plus importante de la

biomasse du zooplancton total.

Les observations réalisées au cours de l'&tude d'un
cycle annuel du zooplancton de surface en 1978-1979, au moyen
d'un filet de 180 um, avaient fait reconnaitre la nette pré-
dominance des Copépodes ; ceux-ci représentaient alors, numé-
rigquement, entre 50 et 90% du total des organismes zooplanc-
tonigques (DAUBY, 1980a). Ces résultats ne concernaient, du
fait de l'échantillonneur employé, qu'une fraction du zooplanc-
ton : seuls les adultes et les derniers stades copépodites
étalent récoltés, et, parall&lement, aucune estimation de

1'importance du microzooplancton n'avait été effectuée.

L'emploi du filet triple, qui permet la récolte de
tous les stades de développement des Copépodes, ne fournit pas
de résultats significativement différents, mis a part pour
la période de poussée phytoplanctonique oll 1'importance numé-

rique des nauplii se fait sentir (fig.30).

Le peuplement de base des eaux du golfe de Calvi est
formé d'un petit nombre d'espdces pérennes, présentes dans
(presque) tous les prélévements : Clausocalanus areutecornis

et C. fureatus, Paracalanus parvus, Centropages typreus,
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Fig,30 : Evolution annuelle du pourcentage de copépodes dans
le nombre total de zooplanctontes.

decartia clausi, Oithona helgolandica et 0. nana. Une cin-
guantaine d'autres espéces apparaissent occasionnellement
(voir appendice faunistique) mais le pourcentage gue chacune
représente dépasse rarement 1%. IL'évolution annuelle des pro-

portions relatives des espéces pérennantes est présentée &
la figure 31.
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Fig.31 : Variations annuelles des proportions relatives (pour-
centages cumulés) des principales espéces de Copépodes,
1. Clausocalanus spp. ; 2. Centropages typicus ; 3.
Oithona spp. ; 4. Acartia claus? ; 5. Calanus helgo-
landicus ; 6. autres espéces.
4,

3.1.1. Clausocalanus spp.

Le genre Clausccalanus est un des mieux représentés

en Méditerranée et domine largement dans les zones a carac-
tére océanique (MAZZA, 1967) ; il forme la majeure partie

du peuplement copépodien dans le nord de la mer Ligure

(NASSOGNE, 1972), le long des cOtes de Corse (MAZZA, 1963 ;
DAUBY, 1980a) et d'Espagne {VIVES et al, 1975). Dans les
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régions 3 caractére néritique plus marqué, les Clausoccalanus
sont nettement moins prédominants (GAUDY, 1962, 1972b ;
RAZOULS, 1973 ; SEGUIN, 1981a,b}.

Deux espéces sont particuliérement bien représentées
dans les eaux calvaises : Clauscealanus arvcuicornis et C. fur-
ecatus. Du fait de 1'étroite ressemblance des adultes des
deux formes (ROSE, 1983 ; FROST & FLEMINGER, 1968) et gde la
quasi impossibilité de séparer les jeunes stades naupliens
dans les comptages de routine, nous n'avons pas cherché a
identifier spécifiquement ces Copépodes. GAUDY (1972b) a
d'ailleurs montré gu'd Marseille, les cycles biologiques des
deux espéces sont paralléles. Dans la suite du travail, seul

le nom générique sera usité pour englober les deux formes.

10%.m~2

Fig.32 : Clausocalanus spp. variations annuelles du nombre
d'individus (trait plein) et de leur proportion dans
le zooplancton total (pointillés}.




Les Clausocalanus représentent, pendant toute 1'année,
entre 20 et 60% du total des zooplanctontes (fig.32). Le
maximum d'abondance &'observe de mars & mai (jusqu'a 6 105
individus/mz) : le minimum est atteint & la fin de la saison
chaude. Un cycle d'abondance similaire a été gécrit & la
Spezia (NASSOGNE, 1972); aux Bal&ares, MASSUTI (1942) observe
un pic plus tardif, en juillet et aofit ; & Marseille, CHAMPALBERT
(1969) constate l'absence de Clausocalanus arcuicornts de

1'hyponeuston quand la température de 1'eau excéde 15°C.

4.3.1.2. Centropages typicus

-------------------

La famille des Centropagidae est é&galement représentée
toute 1'année dans les eaux calvaises ; guatre espéces ont été
recensées, mais seule Centropages typicus mérite quelque at-
tention. Cette espéce est l'une des plus communes en Méditer-
ranée occidentale et sa biologie a fait 1'objet de plusieurs
travaux {GAUDY, 1972b ; RAZOULS, 1973).

A Calvi, son maximum d'abondance est observé a4 la fin
du printemps (fig.33), saison pendant laguelle elle est la
deuxiéme en importance derriére les Clausocalanus. Deés le
mois de juin, les effectifs diminuent fortement et se main-

tiennent 3 des valeurs basses jusgu'd la fin de 1l'hiver.
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Fig.33 : Centropages typicus : variations annuelles du nombre
d'individus (trait plein) et de leur proportion dans
le zooplancton total (pointillés).

4.3.1.3, Aeartia claus?

L )

Cette espéce cosmopolite est bien représentée en Mé-
diterranée ; elle semble strictement épiplanctonique et est
particuliérement abondante en zone néritigue (DELLA CROCE,
1952 ; FURNESTIN, 1960 i GAUDY, 1962 ; FOSSATI DUTRA PEREIRA,
1970 ; SEGUIN, 1981). Elle est nettement moins fréquente en
secteur pélagique (MAZZA, 1967) et le long des cbtes 3 plateau
continental restreint (SEGUIN, 1973 ; DAUBY, 1980a).
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Fig.34 : Acartia clausi : variations annuelles du nombre d'in-
dividus (trait plein) et de leur proportion dans le
zooplancton total (pointillés).

A Calvi, Acartia eclausi est bien repré&sentée pendant
toute la période printaniére (fig.34), avec des valeurs dé-
passant 100000 individus/m2 (10% du zooplancton total}. A
la fin de 1'été et en automne, l'espéce se raréfie fortement,

voire disparait des prélévements.
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4.3.1.4. Calanus helgolandicus

------------- LR B

Ce gros Copépode, largement distribué& dans le monde
est connu de toute la Méditerranée occidentale. Sa présence
dans les eaux superficielles semble limitée 4 la saison froide
(GAUDY, 1962, 1972b ; MAZZA, 1967 : CHAMPALBERT, 1969 ; DAUBY,
1980a) ; seul MASSUTI (1942) signale la pérennance de l'es~

péce & Majorque. Il est vraisemblable que les populations de

Calanus helgolandicus redescendent sous la thermocline pendant

la saison chaude.
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Fig.35 : Calanus helgolandicus : variations annuelles du nombre
d'individus (trait plein) et de leur proportion dans le

zooplancton total (pointillés).
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Dans le golfe de Calvi, Calanus helgolandicus est
présent en surface du début de février 4 la fin d'avril
(DAUBY, 1979), généralement associé& & un autre Calanidae,
Neocalanus gracilis. Lorsque l'on étudie la couche des cent
premiers métres d'eau, on constate la présence de (. helgo-
landicus pendant toute 1l'ann&e., Le maximum printanier des
adultes persiste (fig.35), mais d'autres pics peuvent étre
également observés pendant la saison chaude ; ces derniers
sont principalement le fait de stades naupliens {(cfr chapitre
6).

4.3.1.5. Autres Copépodes herbivores

34 B A B F E oA s e s s PR R R Y I ) . e

Quelaues autres espéces de Copépodes doivent étre
signalées, soit parce qu'elles s'observent en petit nombre
dans la quasi totalité des échantillons, soit parce qu'elles
représentent, & un moment de 1'année, une fraction non négli=-

geable des zooplanctontes.

La petite espéce Paracalanus parvus fait partie du
peuplement de base de beaucoup de stations néritigues (divers
auteurs in GAUDY, 1962). A Calvi, elle est présente toute
1'année, en faible proportion (~ 1% des Copépodes), avec un

maximum printanier.

Un cycle similaire est observé chez le Pseudocalani-
dae Ctenocalanus vanue, avec toutefols une moindre abondance

et de fréquentes absences.

Temora stylifera est une espéce & trés nette tendance
néritique (MAZZA, 1967) qui présente, dans toute la Méditer-
ranée, un maximum automnal (MAZZA, 1967 ; BERNARD, 1970 ;
RAZOULS, 1973). A Calvi, elle se rencontre d'aotit & novembre,
mais reste numérigquement peu importante (quelques milliers

d'individus/mz, soit moins d'1% des Copépodes totaux).
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Les Harpacticoides Futerpina acutifrons et Microse-
tella rosea font &galement partie du peuplement de base des
eaux calvaises. Ces deux espéces sont pérennantes et pré-
sentent un maximum d'abondance pendant les mois froids ; mais,
tout comme les espéces précédentes, la fraction gqu'elles re-

présentent dans le total des Copépodes n'est pas significative.

10% .2

Fig.36 : Variations annuelles du nombre de Copépodes (& 1'ex-
ception des genres Clausocalanus, Centropages, Acartia,
Calanus et Oithona) (trait plein) et de leur proportion
dans le zooplancton total (pointillés).
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C'est au sein des familles des Oncaeidae et des
Corycaeidae que sont trouvées les espéces de "varia” les
mieux représentées numériquement. Malheureusement, le nombre
d'espéces, leur inconstance et la pauvreté de la littérature
sur leur biologie ou leur développement larvaire nous ont
obligé & les considérer en bloc. Elles sont présentes toute
1'année, avec un maximum marqué durant 1'@té ; & cette saison,
ainsi qu'en automne, elles peuvent représenter Jusqu'a 20% du
total des Copépodes (fig.36). Elles ne participent, par
contre, que trés faiblement au pic printanier. Une liste de

ces espéces figure dans 1l'appendice faunistique.

4,3.2. Stades larvaires_d'Euphausiacés

La seule espéce qui apparaisse dans les prélévements
est Meganyctiphanes norvegica. Cette espéce, a répartition
nord-atlantique bien connue {(MAUCHLINE & FISHER, 1969), est
également présente en Mé&diterrane et principalement dans le
nord du bassin occidental (FRANQUEVILLE, 1971 ; CASANOVA,
1974). D'aprds ce dernier auteur, Meganyctiphanes norvegtca

est, en tout cas en mer Ligure, une espéce bathyplanctonique

-

en période estivale, elle se tiendrait au-dessous de 500m et
méme de 1000m ; en période hivernale, on la trouverait a des
niveaux voisins de 200m. Cette esp&ce effectue d'amples mi-
grations nycthémérales et il n'est pas rare de la rencontrer

de nuit dans les eaux superficielles.

Le cycle biologigue de Meganyctiphanes norvegica
s'étend sur une année (MAUCHLINE, 1960 CASANOVA, 1974). Les
oeufs sont pondus prés de la surface en février-mars et le
développement des premiers stades (nauplii - calyptopis -
furcilia) s'effectue dans ces eaux. A mesure que la croissance
se poursuit, les individus ont tendance & habiter des couches
plus profondes. Au terme de la premiére année, ils sont ca-

pables de se reproduire et la premiére ponte a lieu. La
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croissance continue au cours de la deuxiéme année au terme

de laquelle une seconde ponte est observée.

Dans le golfe de Calvi, d'importantes concentrations
de Meganyctiphanes norvegica adultes apparaissent chaque
année & la fin de l'hiver. Celles-ci se pré&sentent sous forme
de bancs plus ou moins cylindriques, de guelques métres de
diamétre et de plusieurs dizaines de mé&tres de long. Sembla-
bles rassemblements, groupant des dizaines de milliers dtin-
dividus, ont pu &tre observés & maintes reprises en plongée.
Leur vitesse de déplacement est de 2-3 noeuds et la profon-
deur & laquelle ils évoluent varie entre O et 10m. Ces ras-
semblements d'Euphausiacés sont toujours accompagnés d'une
recrudescence en grands carnivores, poissons (Scombridae},

oiseaux (Laridae) et Cétacés.

103, m2

Fig.37 : Stades larvaires de Meganyctiphanes norvegica :
évolution annuelle de la population.
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Tl est difficile d'estimer le nombre d'adultes ainsi
présents du fait de leur grande mobilité et de leur réparti-
tion trés hétérogéne. Il est toutefois possible de tenter une
estimation & partir du nombre d'oeufs présents dang le planc-
ton. Si l'on admet gue ces derniers sont répartis uniformé-
ment, que le nombre d'oeufs émis par femelle est d'environ
400 (MAUCHLINE, 1968) et que le sex-ratio avoisine les 2/3,
une moyenne de 4 Euphausiacés/m2 est obtenue, soit environ
9.107 individus pour l'ensemble du golfe de Calvi. Convertie
en biomasse, cette estimation s'é@tablit a * 60 tonnes de poids

sec (!), ce qui explique la présence des gros prédateurs.

Leg oeufs et les premiers stades larvaires (nauplii)
sont trouvés dans les échantillons dés l'apparition des con-
centrations d'adultes (février-mars) : ils constituent plus
de 90% des larves de Crustacés présents dans le plancton
(voir fig.37 et 38). En avril-mai, la population diminue
notablement {mortalité ou migration vers les couches profondes)
et est constitude principalement de stades calyptopis. Au
cours de 1'été, gquelques individus (stades furcilia) sont en-
core observés. Aucun adulte n'a &té récolté dans les eaux

superficielles en dehors de la période post-hivernale.

4.3.3. Stades larvaires de Crustacés Décapodes

B o o o e 1= i o o o S i S T A i e T s Rt o st

Les larves de Crustacés sont présentes toute 1l'année
dans les échantillons de zooplancton. Outre les larves de
Crustacés holoplanctoniques, sont récoltés des nauplii de
Cirrhipé&des, des stades épicaridiens et micronisciens d'Iso-
podes parasites (fixés principalement sur des Copépodes adul-
tes du genre Clausocalanus) et des larves Erichtus et Alima
de Stomatopodes ; la grosse majorité de ces stades larvaires

appartient toutefols aux représentants des Décapodes.
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Fig.38 : vVariations annuelles du nombre de larves de Crustacés
Décapodes présentes dans le plancton.

Ces stades larvaires apparaissent significativement
au printemps (fig.38) et sont surtout constitués de nauplii
et de protozoés de Natantia et d'Anomoures. Durant toute la
saison chaude, différents pics sont observés, avec un maximum
5 la fin de 1'@té (surtout de zoés et de mégalopes). La pé-
riode de présence de ces larves dans le plancton correspond
bien & celle des femelles gravides, notamment de Macroures,
qui remontent au printemps pour pondre dans les eaux superfi-

cielles.
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L'importance des larves de Crustacés reste faible ;
3 aucun moment de l'année, elles ne représentent plus de 0.8%

du total des organismes zooplanctoniques.

JIF|I MlAa|M]IlIJIT]A S [ONID
Pandziisirostris + L N N A R I N E A B
Athanas nitescens + + |+ |+ |+ |+
Alpheus glaber + |+ + [+ |+ ]+ ]+ ]+ |+ |+ +
Palaemon sp. + |+ + [+ |+ |+ |+
Scyllarus arctus + |+ |+ |+ +
Porcellanidae + + 1+ |+ 1+ {4+ +
Paguridae divers + 4+ |+ |+ |+ ]+ + +
Ethusa mascarone + 1+ |+ 1+ |+
Maia squinado + |+t + 1+ 1+ |+

Tableau 4.1

Les dates d'apparition des larves des principales es-
péces de Décapodes sont présentées dans le tableau 4.1. Ces
observations sont en accord avec celles réalisées a Banuyls
par RAZOULS & THIRIOT (1968) dans leur étude du macroplancton.

———— e i i ——— - — e fle S . ——— — = —

Les larves de Mollusques sont présentes toute l'année
dans le plancton du golfe de Calvi, a l'exception de la pério-
de hivernale (fig.39). Elles représentent en moyenne 1% des
zooplanctontes et leur maximum d'abondance se situe aprés la

poussée phytoplanctonique.
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Fig.39 : Variations annuelles du nombre de larves véligeéres
(trait plein) et de leur proportion dans le zoo-
plancton total (pointillés).

Les espéces les plus communes appartiennent aux Gas-
téropodes de l'herbier & posidonies et des substrats rocheux
3 algues photophiles (Rissoidae, Eulimidae, Cerithiidae) et
du détritique cdtier (Turritellidae) ; les veligéres de Bi-
valves sont beaucoup moins fréguentes (sauf en automne), alors
qu'a Banuyls, elles forment la majorité des larves de Mollus-

gues (THIRIOT-QUIEVREUX, 1968, 1870).

Parmi les autres organismes méroplanctoniques, les

larves d'Echinodermes sont le plus fréguemment rencontrées.
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Deux espéces d'Echinides, Paracentrotus lividus et Sphaerechi-
nus granularis, sont communes ; leurs échinoplutéi apparais-
sent 3 deux moments de l'année, en €té et au début de 1'hiver
(fig.40). Rares par contre sont les larves des types ophio-
plutéus, bipinnaria et auricularia, ces derniéres malgré 1'am-

pleur de la communauté d'Holothuridae sur les fonds du golfe.

103.m-2
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Fig.40 : Variations annuelles du nombre de larves mérovlanc-
toniques (& 1'excention de celles de Crustacés et de
Mollusques) présentes dans le plancton.
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Les larves trochophores et nectochaetes d'Annélides
polychétes se rencontrent sporadiquement, et il n'est pas pos-

sible de définir un cycle d'abondance.

Les larves cyphonautes sont exceptionnelles, en dépit
de 1'abondance des Bryozoaires sur les substrats benthiques

du golfe de Calvi.

I,'ensemble de ces différentes larves (Echinodermes,
Annélides, Bryozoaires, Phoronidiens) ne constitue gu'une
fraction minime de la communauté zooplanctonique, 0.9% au ma-

-

ximum, en &té.

Lors de 1'édtude du zooplancton de surface au cours du
cycle annuel de 1978-1979, il avait &té& observé gue les Ap-
pendiculaires n'apparaissaient que sporadiquement dans les
eaux calvaises ; des pics d'abondance séparés par des pério-
des de minima accusés avalent &té notés. L'hypothése d'une
relation entre les apparitions de ces Tuniciers et la présence

de vents du secteur nord avait été émise.

L‘empioi du filet triple, et notamment du 50 um,
fait ressortir d'autres résultats. Les peuplements d'Appen-
diculaires, en effet, sont principalement constitués de stades
jeunes (R. FENAUX, communication personnelle) gui échappent
aux échantillonneurs & vide de maille trop important . Des
concentrations en Appendiculaires dix a cent fois supérieures
3 celles observées lors du premier cycle annuel ont gté trou-
vées dans le filet de 50 uym. De plus, une pérennance du peu-
plement semble évidente (fig.41). Il est donc nécessaire de
considérer ce groupe d'organismes comme un des constituants de
base de 1'écosystéme planctonique du golfe de Calvi, et non .

comme un élé&ment exogéne intermittent.
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Fig.41 : Variations annuelles du nombre d'Appendiculaires
(trait plein) et de leur proportion dans le zoo-
plancton total (pointillés).

Les Appendiculaires sont peu nombreux pendant toute
la durée de la poussée phytoplanctonique. Ils commencent &
se développer & la fin du printemps et constituent durant tout
1'6té et 1'automne une fraction significative (environ 5%) du

total des organismes zooplanctonigues.

L'espéce la plus commune dans les eaux calvaises est
Oikopleura longicauda qui prédomine pendant toute la saison

chaude ; elle est accompagnée de Fritillaria borealts. A
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partir de novembre, c'est principalement Fritillaria formica
(et dans une moindre mesure, F. pellucida) gul est observée.
En hiver, 0Oikopleura albicans est la plus abondante. Cette

succession de formes correspond & celle proposé&e par FENAUX

(1963) pour la rade de Villefranche-sur-Mer.

4.4. Les consommateurs secondaires et tertiaires

4.4.1. Copépodes

Parmi les esp@ces & caractére herbivore, nombreuses
sont celles gqui ne dédaignent pas la nourriture animale, voire
gqui s'adonnent au cannibalisme. Ainsi, l'examen des contenus
stomacaux a montré& qu'dcartia pouvait &tre prédateur de Chaeto-
gnathes (DAVIS, 1977) ou que Pseudocalanus (genre voisin de
Clausocalanus) abandonnait parfois son régime herbivore
(CORKET & MC LAREN, 1978) ; parall&lement, des expériences de
nutrition de Copépodes (Centropages, Acartia, Calanus) ont
6té réalisées avec succés en laboratoire au moyen de nourri-
tures animales (nauplii d'dArtemia : GAUDY, 1974 ; nauplii
d'Eilminius modestus : CORNER et al, 1976).

Beaucoup d'espéces de Copépodes méso- et bathypélagi-
ques présentent, & des degrés divers, un caractére carnivore.
Leur rareté dans les é&chantillons semble indiquer que leur
ré6le prédateur dans la couche euphotique peut &tre considéré
comme né&gligeable. L'influence qu'ils pourraient avoir, du
fait de leur montée nocturne vers les eaux superficielles,

n'a pas été estimée.

Les carnivores stricts sont peu fréquents dans les
eaux superficielles. Les Copépodes de la famille des Pontel-

lidae en font partie ; on les rencontre dans les premiers
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centimétres sous la surface, 1'hyponeuston (CHAMPALBERT, 1969).
A Calvi, deux espéces sont communes : Labidocera wollastoni et
Pontella mediterranea. Leur importance est cependant fort

: . I 2 sy
restreinte : seuls quelques individus/m”, en moyenne, ont &té

recensés.
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Fig.42 : Oithona spp. : variations annuelles du nombre d'indi-

vidus (trait plein) et de leur pourcentage dans le
zooplancton total (pointillés).

Les petits Copépodes de la famille des Oithonidae
se nourrissent pré&férentiellement de microzooplancton et de
nauplii. A Calvi, deux espéces, morphologiquement trés voi-

sines, sont trés fréquentes : Oithona nana et Oithona helgo-
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landica ; une troisiéme espéce, 0. plumifera, se rencontre
occasionnellement. Les Oithonidae ont un maximum d'abondance
au printemps (fig.42) et restent numériquement importants jus-
gqu'd la fin de 1'été. Au début de la saison chaude, ils re-
présentent jusqu'd 45% du total des organismes. De la fin de
1'été au début de 1l'hiver, ils sont moins nombreux, bien que
constituant encore environ 15% de la communauté zooplanctoni-
que. Oithona nana prédomine quand la température de 1l'eau

dépasse 16°C ; 0. helgolandica est plutdt une espéce "froide".

4.4.2. Cladocéres

Ces petits Crustacés constituent, suivant les années,
une fraction plus ou moins importante du peuplement durant la
saison chaude. Lors du cycle de 1978-1979, la population de
Cladocéres (essentiellement Evadne spintifera) €tait apparue
au mois de mai ; sa croissance avait &té rapide, paralléle a
1'élévation de la température de l'eau, et, durant tout 1'été,
ces Cladocéres avaient formé le groupe le plus important aprés
les Copépodes, représentant entre 20 et 40% du total du zoo-
plancton de surface. Cette population avait disparu a8 la fin

de 1l'automne.

Tl avait &té relevé gue seuls deux individus portaient
des embryons sur plusieurs milliers d'Evadne spinifera femel-
les récoltés et observés. D'oll 1'hypothése gue la population
de Cladocéres availt une origine exogéne et était amenée dans

la baie de Calvi par les courants du large.

Au cours de l'année 1983, les Cladocéres furent
relativement beaucoup moins nombreux. La péricde de leur
apparition est sensiblement la méme (fig.43) et ils restent
également présents pendant toute la saison chaude. Leur im-
portance dans la communauté reste cependant trés faible
1.2 % au maximum, en septembre. Evadne spinifera constitue

toujours l'espéce principale, avec quelques E. tergestina et
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Fig.43 : Evolution annuelle de la population de Cladocéres.

Podon intermedius surtout en automne ; cette derniére espéce

fait également une timide apparition en avril.

Chez les Evadne spinifera récoltés en 1983, deux ty-
pes sont rencontrés correspondant vraisemblablement & deux
générations. Un premier lot est constitué de femelles de
grande taille porteuses d'embryons (1 & 7 par femelle, 3 en
moyenne) , le second de femelles plus petites 3 cavité incuba-
trice vide. Il est donc logique de penser que ces populations
ont commencé leur développement dans une autre région avant de
ge multiplier dans le sud de la mer Ligure. Ces observations

corroborent 1'hypoth&se émise en 1979 de l'origine exogéne des
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Cladocdres. Semblable remarque a été faite par THIRIOT

(1973) pour la région de Banyuls.

On notera enfin l'absence totale de Penilia aqviros=—
tris, espéce trds commune en Méditerranée et qui forme la ma-
jorité des Cladocéres dans de nombreux secteurs {(villefran-
che : RAVERA, 1967 ; Banyuls : THIRIOT, 1973 ; Alger : SEGUIN,
1973). L'absence de cette espéce, indicatrice de milieux
néritiques, confirme le caractére océanique du zooplancton de

Calvi.

La seule esp@ce réellement intéressante est Cavolinia
inflexa qui, hormis guelques bréves apparitions en été, est
principalement observé pendant l'automne et le début de 1'hi-
ver (fig.44) ; il constitue alors environ 1% des zooplancton-
tes. Cavolinia inflexa possede une large distribution verti-
cale et est rencontrée jusqu'd 2000m ; c'est l'espéce la plus

commune de tout le bassin ligurien (RAMPAL, 1967).

Tous les stades de développement ont &té récoltés.
De septembre & décembre, ce sont surtout des adultes gui sont
observés. A partir de novembre, on commence a trouver les
amas gélatineux contenant les embryons ; les premiers stades
libres apparaissent en janvier-février. Il semble donc que,
tout comme 1'Euphausiacé Meganyctiphanes norvegica, Cavolinta
inflexa soit une espéce a tendance bathypélagique gqui remonte-

rait vers les eaux superficielles pour pondre.

D'autres espdces de Ptéropodes sont récoltés spora-
diguement, parfois en grand nombre. C'est le cas notamment

de Creseis acicula.
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Fig.44 : Evolution annuelle de la population de Ptéropodes.
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Ce groupe de prédateurs est extrémement peu fréguent
dans les eaux du golfe de Calvi. Seuls un ou deux individus

sont occasionnellement rencontrés dans les échantillons.

Au large de Calvi, pourtant, la communauté& de Chaeto-
gnathes n'est pas négligeable, comme l'ont montré les péches
profondes réalisées & diverses péricdes de l'année. BSept es-
peces ont été recensées, dont Pterosagitta draco considérée
par FURNESTIN (1968) comme indicatrice du courant atlantique

en Méditerranée.
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4.5. Le macrozooplancton gélatineux

Bien que constitué d'herbivores (Thaliacés) et de
carnivores (Cnidaires et Cténaires), le macrozooplancton gé-
latineux sera traité séparément. La premi&re raison est que
les populations d'organismes qui le constituent ont toujours
une origine pélagique, &trangére au golfe de Calvi. La se-
conde est stratégique ; on a vu en effet (chapitre 3) que la
distribution de ces planctontes est fortement sur—-dispersée
et que les échantillonneurs du type "filet! étaient inappro-

priés & la collecte de ces animaux.

Si le macrozooplancton gélatineux est rencontré,
parfois en abondance, dans les &chantillons "classiques",
1'état physiologique des organismes est généralement pitoya-
ble : Diphyidae disloqués, chaines de Salpes rompues, om-
brelles de méduses déchirées,... Les observations faites in
situ, que n'importe quel plongeur pourrait confirmer, mon-
trent non seulement gue les animaux sont en bien meilleur
gtat, mais aussi qu'ils sont statistiquement plus nombreux
que ce qui peut &tre déduit des récoltes et que leur échelle
de "random distribution" est nettement plus grande que celle
du mésoplancton. Ces considérations aménent & tenir les tra-
vaux sur le macrozooplancton (comme celui de RAZOULS, 1969)

pour entachés d'un biais indéterminable.

Une autre méthode de dénombrement des organismes a
&té adoptée. A partir de balises disposées a intervalles
réguliers dans l'herbier & posidonies (MICHEL, 1981), il est
possible de mesurer le "volume de vigibilité" d'un plongeur,
c'est-3-dire le volume de la sph&re dont le plongeur est le
centre et la distance de visibilité moyenne le rayon. Ce
volume de visibilité varie, suivant les conditions, d'une
guarantaine & plus de 1500 m3 (soit l'équivalent de 60 pé&ches

au filet)! Les organismes contenus dans ce volume peuvent
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&tre, avec un peu d'habitude, identifiés et dénombrés sans
probléme en gquelgues minutes, et l'opération peut &tre répé-
tée un certain nombre de fois en divers sites d'une aire géo-
graphique relativement large. Ce type de comptage a €té réa-
lisé aussi souvent que possible, en différents endroits du
golfe, dés que des apparitions de macrozooplancton gélatineux

étaient constatées aux abords de la Station STARESO.

Toutefois, pour certaines espéces tels les petits
Siphonophores ou les Salpes du genre Thalia, des numérations
in situ sont quasiment impossibles du fait de la taille et
de la transparence des organismes. Ceux-ci sont heureusement
suffisamment rigides et bien distribués dans les couches de
surface pour que l'on puisse considérer comme significatives

les récoltes effectuées au filet.

4.5.1. Siphonophores

Parmi les organismes gélatineux, les Siphonophores
sont les plus petits et les plus abondants. Un faible nombre
d'espéces constitue la quasi-totalité du peuplement : Chelo-
phyes appendiculata, Abylopsis tetragona et Lensia epp. Ils
apparaissent au début du printemps, mais leur population se
développe surtout pendant la période estivale (fig.45). 1Ils

sont absents des prélévements d'octobre a avril.
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Fig.45 : Evolution annuelle du nombre de Siphonophores présents
dans les échantillons au filet,

4.5.2. "Mé&duses"

——— T ————

Les Antho- et les Leptoméduses sont relativement
rares dans les échantillons. On les observe & diverses pé-
riodes de 1l'année, mais en nombre trop faible pour &tre pris
en considération. Seule la grosse espéce Aequorea forsk§Zea,
accompagnée de la Trachyméduse Geryonia proboscidalis, a fait

une apparition remarquable durant deux jours (16-17 mai 1979).
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Les Scyphoméduses, par contre, représentent un grou-
pe non négligeable. Cela s'est particuliérement vérifié au
cours du cycle 1983-1984, pendant laquelle la seule espéce
Pelagia nectiluca a constitué d'une fagon quasi permanente

une fraction tré&s importante de la biomasse du zooplancton.

Ce phénoméne d'invasion des Pelagia ne s'est d'ail-
leurs pas limité aux seules cdtes nord-occidentales de la
Corse, mais s'est é&tendu & 1l'ensemble du bassin méditerranéen
jusqu'd la Grace, avec par endroits une telle ampleur que des
mesures de protection des cdtes ont dfi &tre prises. L'UNESCO
a organisé& d'urgence un congré&s regroupant une solxantaine
de spécialistes pour essayer de comprendre la gituation
(International Workshop on Jelly-fish Blooms, Athénes, nov.
1983) ; parall&lement, au cours de sa derniére assemblée
pléniére (Lucerne, oct.1984), le Comité International pour
1'Exploration Scientifique de la Mer Méditerranée a créé& une
commission extraordinaire pour 1l'é&tude des Pelagia. Lors de
ces deux congrés, diverses hypothéses ont €té émises pour
tenter d'expliquer ces invasions de méduses : pollution, tem-
pérature, diminution du nombre des prédateurs naturels (tor-
tues), eutrophication,..., mais aucune ne s'est avérée sga-
tisfaisante ; certaines relations, parfois farfelues (taches
solaires) ont &té proposées ; des enguétes bibliographiques
remontant jusqu'au siécle dernier sont en cours. Bref, Pela~
gia noctiluca est devenue maintenant le "cancer" de la Médi-

terranée,

A Calvi, Pelagia noctiluca falt des apparitions im-
portantes pendant toute la période printaniére (fig.46) ; &
cette saison, elle est presque omniprésente et est accompa-
gnée de nombreuses autres espéces de macrozooplancton. Du-
rant tout 1'dté&, elle est absente des prélé&vements et n'est
jamals observée en plongé&e. Elle réapparalt d'une maniére
explosive en octobre et sa présence est constatée, dans une
moindre mesure, pendant toute la saison froide*.

% En 1984, Pelagia a été présente toute l'année, y compris
durant 1'été.
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Fig.46 : Dates d'apparition et ampleur des différentes pous-
sées de macrozooplancton gélatineux dans les eaux
de surface du golfe de Calvi.
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L'origine de ces populations est de toute évidence
ext8rieure aux eaux calvaises. Les Pelagia ont en effet une
durée de vie trés courte dans le golfe et sont rapidement re-
trouvées sur le fond. On peut donc conclure a un apport exo-
géne plus ou moins régulier de populations oc&aniques. L'in-
fluence de ces Scyphom@duses sur le comportement de 1'&cosys-

téme planctonigue sera analysé au chapitre 6.

4.5.3. Cténophores

Comme les Scyphoméduses, les Cténophores font des
apparitions explosives et de courte durée. Celles-ci sont
localisées 3 la fin du printemps et de 1'été (fig.46). Les
espéces les mieux représentées sont Cestus veneris, Eucharis
multicornie, Beroce ovata et B. forskgli. Ces Cténophores
forment probablement, durant ces périodes, le groupe numéri-
quement le plus important ; une estimation réaliste est ce-
pendant difficile & faire vu le pigtre état morphologique de

ces organismes fragilissimes.

4.5.4, Thaliacés

- ——— — T — —

De tous les organismes macrozooplanctoniques gélati-
neux, les Thaliacés sont les seuls herbivores. L'importance
écologique de ce groupe apparait de plus en plus grande a la
lumidre des recherches qui lui sont consacrées (GODEAUX, 1977 ;
HARBISON & GILMER, 1976).

A Calvi, ces Tuniciers sont principalement observés a
la fin de la période printaniére (fig.47) et leurs appari-
tions sont également du type explosif. Deux espéces sont do-
minantes, Thalia demoeratica et Salpa fusiformis. Deux autres
espéces, mal échantillonnées dans les filets mais alisément
observées en plongée, sont également fréquentes : Salpa maxima
et Thlea punctata ; ces deux grandes formes ont une distribu-

-

tion temporelle plus &tendue allant d'avril & octobre.
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Fig.47 : Evolution annuelle du nombre de Thaliacés présents
dans les échantillons au filet.

Les Doliclides sont extrémement rares. Pyrosoma
atlanticum n'a jamais &té& rencontré dans les couches de sur-

face, sauf sous forme de colonies tétrazoldes.
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4.6. Le zooplancton de l'herbier de posidonies

En raison de la surface importante occupée par 1'her-
bier de posidonies dans le golfe de Calvi (fig.3), il était
intéressant de vérifier si, au point de vue qualitatif, une
communauté planctonique spécifique y était inféodée et dans
quelle mesure, au niveau quantitatif, elle pouvait Jjouer un

réle dans la dynamique de 1'é&cosystéme.

Les prélévements réalisés au moyen du filet de fond
fixe ont permis de constater que la majeure partie (70-80%)
des organismes planctoniques vivant parmi les frondes de
Posidonia oceanica &taient identiques & ceux présents dans la
colonne d'eau. Le restant est constitué d'espéces absentes
ou peu fréguentes dans les &chantillons réalisés au filet
triple. Par exemple, le Chaetognathe benthique Spadella
cephaloptera, le Copépode Parapontella brevicornis et 1'An-
thoméduse rampante Cladonema radiatum ont &té& fréquemment
récoltés ; diverses espé&ces "bentho-nectoniques" (Copépodes
cyclopoides, Cumacés, Amphipodes gammariens, Mysidacés) ont
8galement été& observées. Ces derniéres se retrouvent régu-

liérement dans les péches superficielles nocturnes.

Les prélévements réalisés en plongée au moyen d'un
filet falchoir ont révélé gue les concentrations en organis-
mes par unité de volume n'étaient guére plus élevées au niveau
de 1'herbier que dans la colonne d'eau. De plus, il est pro-
bable que les espd@ces gui sont inféodées aux posidonies ne
participent guére & la dynamique du plancton de pleine eau,

sauf certaines qui se dispersent de nuit dans la colonne d'eau.
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4.7. Synthése et comparaison avec les secteurs géographiques
voisins

Si l'on considére l'évolution temporelle de 1'ensemble
de la communauté planctonique, l'histoire annuelle de celle-ci

peut se schématiser comme suit :

- A la fin de 1l'hiver {(début du mois de mars), alors gque
la température est toujours & son minimum (-~ 13°C)y, 1la
quantité de radiation lumineuse globale staccroit sensi-
blement : les concentrations en nutriments, phosphates et
nitrates, augmentent rapidement et deviennent trois a
quatre fois plus importantes qu'au début de l'hiver. La
réponse du phytoplancton est immédiate : on observe, en
1l'egpace de dix jours, un pic de Diatomées (Chaetoceros
spp.) et, dans une moindre mesure, de Dinoflagellés.
Certains herbivores emboitent le pas et leur population
se développe activement ; ce sont principalement les es-
péces du microzooplancton (Radiolaires et Tintinnides)
et les Copépodes des genres Calanus et Clausocalanus.
C'est également 3 cette saison que les femelles de Mega-
nyectiphanes norvegica remontent pondre dans les eaux su-
perficielles. Les petits consommateurs secondaires a
croissance rapide (Copépode Otithona) suivent de peu les

herbivores.

- Au mois d'avril, avec l'épuisement des ressources miné-
rales, une régression marquée des populations phytoplanc-
tonigques s'observe rapidement suivie d'une chute du micro-
zooplancton. Les Copépodes poursuivent leur développement
4 cété de Clausocalanus qul reste prédominant, apparais-
sent (entropages et Acartia. Diverses formes méroplanc-
toniques surgissent, principalement des larves de Mollus-
ques et de Crustacés décapodes. L'échelon secondaire
n'est toujours représenté que par les Oithona dont la po-

pulation se développe.
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- La seconde moitié du printemps voit démarrer une seconde
poussée du phytoplancton, d'importance nettement moindre.
Cette poussée est le fait des Dinoflagellés et se passe

34 une profondeur moyenne plus grande que celle de mars.

Les populations de Copépodes (aprés un maximum en mai

pour Centropages et Acartia) commencent & décroitre.

Le méroplancton par contre reste a des niveaux propor-

tionnellement &levés. D'autres herbivores surgissent

(Appendiculaires) et c'est en cette période que les explo-

siong démographiques de Thaliacés sont observées. Les

carnivores sont toujours représentés par Otthona (gqui
forme alors la fraction la plus importante du nombre to-
tal des organismes zooplanctoniques), mais d'autres es-
péces apparaissent, notamment les Siphonophores et les

Cladocéres.

-~ Pendant 1'été, le peuplement de Dinoflagellés reste rela-
tivement important et est accompagné d'une recrudescence
des Tintinnides. Les herbivores se diversifient ; dif-
férentes espéces de Copépodes (Oncaeidae et Corycaeidae)
supplantent les trois espéces printaniéres ; les Appen-
diculaires et les différents groupes de formes méroplanc-
toniques atteignent leur maximum. Les prédateurs sont

sensiblement les mémes qu'a la fin du printemps.

- Cette situation reste pratiquement identique jusgu'au
début de 1'automne (octobre). Par la suite, le phyto-
plancton s'appauvrit fortement, imité par tous les grou-
pes d'herbivores. Le méroplancton disparait presque to~
talement, de méme gue les populations de Cladocéres et
celles d'0ithona. Les seules apparitions automnales sont

celles des Ptéropodes et du Copépode Temora.

- Pendant 1l'hiver, tous les groupes sont d leur minimum.
Seuls Clausocalanus et 0Oithona recommencent a se dévelop-
per. Février voit le début de la nouvelle poussée phy-

toplanctonique et l'ensemble du cycle redémarre.
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L.'évolution annuelle de la communauté décrite plus
haut correspond tré&s bien 3 celle observée lors des années
1978 et 1979 ; pareillement, l'analyse des différents préléve-
ments réalisés 3 diverses occasions depuis 1975 montre un pa-
rallélisme satisfaisant entre les différentes années. Seul
un léger décalage dans le temps (trois semaines au maximum)
est parfois constaté d'une année a l'autre, de méme qu'une
variation dans les proportions relatives de certains groupes,

notamment de carnivores.

D'une mani&re générale, la communauté planctonique de
Calvi présente un caract@re océanique certain guil se traduit
par divers aspects. Le nombre d'espéces de Copépodes est
faible ; les espéces les mieux représenté@es au centre du bas-
sin mé&diterranéen (Clqusocalanus spp.r Centropages typicus:
0ithona nana) forment en moyenne 80% du zooplancton total ;
les espdces & caractére néritique plus ou moins marqué (Temora
stylifera, Acartia clausi) sont peu abondantes. Le méroplanc-
ton est numériquement pauvre et ne comprend gu'un nombre ré-
duit de formes. Certaines esp@ces typiquement néritiques
comme le Chaetognathe Sagitia setosq ou le Cladocére Penilia
avirostris sont totalement absentes. Cet aspect particulier
du golfe de Calvi parait 1ié au mangue d'influences terrigé-
nes, & l'étroitesse du plateau continental dans ce secteur

et 3 1l'ampleur de l'ouverture du golfe vers le large.

Dans une étude réalisée au moyen d'un filet de fond
3 la flexure du plateau continental, au large de Calvi,
FALCONETTI et al (1979) ont observé un peuplement complexe
formé d'organismes ayant des origines multiples, méroplancto~
niques, néritiques et océ&aniques, ces derniers restant les
plus nombreux. Ils ont &galement relevé la présence de huit

espéces de Copépodes considérés comme atlantiques.

Le peuplement observé & Calvi semble étre caractéris-
tique de 1l'ensemble de la mer Ligure (FURNESTIN, 1968, 1979).
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Les mémes espéces, de Copépodes notamment, prédominent dans
tout le bassin compris entre le golfe de Génes et la Corse.

-

Un cycle similaire au ndétre, bien que moins détaillé & propos
des non-Copépodes, a &té décrit par NASSOGNE (1972), a La
Spezia. Dans la méme région, 1'évolution des populations phy-
toplanctonigues est également semblable 4 celle observée sur
jes cBtes de la Corse (voir les divers travaux de RAMPI, in
TREGOUBOFF & ROSE, 1957). A Villefranche-sur-Mer, 1'évolu-
tion annuelle de quasiment tous les groupes planctonigques a
également &été &tudiée par différents spécialistes (DALLOT,
FENAUX, NIVAL, RASSOULZADEGAN, RAVERA, ROSE, SEGUIN, TREGOU-
BOFF,...). Il en ressort que ce peuplement n'est pas foncie-
rement différent de celuil de Calvi ; la communauté méroplanc-
tonique y est toutefois plus abondante et les espéces a carac-

tére néritique mieux représentées.

Dans les autres secteurs de la Méditerranée occiden-
tale, des peuplements différents sont observés, chacun plus
ou moins caractéristique des conditions hydrologiques locales.
Une excellente revue de cette guestion pourra étre trouvée
dans 1'article du Prof. M.L. FURNESTIN (1979) et de nombreux
travaux consacrés a la répartition géographique du plancton
méditerranéen ont &té publiés dans les différents rapports de
la C.I.E.5.M.

4.8. Modéle gualitatif de la structure du réseau trophique

Fn conclusion de 1'é&tude menée en 1978-1979, un modele
gualitatif du réseau trophique avait &té proposé (DAUBY, 1982).
Dans ce modéle, la communauté est divisée en deux comparti-

ments en fonction de l'origine des organismes (fig.48).
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-~ Le premier, gqualifié d4'"indigéne" (partie droite de la
figure), comprend 1l'ensemble des organismes qui passent

l'entiéreté de leur cycle biologique au sein des eaux

calvaises. Ce compartiment peut se subdiviser en deux

entités :

la premiére, holoplanctonigque, est exclusivement re-
cette entité est tribu-

.
-

présentée par les Copépodes
taire du phytoplancton, lui-méme dépendant de la lu-

f

midre et des sels nutritifs
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. la seconde, représentée par le méroplancton, est plus
diversifiée mais numériquement peu importante. A
croissance plus lente et & régime & la fois herbivore
et carnivore, elle atteint son maximum durant la pé-

riode estivale.

- Le deuxiéme compartiment, & tendance plutdt "exogéne"
(partie gauche de la figure 48), n'apparait dans le golfe
gu'ad certaines conditions (température, vents). Ce com=

partiment peut é&galement étre scindé en deux parties :

. la premi&re regroupe les organismes dont les appari-
tiong dans le golfe de Calvi sont sporadiques et for-
tement tributaires des vents du secteur nord. Ce sont
principalement les formes du macrozooplancton gélati-

neux et les Appendiculaires ;

. la deuxid®me comprend les planctontes dont l'apparition
est plutdt tributaire de la température, les Cladoce-
res.

Ce modéle présente toutefoils certaines lacunes et
doit 8tre reconsidéré 3 la lumiére des observations du cycle
de 1983-1984.

- La dualité d'origine des communautés reste constatée.
Dans le compartiment indigéne viennent s'insérer les peu-
plements d'organismes du microzooplancton, ainsi que les
Appendiculaires ; ces derniers sont en effet présents
toute 1l'année et font, comme il a &té& montré&, partie du
peuplement de base du golfe de Calvi. Ces deux groupes

d'organismes sont tributaires du phytoplancton.

- Au compartiment exogéne, il faut ajouter deux groupes de
planctontes bathypélagiques, les Euphausiacés et les
Ptéropodes, qui remontent pour pondre dans les eaux de

surface. Les premiers, herbivores, apparaissent pendant
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la poussée phytoplanctonique ; les seconds, carnivores,

surgissent & la fin de l'automne.

- Les Scyphoméduses, dont la fréquence d'apparition et
1'importance numérique relative ont été grandes, doivent
ggalement prendre place dans le systéme, dans le compar-

timent extérieur.

- L'entité "Copépodes" doit &tre scind&e en deux parties
en fonction du régime alimentaire des espéces. Ainsi,
on peut regrouper les genres Clausoecalanus, Centropages,
Acartia, Calanus et quelques autres de moindre importance
en un ensemble omnivore & tendance herbivore ; les Otthona,
par contre, doivent étre isolés au vu de leur tendance

carnivore.

Le schéma des différentes relations trophiques au sein
de l'écosystéme planctonigue devient, en fonction de ces re-
marques, un rien plus complexe. Un modéle des principales re-
lations existant entre les divers constituants du plancton du
golfe de Calvi sera trouvé & la figure 49 ; ce modéle est a
1a fois la conclusion de chapitre et la base des discussions

du chapitre 8.
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5. METHODES DE CALCUL OU D'ESTIMATION DE LA PRODUCTION DES
DIFFERENTES COMPOSANTES DE L'ECOSYSTEME PLANCTONIQUE DU
GOLFE

5.1. Le calcul de la preduction primaire

Différentes méthodes ont &té proposées pour la
mesure de la production phytoplanctonigue. On peut classer

ces divers procédés en trois groupes (BOUGIS, 1974) :

- incubation d'échantillons d'eau de mer, avec leur peuple-
ment phytoplanctonique naturel, dans des récipients trans-
parents (méthodes de 1l'oxygéne, du carbone 14, du Coulter

Counter) ;

- mesure, sur de grandes é&chelles de temps et dans des mas-
ses d'eau de grande dimension, des variations de concen-
trations des composés chimiques impliqués dans la photo-

synthése (méthodes des phosphates, du gaz carbonique) ;

- calcul sur base des relations liant la photosynthése a
l1'énergie lumineuse (méthode de la chlorophylle, modéles

mathématiques} .

Deux mé&thodes ont &té employées dans les eaux cal-

vaises, une du premier groupe et une du troisiéme groupe.

5.1.1. Méthode au carbone 14

Mise au point par STEEMANN-~NIELSEN (1852), cette

14

méthode est basé&e sur l'assimilation de Co, lors des pro-

cessus photosynthétiques, en supposant, bien sr, que le phy-

toplancton incorpore indifféremment 12C et 14C.

Cette technique a &té& utilisée & quelgques reprises
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pendant l'année en cause lors des études pluridisciplinaires
menées par les laboratoires de Biologie Marine et d'Océanologie
de l'Université de Liége, sur la dynamique des fronts oc@ani-
ques. Les expérimentations ont été menées par Martine MORTIER-

LICOT gui nous a communiqué aimablement ses résultats.

Aprés mesure de la décroissance de l'intensité lu-
mineuse en fonction de la preofondeur (avec le méme quantamétre
que celui décrit a4 la section 2.3.1.), des échantillons d'eau
sont prélevés, au moyen de boutellles Nansen, aux profondeurs
correspondant & 100, 80, 60, 30 et 10% de 1l'énergie lumineuse
traversant la surface. Les E&chantillons d'eau sont alors ré-
partis dans trois bouteilles (type BOD, 270 ml) et additionnés
d'un volume déterminé de bicarbonate radiocactif ; deux des
bouteilles sont transparentes et la troisiéme noircie de facgon
4 pouvoir estimer le relargage de 14C lors de la respiration
ou son incorporation éventuelle par des processus autres que
la photosynthése. Les groupes de 3 bouteilles sont ensuite
immergés, pour une période de quatre heures, aux profondeurs
d'origine des différents prélévements d'eau. Les expérimenta-
tions sont toujours effectuées aux alentours du midi solaire.
Au terme des quatre heures, les bouteilles sont rementées, et
leur contenu filtré avant stockage. Le dosage du 14C incorporé

par les cellules du phytoplancton est réalisé& au scintillateur.

La méthode au carbone 14 demeure, grice aux nom-
breux travaux qui lui ont été& consacrés, une des plus perfor-
mantes et des plus sfires (environ 5% d'erreur dans les meil-
leures conditions) ; cependant, elle nécessite de longues (et
coliteuses) manipulations qui la rendent difficilement appli-
cable lors de campagnes océanographiques d'amplitude relative-

ment grande.
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Une autre technique, ne nécessitant pas d4d'incuba-
tion, a &t& utilisée. Il a &té observé qu'il existait, pour
un éclairement 3 saturation, un rapport entre les guantités de
chlorophylle a (mg) et les productions photosynthétiques
(mg C/h) qui y sont liées ; ce rapport production/chlorophylle,
également appelé quotient d'assimilation (Qmax)' varie de 1 &
10 (STRICKLAND, 1960) ; une valeur comprise entre 3 et 4 peut
étre prise en premiére approximation (BOUGIS, 1974)%. on a

donc :

e
H

Qmax Chl a (5.1.)

Pour des valeurs d'éclairement E inférieures & 1'éclairement

3 saturation ES, la formule devient

- B
P = E_ Qmax Chl a {(5.2.)
ce gqui permet de calculer la production & chacun des niveaux

en fonction de 1l'heure de la journée.

Se fondant sur des mesures de photosynthése re-
lative (P/Pmax) réalisées 3 différents niveaux d'éclairement
et pendant divers cycles journaliers & Newport (Rhode Island,
U.S.A., méme latitude gque Calvi), RYTHER & YENTSCH (1957) ont
calculé la photosynthése relative, Zd pour des journées en-
tiéres et pour les niveaux d'éclairements successifs (£ig.50).
Ainsi, pour un niveau (profondeur) défini 4, la production

photosynthétique journaliére devient :

Pd = Zd Qmax Chl a (5.3.)

En intégrant les différentes courbes de la figure

50, et en supposant le phytoplancton réparti de fagon uniforme

% 3.7 grammes de carbone sont assimilés, en moyenne, par gramme

de chlorophylle pendant une heure, & saturation lumineuse.
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Fig.50 : Relation entre 1l'éclairement total journalier (300-
5000 nm) regu en surface (100%) et, d'une part
(courbes continues), la photosynthése relative jour-
nali&re (Z.,) aux différents niveaux d'éclairement, et,
d'autre paft (courbe en tirets), la photosynthése re-
lative journaliére totale (Z_) pour l'ensemble des

niveaux. D'aprés RYTHER & YENTSCH {1957} .

dans toute la zone euphotigue, on obtient la courbe de photo-
synthése relative totale, pour l'ensemble des niveaux d'éclai-

rement, Zt. La production de l'ensemble de la couche euphoti-

gue est alors :

pA 0 Chl a
P = t max (5.4.)

K

oll Pt est la production totale (mg C/mz.jour), Chl a la teneur
moyenne en chlorophylle a (mg/m3),'et K le coefficient d'ex~

tinction de l'eau de mer.

A partir des mesures d'éclairement journalier
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réalisées durant 1'année (chapitre 2, fig.6), il est possible
de calculer Zt. Cependant, l'unité de mesure employée en
abscisse de la figure 50 concerne l'ensemble des radiations
solaires (300 & 5000 nm) exprimées en cal/cm2 - ot en langley
(ly) - ; nos mesures par contre ne reprennent gue les radia-
tions comprises entre 400 et 700 nm et sont exprimées en
quanta/mz. D'aprés STRICKLAND (1958}

l'cal/cm2 =1 1ly = & 2.11 lO16 quanta/cm2

ol A représente la longueur d'onde moyenne {(en nm) mesurée

par le photo- ou le guantamétre. Les valeurs (en cal/cmz) ob-
tenues d'aprés cette &guation sont sous-estimées du fait de
l'étroitesse de la fourche de longueurs d'onde mesurées par
rapport 4 l'ensemble des longueurs d'onde arrivant & la sur-
face de la mer. Une correction approximative (multiplication
par 2.4) doit étre faite. Nous avons toutefols préféré &tablir
une relation mathématique entre les mesures en cal/cm2 (ou 1ly)
du cycle annuel de BAY (1978), réalisé au moyen d'un pyranomé-
tre EPPLEY (300-5000 nm}, et les mesures en quanta/cm2 de
notre cycle. En supposant une similitude d'éclairement d'une

année & l'autre, on obtient

y = e(1.41 x + 3.74)

oll v est exprimé en cal/cm2 ou en ly,

X est exprimé en 1025 quanta/cm2

Cette relation (fig.51) présente un coefficient de corrélation

hautement significatif.
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Fig.51 : Relation entre mesures d'éclairement réalisées au
pyranométre EPPLEY (ordonnée) et au quantamétre
LI-COR (abscisse).

Quant au coefficient d'extinction de l'eau de mer,
K, i1l est défini par la relation :

K = & érzl E (5.5)
ol z est la profondeur en métres comptée positivement depuis
la surface. Ce coefficient peut ais@ment étre déterminé d'aprés
les mesures d'extinction réalisées au quantamétre submersible.
Il varie annuellement & Calvi d'une fagon sinusoidale ; il
est minimal en septembre (0.045) et maximal en février (0.120)
(voir aussi chapitre 2, fig.12).
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5.2. Calcul de la production des populations ne présentant pas
de reproduction continue

Chez un certain nombre d'organismes marins, la
reproduction se passe 8 un moment déterminé de l'année, durant
une période relativement bréve. Aprés cette reproduction,
survient une période de croissance sans gu'aucune nouvelle re-
crue n'apparaisse et durant laguelle le nombre des individus
diminue par mortalité naturelle ou prédation. Le terme de
cohorte est généralement employé pour désigner 1'ensemble des

individus de ce type de population & compter du moment ol ils

sont pondus jusqu'd la reproduction suivante.

De nombreux auteurs ont proposé€ des méthodes, fort
similaires l'une & l'autre, de calcul de la production des
cohortes (cfr chapitre 1). Nous utiliserons celle décrite par

WINBERG (1971) et WINBERG et al.(1971).

Dans le cas, idéal, ol il n'y a pas de mortalité
et donc oli le nombre d'individus initiaux d'une cohorte (NO)
est le méme que le nombre d'individus &8 la fin (Nt), la pro-

duction de la cohorte est

P=B -B =N w -N_ w (5.6)

ol Bt et BO sont les biomasses finale et initiale, Gt et L
les poids moyens des individus & la fin et au début de la

période.

8i une partie de la biomasse est perdue par é&li-

mination (Be) durant l'intervalle de temps considéré, on a




129 .~

P=B_ + (B

e £ Bo), (5.7)

et, en nombre d'individus, une perte

La biomasse perdue peut s'exprimer par

Be = w (No - Nt) (5.9)
ot, si l'intervalle de temps est relativement petit,
Vo= s W+ W), (5.10)
2 o t
Des formules 5.6, 5.7, 5.9 et 5.10, on tire
S - . = -
P =3 (wO + wt)(NO Nt) + WtNt wONO (5.11)
N, + N
=t o0 = o
= 5 (wy = W)y (5.12)

ce qui signifie que la production d'une cohorte est &gale au
nombre moyen des individus sur l'intervalle de temps t multi-
plié par l'incrément pondéral d'un individu sur la méme pério-
de.

Cette relation peut é&galement s'exprimer comme la
somme de 1'incrément de poids total des survivants et de 1'in-

crément de poids total des organismes &liminés

P = Nt Awt + Ne Awe {5.13)

bu fait des moyennes utilisées pour les poids et

des variations temporelles dans la perte des individus (mor-
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talité plus élevée chez les jeunes par exemple), il est préfée-
rable de scinder la période d'existence d'une cohorte en plu-
sieurs intervalles et de calculer la production (Pi) sur cha-
gue intervalle suivant les formules 5.12 ou 5.13. La produc-
tion totale de la cohorte pour toute la durée de son développe-

ment sera évidemment &gale & la somme des Pi.

Parallé&lement, si l'on connait, & partir des obser-

vations réalisées & différents moments to, tl’ t2 e ti, les
nombres d'individus No’ N,, Ny ... N, et les poids moyens de
ces individus Wor Wy Wo o Wy il_est possible d'estimcir:x
les taux instantands de mortalité (m) et de croissance (g)

pour les intervalles désirés

N
- _ 1 i-1
m =~ T ] In — {5.14)
i i i
- 1 Vi
et g = In — (5.15)

— H¥
Ces valeurs autorisent le calcul des taux de mortalité (M) et
de croissance (G) par unité de temps, c'est-d-dire respecti-
vement la fraction du nombre d'individus qui disparait ou de

la biomasse gui est produite par unité de temps

M=1-¢e (5.16)
G=e9 -1 (5.17)
La production peut étre déduite de ces taux

P=fNwG =583 | (5.18)

# instantaneous death and growth rates
x¥x finite death and growth rates
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Ces différentes &quations seront utilisées par la
suite pour le calcul de la production des organismes dont la
croissance est relativement lente et qui présentent un nombre
réduit (1 ou 2) de générations annuelles (Euphausiacés, Mysi-

dacés) .

5.3. Calcul de la production des populations d reproduction
continue

-

Les équations décrites & la section précédente
sont malheureusement inapplicables & un grand nombre de grou-
pes zooplanctoniques du fait de la présence simultanée, chez
ces organismes, de plusieurs cohortes. Ces derniéres se che-
vauchant, il est quasi impossible, au moyen des techniques
d'échantillonnage et d'analyse é&tudiées, de suivre les chan-
gements de leur abondance dans le temps. Ce type de popula-
tion impose donc des méthodes de calcul ne nécessitant pas

la reconnaissance des cohortes.

Différentes technigues ont &té proposées, surtout
par les auteurs soviétiques. Presque toutes sont basées sur
la notion de croissance pondérale journaliére des individus.
Pour une période de temps suffisamment courte (guelques jours),

on peut écrire

P = —————m—. (5.19)

ot P est la croissance journaliére, Aw l'accroissement moyen
de biomasse individuelle durant 1l'ensemble du développement,

et t la durée moyenne du développement.

Pour les organismes présentant i stades de déve-

loppement successifs (Crustacés p.ex.), stades de durées




132.-~

respectives différentes, la formule devient

-y B (5.20)

Cette égquation peut &tre utilisée en remplagant
les stades de développement par des classes de taille, pour
autant que la durée nécessaire au passage d'une classe 3 la
suivante soit connue. Dans ce cas, les adultes, dont la
croissance pondérale potentielle est nulle, doivent é&tre
ignorés dans le calcul ; par contre, la production d'oeufs

doit &tre ajoutée :

e £ (5.21)

ol i est le nombre de classes de taille jusgu'au stade adulte,
Na le nombre d'adultes, Ne le nombre moyen d'oeufs par femelle
et par jour, et W le poids moyen d'un oeuf ; le second terme
du membre de droite est divisé par 2 pour tenir compte du

sex-ratio (supposé égal & 1/1}.

Les productions ainsi calculées représentent les
accroissements journaliers potentiels de la biomasse d'une
population au moment de 1'échantillonnage. Entre deux échan-
tillonnages successifs, et pour autant que le nombre de jours
d entre les deux ne soit pas trop important, la production

totale peut s'écrire
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P, = ————d (5.22)

Cette maniére de "moyenner" permet de faire intervenir la
mortalité entre deux prélévements, alors gque la production
journaliére calculée sur base d'un seul prélévement apparalt

généralement surestimée.
Cette technique de calcul sera employée pour les

organismes & croissance rapide et & developpement soit dis-

cret (Copépodes), soit continu (Appendiculaires ...).

5.4, Estimation de la production par la mesure de la respiration

Cette méthode, fréquemment nommée méthode physio-
logique, est bas&e sur la balance des divers flux énergétiques
au sein des organismes. La production {(croissance et fabrica-
tion de jeunes) est en effet la résultante des entrées {(inges-
tion) et des sorties (excrétion, respiration) de matiére (voir

également chapitre 1).

L'éguation de base de ce mécanisme est

I =A+E {(5.23)

c'est-d-dire que la nourriture ingérée, I, est en partie assi=-
milée (A) et d'autre part déféquée (E). Le taux (ou l'effi-
cience) d'assimilation (A/I) varie d'une espéce a l'autre,
mais aussi en fonction de l'dge, de la température et de la
quantité de nourriture disponible. Ainsi, certains auteurs
{(BEKLEMISHEV, 1962) ont tenté de montrer gque, en présence de
concentrations élevées en nourriture, le zooplancton était ca-

pable d'ing&rer des quantités superflues avec un taux d'assi-
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milation trés faible. Il semblerait pourtant qu'in situ, il

n'en soit rien et gue le zooplancton se nourrisse suivant une
loi d'IVLEV, ne dépassant pas un certain seuil méme en milieu
trés riche. De ce fait, l'assimilation a une valeur relative-

ment constante, entre 70 et 80% de 1'ingestion.

La nourriture assimilée est utilisée soit pour la
production de tissus nouveaux (P), soit sous forme énergéti-

que par les processus respiratoires (R) :
A =P+ R (5.24)

La production de tissus englobe & la fois la crois-
sance (G) et la fabrication de recrues (Y), mais également
les mues (M). Au niveau populationnel, la production comprend
également la fraction perdue par mortalité naturelle (Dn) ou

par prédation (Dp) :

P=G+Y+M+Dn+Dp (5.25)
L'ensemble de ces processus est schématisé& figure 52.

Sur base de ces considérations, IVLEV (1945, 1961) a

défini une série de coefficients dont deux particuliérement

intéregsants :
- Ky coefficient d'utilisation de la nourriture ingérée
pour la croissance ;
- K2, coefficient d'utilisation de la nourriture assimilée

pour la croissance.

Pour ces deux coefficients, la notion de croissance est a
prendre au sens large et correspond plutdt a la production.
Les é&quations s'établissent donc :

= P _
K, = T et K, =

2 (5.26)

b




135.-

! Y perte E
—_—_— >
ingestion égestion
G Y
croissance jeunes
Yefficience Yy ry
A % efficience - P
assimilation - production
% perte Y perte % perte ¥ perte
R Dp Dn M
respiration prédation mort. nat. mues

Fig.52 : Diagramme des différents compartiments du budget
énergétique d'un organisme zooplanctonigque (modifié
de EMONDSON & WINBERG, 1971).

WINBERG (1956) a eu l1'idée de combiner ces coeffi-
cients 4A'IVLEV aux é&quations 5.23 et 5.24, ce gui donne, en
admettant une efficience d'assimilation de 80%

N . S - R
I =58 =x = 0.8 (1-K,) (5.27)

-

La production peut donc s'exprimer directement & partir de

la respiration par les relations

P =R =g = R ——— (5.28)
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Cette technique est évidemment attrayante puisqu'elle
ne nécessite aucun comptage, aucune identification, aucune
mensuration, et qu'elle permet d'obtenir quasi immédiatement
une estimation de la production d'un peuplement plurispécifi-
gue. Le seul probléme réside dans le choix de la valeur de Kl
ou K,. Un nombre important de travaux ont &té consacrés au
calcul de ces coefficients (voir par exemple les tableaux pré-
sentés par SUSCHENYA, 1970 et WINBERG, 1971) ; il en ressort
que K, varie de 0.05 & 0.4 et K, de 0.2 &4 0.6. Seul le se-
cond coefficient sera utilisé dans ce travail (pour éviter
l'approximation sur l'efficience d'assimilation), avec une
valeur d'essai de 0.3. La validité de ce choix sera discutée

au chapitre 6.
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6. ESTIMATION DE LA PRODUCTION DES PRINCIPAUX COMPOSANTS DU
RESEAU TROPHIQUE

A partir de l'analyse gqualitative et gquantitative de
la communauté planctonique du chapitre 4, il nous est possi-
ble de sélectionner les composantes principales de cette com-
munauté, celles pour lesguelles une estimation de la produc-
tion s'avére nécessaire & la compréhension de la "trophodyna-
migque" de 1'écosyst@me. Seront donc pris en considération
les organismes (ou groupes d'organismes) dont 1'importance
numérique n'est pas négligeable (Copépodes, Appendiculaires},
ceux mal représentés numériquement mais dont la biomasse est
significative (larves de Crustacés, macrozooplancton), et ceux
dont ni le nombre ni la biomasse ne sont importants, mais
dont le "turnover" est trés rapide - la biomasse instantanée
n'étant pas nécessairement représentative de la production -

(microzooplancton par exemple).

6.1. Variations annuelles de la production primaire

Les calculs de production primaire réalisés & par-
tir des mesures faites par la méthode au carbone radicactif
n'ayant pu &tre complé&tement achevés (pour des raisons indé-
pendantes de notre volonté}, seul le modé&le de RYTHER &
YENTSCH (1957) sera utilisé& pour l'estimation de cette pro-
duction. Les différents param@tres de l'équation 5.4 ont &té

déterminés comme suit :

~ la photosynthése relative journaliére totale, Z,, a été
calculée d'aprés la courbe de la figure 50 et 1l'&quation

de transformation des gquanta en calories ;
a été pris égal a 3.7 ;

— i ' i i i
le quotient d'assimilation, Qnax’




138,

- le coefficient d'extinction de 1'eau de mer, K, a &té
estimé par une fonction sinusoildale de période annuelle
et d'amplitude égale & la différence entre les valeurs

maximale et minimale observées H

- la concentration moyenne en chlorophylle a &té& posée
€gale & la moitié de la concentration 3 -20m pour la
période printanidre (afin de tenir compte de la décrois-
sance avec la profondeur), au double de la concentra-
tion & -20m pour 1'été (i cause du maximum profond de
chlorophylle), et 3 cette concentration 3 -20m pour le

reste de 1'année,

La production calculée sur ces bases est maximale
au mois de mars (fig.53), avec des valeurs proches de 500 mg
C/mz.jour i elle se maintient entre 50 et 100 mg C/mz.jour
durant toute la période chaude, puis descend 3 environ
20 mg C/mz.jour en automne et au début de 1'hiver.

Comparées aux données de la littérature (méthode au
140) pour d'autres secteurs de la Mé&diterranée occidentale
(divers auteurs <»n BOUGIS, 1974 i NIVAL et agl., 1975), ces
valeurs apparaissent toutefois faibles, en moyenne 50% plus
basses ; une discordance du méme ordre entre mesures au 14C
et estimations par le modéle a €galement été remarquée par
JACQUES (1970) pour la région de Banyuls. Cette apparente
sous-estimation de la production primaire par le modéle est
confirmée par le fait qu'elle est inférieure aux besoing des
herbivores (cfr chapitre 8). Il serait nécessaire de recon-
sidérer la valeur attribuée au quotient d'assimilation via

une &tude de cette production primaire par une autre méthode.
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Fig.53 Variations annuelles de la production primaire

calculée d'aprés le modéle de RYTHER & YENTSCH
(1957).




140, -

6.2. Le microzooplancton : production des Tintinnides

Les travaux consacrés & la durée de vie, au taux de
reproduction et & la biomasse des Tintinnides ne sont pas lé-
glon. Les estimations du poids individuel vont de 0.001 ug C
(Mc LAREN, 1969) 3 0.5 vg C (RASSOULZADEGAN, communication
personnelle). Nous prendrons comme référence un Cilié de 20
um de diamétre et de 200 um de longueur, qui pése donc, en
tablant sur un poids sec de 20%, 0.0l vg P.S. 8i l1l'on consi-
dére que ces organismes se reproduisent par fission au rythme
de une fois par jour, la production, calculée par la formule
5.19, devient égale 3 6 mg P.S./mz.jour pendant la période
de "bloom" de fin mars, et avoisine 0.7 mg P.S./mz.jour pen-

dant le reste de 1'année.

L'influence de ces organismes, malgré leur nombre,
est donc relativement peu importante (voir plus loin, section
6.8). Leur rdle dans la chaine trophique comme consommateurs
primaires semble peu important. Par contre, leur rdle dans
le transfert de la matidre organique recyclée par les bacté-
ries vers les niveaux supérieurs, bien que mal défini, pour=-
rait &tre prépondérant (AZAM et l, 1983).

Rapportée 4 l'ensemble du microzooplancton (Tintin-
nides + Radiolaires + Foraminiféres), la production devient
égale 3 15 mg P.S./mz.jour d la mi-mars, pendant la poussée’
de phytoplancton, et & environ 1.5 mg P.S./mz.jour pendant

le reste de l'année (voir fig.27, 28 et 29).

6.3. Dynamique des populations et production des Copépodes

Comme il a &t& montré au chapitre 4, ces organismes

-

représentent en moyenne 80 3 90% du nombre des zooplanctontes,
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Cing genres se partagent la quasi enti&reté de la biomasse
de ce groupe (sauf pendant la saison chaude) : Clausccalanus,

Centropages, Acartia, Oithona et Calanus.

6.3.1. Cycle biologique des_egp@ces_caractéristigues

e v o i L T T A W Ak BB ok e o ks Bk i e e il Bl Wb v i Mt vy I e e Py

L'établissement du cycle biologique et de la suc-
cession des générations se fait par l'analyse des variations
quantitatives des différents stades de développement prégents
dans la population. On considére en général que les périodes
d'abondance des premiers stades larvaires correspond i une
période de ponte et donc au début d'une nouvelle génération.
Pour éviter les erreurs éventuelles dueg a 1'hétérogénéité
horizontale, il est préférable d'établir les pourcentages des
différents stades larvaires par rapport au nombre total d'in-
dividus et de suivre l'é@volution dans le temps de ces propor-
tions relatives (voir fig.55 & 64). L'examen biométrique
des adultes fournit également de précieux renseignements. La
taille des organismes est en effet fortement influencée par
la température, une augmentation de celle-ci induisant une
accélération du métabolisme et donc une taille plus petite ;
il est ainsi possible de séparer les adultes provenant de
générations différentes. D'autres critéres de distinction
ont &té proposés, par exemple 1'allongement antennulaire

comparé & la longueur du céphalo~thorax (GAUDY, 1974) ou la

présence de spermatophores sur 1'abdomen des femelles.

6.3.1.1. Détermination des stades larvaires

------- . L R I I I N L R T

La description des 12 stades de développement des
principales espéces de Copépodes du bassin méditerranéen a

&té réalisée par divers auteurs

- pour Clausocalanus arcuicornis par BJORNBERG (1972) ;

les stades de (. furcatus n'ont pas encore &té décrits ;
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T bour (Centropages typicus par OGILVIE (1953, nauplii) et
GRANDORI (1925, Copépodites) ; LAWSON & GRICE (1970) ont
redécrit 1'ensemble du développement d'une maniére dé-
taillée ;

T Pour Aceartia claue par OBERG (1906, hauplii), OGILVIE
(1953, nauplii), GRANDORT (1912, copépodites) et CONOVER
(1956) ;

T pour lalanus helgolandicus (et C. finmarchicuys, espéce
trés voisine) par DAMAS (1905), OGILVIE (1953), sSaDzINa
(1960) et MARSHALL & ORR (1972) ;

T Pour COithona nana et 0. helgolandica par MURPHY (1923),
LOVEGROVE (1956) et GIBBONS & OGILVIE (1933),

Une intéressante série de microphotographies représentant
l'ensemble du développement de Centropages hamatus (espéce
atlantique vicariante de (. typicus), Acartiaq clausti, Temorg
longicornis et Pseudocalanus §p. a €té récemment publiée par
KLEIN BRETELER (1982) .,

Malgré 1l'abondance des données morphologiques sur
les différents stades de développement des espéces qui for-

détermination de Ces stades en comptage de routine reste la-
borieuse. En effet, les critares morphologiques employés
exigent une observation précise de certaines parties des ap-
Pendices (soies terminales, nombre d'articles des antennes

ou des pléopodes),

Nous avons préféré procéder par mensuration des in-
dividus, technique nettement plus rapide et ainsi performan-
te. L'ensemble desg individus rencontrés dans le sous~&chan-
tillon sont mesurés au micrométre oculaire, avec une préci-
sion de * 20 pm ;7 leg comptages sont présentés sous forme

d'un tableau 3 colonnes, chaque colonne regroupant les jndi-
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Fig.54 : Tailles des différents stades de développement des

cing espé&ces principales de Copépodes du golfe de
Calvi (sources dans le texte).
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vidus appartenant & une classe de taille de 100 uym de largeur
(voir chapitre 3, fig.19). S8ur base des mensurations four-
nies dans la littérature, les transformations classes de
taille - stades de développement sont ensuite effectuées
(fig.54). Dans certains cas, plusieurs stades successifs sont
regroupés, du fait de la faible différence de taille d'un &

ltautre.

6.3.1.2, Cycle blologlque des Clausocalanus

---------------------------------

L'analyse des courbes de frégquences relatives des
différents stades (fig.55) et du diagramme synthétique du
cycle des (lausoecalanus (fig.57) montre l'existence d'une
succession de cing générations annuelles dans les eaux cal-

vaigses.

La premidre génération se place de février a avril,
avec un optimum au début du mois de mars ; son développement
semble étroitement 1ié & la poussée phytoplanctonique. A
1a fin du mois d'avril, les nauplii sont largement minoritai-
res et 80% de la population sont constitués d'adultes et de

copépodites IV et V.

La deuxiéme génération est & cheval entre les second
‘et troisiéme trimestres : les nauplii apparaissent fin mai,
avec un maximum vers le 10 juin, les adultes sont observés

aux environs de la mi-juillet.

La génération 3 démarre fin juillet -~ début aolit et
perdure jusqu'en septembre. C'est celle dont la croissance

est la plus rapide.

La quatriZme génération débute en septembre et
s'étale jusqu'd la fin novembre, avec un maximum de stades

e

dgés & la fin d'octobre.
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Fig.55 : Variations annuelles des proportions relatives des

différents stades de développement chez Clausocalanus.
Les dates sont sous forme numérique & compter du

01.03.83.
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La derni@re génération, moins bien définie, s'étend
de décembre 3 février ; la proportion de stades naupliens
reste &levée pendant tout l'hiver et seul un léger pic de

stades &gés est observé a la mi-février.

La taille maximale des adultes ne varie pas fortement

en cours d'année : 1.20 & 1.35 mm pour les générations hiver-

nales, 0.90 & 1.25 mm durant la saison chaude.

Le seul cycle biologique complet du genre (lgausoca-
lanus trouvé dans la littérature est celui de GAUDY (1972) 3
Marseille. Cet auteur décrit également cing générations an-

nuelles, aussi bien pour (. arcuticornis que pour (. furcatus

-~

les cycles de ces deux egpéces sont d'ailleurs tout a fait
paralléles. Dans leur étude du geﬁre voisin, Pseudocalanus,
CORKETT & Mc LAREN {1978) signalent la présence de quatre a

six générations annuelles suivant la latitude considérée.

6.3.1.3. Cycle bioclogique de Centropages typicus

P T T T T S R R R R L L A I A B I R

Tout comme Clausocalanus, Centropages typicus semble
présenter cing (peut-8tre six ?) générations annuelles (fig.
56 et 58}.

La premiére, relativement longue, s'étale du début

janvier & fin mars, les organismes arrivant au stade adulte

au moment de la poussée des Diatomées.

La deuxiéme génération, numériquement de loin la
mieux représentée, semble apparaltre en deux vagues succes-
sives distantes d'une gquinzaine de jours : un premier pic de
nauplii est observé & la mi-mars, un second au début d'avril.
Elle dure jusqu'd la fin du mois de mai, période & laquelle
la guasi-entidreté de la population est constituée de stades

copépodites IV et V.
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La génération 3, é&galement bimodale, se passe de
juin a aolit, avec un premier maximum aux alentours du 15 juin

et un second vers le 5 juillet.

Les deux générations suivantes sont mal définies du
fait de la pauvreté, de fin aolit & fin janvier, de la commu-
nauté de Centropages. La génération 4 s'étalerait d'aofit a
octobre, avec de nouveau deux maxima de nauplii ; fin octobre,
l'ensemble de la population est représenté par des copépodites
agés. La cinguiéme génération débuterait au début de novem-

bre et se terminerait en janvier.

Du fait de 1'aspect plurimodal des apparitions de
nauplii & chaque génération et de la faible importance numé-
rigue de la population (sauf au printemps), 1'existence d'une
sixiéme génération n'est pas 3 exclure. Toutefois, son in-
fluence dans le calcul de la production de l'ensemble des

Copépodes herbivores est insignifiante.

Les générations 1 et 2 fournissent des adultes de
grande taille (femelles de 1.6 3 2.0 mm) ; durant la saison
chaude, cette taille est sensiblement plus basse (1.35 3 1.7
mm) . Aucun renseignement n'est disponible pour la période

automnale du fait de la rareté des adultes.

Deux autres cycles biclogiques complets de Centro-
pages typicus ont &té réalisés en Méditerranée occidentale :
par GAUDY (1972) & Marseille, et par RAZOULS (1973, 1974) &
Banyuls. Le premier auteur signale cing générations, de ré-
partition temporelle tré&s comparable & celle observée & Calvi
le second, se basant uniquement sur le comptage des stades
copépodites, trouve sept générations annuelles et tente d'ex-
pliquer la différence par des considérations hydrologigues.
Sur les cOtes atlantiques européennes, Centropages typicus
présenterait cing générations (DIGBY, 1950, Plymouth ;
RAZOULS, 1965, Roscoff).
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Fig.57 et 58 : Cycles biologiques de Clausccalanus spp. et de
Centropages typicus.
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6.3.1.4. Cycle blologlque des Oithonidae

------------------- LR N I T R

Ainsi que l'on peut le voir sur les figures 59 et
61, la proportion de nauplii dans la population d'0Oithona spp.
est constamment tré&s élevée (plus de 50% en moyenne) et les
pics de stades &Agés peu marqués, ce gui rend 1l'individualisa-
tion des différentes générations problématique. Du fait de
1'absence de variations significatives dans la taille des

adultes, ce crit&re ne peut non plus &tre utiliseé.

Toutefois, si 1l'on se référe aux mesures de durées
des générations fournies par NASSOGNE (1972) et GAUDY (1976)
pour les deux espéces &'0Oithona présentes & Calvi (entre 16
et 23 jours), il est vraisemblable que le nombre de généra-
tions annuelles est &levé (entre 12 et 15). Pour l'espéce
voisine, 0. similis, MARSHALL (1949) et Mc LAREN (1969) pré-
sentent des durées plus longues (* 40 jours), mais & des
températures inférieures & 13°C. D'aprés l'éguation reliant
la température & la durée de développement (Mc LAREN, 1978),
cette derniédre varierait de 17 jours & 25°C & 34 jours &
13°C.

Sur base de ces données de la littérature, il est
possible de supposer certaines génératios sur la fig.6l. Une
détermination précise de leur nombre ne sera cependant pas
tentée, ce paramétre n'é@tant pas nécessaire au calcul de 1la

production par la méthode exposée a la section 5.3,

6.3.1.5. Cycle blologlque d'Acartia claust

-----------------------------

En raison de 1'absence d'dcartia dans les préléve-
ments de novembre 3 février, il n'est pas possible de décrire
le cycle biologique complet & Calvi ni de déterminer précisé-
ment le nombre de générations annuelles. Il est cependant

possible de déceler quatre générations pendant la période de
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présence de cette espéce (fig.60 et 62).

La premiére génération débute probablement en janvier
(un pic de nauplii est observé en février 1984) et devient

mature en mars.

La seconde s'étalerait de mars & mai. Deux poussées
distinctes de nauplii sont notées, mais leur importance rela-
tive semble anormale par rapport & la forte proportion d'adul-
tes ; il y a donc en cette salson un défaut relatif en stades
jeunes, défaut qui pourrait s'expliquer par une localisation
plus profonde de ces stades (?) ou par un apport exogéne im-
portant de formes adultes. Toutefois, sur base des nombreu-
ses données de durée de développement trouvées dans la litté-
rature, il est peu vraisemblable que cette masse d'adultes
provienne d'une ponte ayant eu lieu trois & quatre mois plus

tdt, et l'existence d'une génération doit étre supposée.

La génération 3 présente une "allure" plus normale.
Elle apparalt au début du mois de juin et fournit les adultes
de juillet.

La génération 4 s'étend sur les deux mois de juillet
et aofit, mais l'amplitude numérique de la population d'dcartia

commence a4 dé&croitre nettement.

A la mi-septembre, un dernier sursaut de cette po-
pulation est observé avec le début de la cinquiéme génération
dont les adultes surgissent en octobre. A la fin de ce mois,
les individus disparaissent des prélévements. Il est proba-
ble que cette disparition est due & la trés faible concentra-
tion en Acartia dans les eaux du golfe pendant la premiére
moitié de la saison froide et qu'une sixiéme génération se

développe durant cette période.
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Ce chiffre de 6 générations a par ailleurs été
avancé par FOSSATI DUTRA PEREIRA (1970) pour les eaux de la
rade de Villefranche et par GAUDY (1972) pour le golfe de

Marseille. Acartia clausi est une espdce a vaste distribu-

tion géographique et le nombre de générations annuelles semble

varier assez largement avec la latitude : 4 & Roscoff (RAZOULS,
1965), au Loch Striven (MARSHALL, 1949) et au Long Iszsland
Sound {(CONOVER, 1956), 5 a Plymouth (DIGBY, 1950), 6 sur les

cdtes nord-orientales japonaises (UYE, 1982} et en Mé&diter-

ranée occidentale, 7

4 Sébastopol (GREZE & BALDINA, 1964).

Le facteur température, jouant un rdle sur la vitesse de dé-

veloppement (voir plus loin) peut &tre responsable de ces

variations.

6.3.1.6. Cycle biologique de Calanus helgolandicus

------------ a5 2 % 4 & 8 s BE LRI I )

Les apparitions discontinues des populations de

Calanus helgolandicus et le petit nombre d'individus présents

dans les échantillons rendent difficile 1'établissement du

cycle biologique de cette espece. Seule sa présence de jan-

vier 3 maji dans les eaux de surface semble constante d'une

annde 4 1l'autre.

D'aprés les
{1972), le nombre de
cing en Méditerranée

sur des obgservations

dtudes de VUCETIC (1966) et de GAUDY
générations de cette espéce serait de
occidentale ; GAUDY, en fait, se basant

réalisées pendant sept années consécuti-

ves, ne parvient & déceler que trois générations de décembre

3 juin et suppose la

rées des précédentes.

présence de deux autres d'aprés les du-

Ces trois générations peuvent également

&tre repérées a Calvi (fig.63 et 64) et certains indices de

deux autres peuvent &tre trouvés.

La premiére

génération commencerait son développe-

ment en novembre-décembre et serait adulte au mois de janvier.
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Seule la fin de cette génération est observable dans nos

échantillons.

La deuxiéme génération débute en janvier-février
(1984) ou en février-mars (1983) et l'é&tat adulte est atteint

au début du mois d'avril,

La génération 3 commence au mois d'avril et semble
durer assez longtemps ; les adultes sont en effet trouvés

durant tout le mois de mai et au prélévement du 20 juin.

Au début de juillet, un nouveau pic de nauplii est
observé, correspondant probablement au début de la quatriéme
génération., Apré&s une période d'absence de l'espéce, on
retrouve des stades &gés et des adultes au début du mois de
septembre, adultes qui pourraient marquer la fin de cette

génération,

En septembre également, nouvelle poussée de stades
naupliens (début de la cinquiéme génération ?) suivie d'une
période de trois mois d'absence de l'espéce. Le 17 novembre
1983, cependant, quelques individus sont présents dans 1'é-
chantillon ; ces individus (nauplii et copépodites I et II)

pourraient correspondre au début de la premiére génération.

La difficulté majeure dans l'é&tablissement du cycle
de cette espéce est due & la localisation mésopélagique de
ses populations. Celles-ci remontent & la fin de l'hiver lors
de la poussée phytoplanctonique, et leurs apparitions en de-
hors de cette saison sont trés variables suivant les années
tant au niveau temporel que quantitatif ; elles pourraient

&tre lides 4 des phénoménes d'upwelling passagers.

Chez Calanus finmarchicus, esp@&ce voisine abon-
dante dans les eaux froides, le cycle ne semble comporter

gque deux ou trois générations et se caractérise par des arréts
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hivernaux de croissance au stade copépodite V (différents
auteurs, in MARSHALL & ORR, 1972).

e . — i s A i —— . T T i T TS et W N WS NN e L G S R G R e S S

La vitesse de croissance des individus est un para-
métre dont la connaissance est indispensable au calcul de la
production des populations & reproduction continue (voir for-
mule 5.21). Cette vitesse dépend de plusieurs facteurs tels
que le stade de développement, la quantité de nourriture dis-

ponible et la température.

Des différences relativement importantes peuvent
apparaitre dans les vitesses respectives de développement des
divers stades successifs. Ainsi (LANDRY, 1983}, on observe
gue la durée du premier ou des deux premiers stades naupliens
est relativement courte ; ne se nourrissant pas, il y a avan-
tage énergétigue & une accélération de leur développement.

Le stade suivant est par contre plus long, du fait de la né-
cecsité de récupérer du poids, et probablement d'une efficience
de filtration moindre. Le stade copépodite V, devangant
1'adulte, est &galement de plus longue durée en raison des

changements physiologiques précédant la maturité sexuelle.

Toutefois, chez certaines espéces telles certains
Adcartia, une égale durée des différents stades a été obser-
vée (ri&gle d'“isochronalité", MILLER et al, 1977). Cette
régle, si elle est loin d'étre d'application chez toutes les
espdces - surtout aux latitudes aux saisons marquées oll 1'on
observe en général une durée exceptionnelle du stade précé-
dant l'adulte pendant l'hiver - peut &tre retenue comme une
approximation trés raisonnable dans les calculs de dynamique
et de production (LANDRY, 1983). Pour le golfe de Calvi, ol
les températures moyennes sont relativement €levées et les
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durées totales de génération relativement courtes, nous adop-
terons l'isochronalité comme principe dans l'estimation des
durées des stades de développement ou des classes de taille.
Ce principe a d'ailleurs été& intuitivement utilisé avant sa
conception par plusieurs auteurs dans des études similaires
(par exemple NASSOGNE, 1972). Le dénominateur du membre de
droite des formules 5.20 et 5.21 peut donc s'écrire, sur base

de ce principe :

t =Ej-__ (6.1)

ol T est la durée totale d'une génération et i le nombre de
classes de taille. Il faut cependant remarquer que l'iso-
chronalité appliquée aux classes de taille est différente de
celle proposée par MILLER et al (1977) pour les stades de
développement et induit une augmentation de la durée de ces

stades avec la croissance,

Aucune corré&lation ne peut &tre &tablie entre la
taille des adultes et la vitesse de développement. Les du-
rées des générations semblent assez volsines chez toutes les
espéces, méme de tailles fort différentes, écologiquement
dominantes dans les eaux cdtidres. Pareillement, l'influence
des concentrations en nourriture, si elle est sous-jacente
dans certaines expériences de laboratoire, n'est gudre bien
définie et semble ne pas devoir &tre prise en considération

pour les populations naturelles.

L'augmentation de la vitesse de croissance avec la
température a par contre &té& bien établie (voir revue in
Mc LAREN, 1978). Diverses éguations ont &té proposées pour
établir la relation. La plus fréguemment employée est 1'équa-
tion de BELEHRADEK (1957) :
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b (6.2)

D = a(T-a)
oll D représente la durée de développement (en jours}), T la
température, a, o et b des constantes. Cette équation a été
largement étudiée par Mc LAREN (1963, 1965, 1966, 1974, 1978)
et Mc LAREN & CORKETT (1981) ; ces auteurs ont montré que «
tait relié A la température moyenne de 1l'environnement, et
gue a variait significativement avec le diamétre des oeufs.
Une autre relation a été &tablie par RAZOULS (1974) d'aprés

ses observations sur Centropages typicus et Temora stylifera :

D = x yT

ou InD=x + y'T (6.3)

ol x, y et y' sont des constantes.

) A
2] InD
80 - - 5
60+ - 4
®
40- -3
@

I T

Fig.65 : Comparaison entre les relations température-durée
des générations proposées par Mc LAREN (points,
ordonnées de gauche) et RAZOULS (triangles, ordon-
néeg de droite). Les valeurs proviennent du cycle
bioclogique de Centropages typicus a Calvi (£ig.58).
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La gupériorité d'une équation sur l'autre est loin

d'étre évidente.., Toutes deux sont empiriques et fournis
des approximations de durées de développement hautement
gnificatives (fig.65). Elles ont toutes deux &té testée
d'aprés les estimations de durées obtenues & partir des
res 56,57,60,61 et 63, et il ressort gue, pour les eaux
vaises, l'@&guation 6,3 (RAZOULS) s'avére mellleure pour
taines espéces. Cette derniére a donc été adoptée dans

calculs de production :

- Clausocalanus : 1In D = - 0,09 T + 5.48
Cette &quation s'accorde valablement avec les valeu
fournies pour Pseudocalanus par CORKETT & Mc LAREN
{1978), THOMPSON (1982) et LANDRY (1983).

- Centropages : InD=-0.09T + 5.61
En accord avec les résultats de RAZOULS (1974).

~ Acartia : 1In D - 0,10 T + 4,51
Résultats comparables a ceux de LANDRY (1975) et de
Mc LAREN (1978).

- Oithona : InD= - 0.06T + 5.05

- Jalanus : InD=~- 0.1 T + 4.83

sent
gi~

s
figqu-
cal-
cer-

les

rs

Pour cette derniére espé@ce, en raison des fréquentes

interruptions dans le cycle & Calvi, 1l'éguation a été

calculée & partir des données sur C. finmarchicus four-

nies pour des températures similaires par MULLIN &
(1967) et par THOMPSON (1982).

BROOKS
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6.3.3. Dé&termination des biomasses
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L'estimation de la biomasse des peuplements est
sans aucun doute le paramétre le plus important dans le cal-
cul de la production. De trd@s nombreux auteurs ont déterminé
les poids (frais ou secs) des espéces les plus représentati-
ves des divers &cosystémes planctoniques de toutes les mers
du globe, et il serait wvain de vouloir collationner leurs
travaux ou d'en faire la synthé&ése. Citons toutefois pour la
Méditerrande les listes établies par SCHMELEVA (1965),
NASSOGNE (1972) ou NIVAL et al (1972).

La plupart des auteurs ont essayé d'établir des re-
lations entre la taille des organismes et leur poids. Diffé-
rentes &quations ont &t& proposées : poids - cube de la lon-
gueur (KAMSHILOV, 1951), logarithme du poids-~longueur, lo-
garithme du poids-logarithme de la longueur. D'autres fac-
teurs semblent également influencer le poids des organismes
ainsi, 3 longueur égale, les individus d'une méme espéce
peuvent avoir un poids différent en fonction, par exemple, de
la présence ou non de réserves lipidiques, de la maturité se-
xuelle : ces facteurs ont toutefois une influence faible par

rapport & la taille.

Au vu des nombreuses données de la littérature, nous
n'avons pas essayé de redéterminer, pour les Copépodes, des
équations liant le poids a la taille des organismes. Les
&guations proposées par NASSOGNE (1972) ont &té& choisies en
raison de la proximité géographique des deux aires étudiées
(Calvi - La Spezia) ; elles ont toutefois &été légérement mo-
difiées : transformations des log en 1ln et des longueurs cé-

phalothoraciques en longueurs totales (fig.66), ce qui donne
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inw (pg)
4 1 Oithona
2 Clausocalanus
E 3 Centropages
4 Acartia
2+ 5 all nauplii
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Fig.66 : Relations poids-longueur pour les

de Copépodes.

Clausocalanus

Centropages :
Acartia :
Otithona :
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P.S. est le poids sec en ug et L la
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2,495
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1.425
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1ln
In
In

1n

principales espéces

- 2.668
5.187

- 1.550
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- 6.024 (6.4)

longueur totale des in-

dividus en mm/10. Pour les autres petites espéces d'herbi-

vores (Futerpina, Microsetella,

Corycaeue,

Oneaea), un poids

sec individuel de 1.5 ug a été choisi comme valeur moyenne

d'aprés les données de la littérature.
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Sur base de ces relations, 1'évolution annuelle de
la biomasse des principales espéces de Copépodes a été esti-
mée (fig.67). Si 1l'on calcule alors 1'&volution des propor-
tions relatives (au niveau pondéral) des esp&ces, on observe
(fig.68) gue, par rapport & 1la figure 31 (proportions relati-
ves exprimées d'aprés les nombres d'individus), 1'importance
de certaines espéces - Adcartia et surtout Centropages - est
accentuée, alors que pour les Oithona, elle se trouve consi-
dérablement amoindrie.

B
%

60+

404

Fig.68 : Variations annuelles des proportions relatives
(pourcentages cumulés) des biomasses des princi-
pales espéces de Copépodes. 1. Clauscealanus spp.;
2. Centropages typicus ; 3. Oithona spp. ; 4.
Acartia elausi ; 5. Calanus helgolandicus ;

6. autres espéces. Comparer avec la figure 31.
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Evolution annuelle de la biomasse des vrincipales
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6.3.4. Estimation de la fécondité des femelles
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Du fait de leur taille et de leur plasticité&, les
oeufs de Copépodes sont rarement récoltés dans les filets,

méme a4 f£in maillage.

Une estimation du nombre d'ceufs produits pourrait
cependant &tre déduite a partir de la connaissance du nombre
de nauplii, de la durée de développement de ces oeufs et de
la mortalité qu'ils subissent, Si le premier paramétre est
aisément observable, le deuxiéme susceptible d'étre déterminé
en laboratoire (= ~ 2 jours), le troisi2me pose de plus sé-

rieux problémes.
Différentes données existent toutefois sur la pro-
duction d'oeufs journalidére moyenne par les femelles de quel-

ques espéces (tableau 6.1).

Tableau 6.1

Production journaliére d'oeufs chez quelques
especes

Nombre d'ceufs

Espéces . Remarques Auteurs
par jour
Pseudocalanus sp. 3.4 16°C CORKETT & Mc
LAREN, 1978
Acartia tonsa 20 & 42 18°C PARRISH &

WILSON, 1978
Paracalanus parvus 10 a 55% 18°C en labo | CHECKLEY, 1980a

2 3 50% |18°C ¢n situ | CHECKLEY, 1980b
Calanus hyperboreus| jusqu'a 20 CONOVER, 1966
Centropages typicus| 5 a 230 effet de T° DAGG, 1978
Acartia claust 2 a 20x SEKIGUCHI et al,

1980

¥ influence marquée de la quantité de nourriture
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Il ressort de ces travaux gque la production d'oeufs
est largement tributaire de trois facteurs, la température,
la concentration en nourriture et la taille des femelles.
UYE (1981) a é&tabli une relation sur les suppositions suivan-

tes

- avec une nourriture a satiété, le nombre d'ceufs pro-

duits dépend de la température,

- 3 température constante, il est tributaire de la nourri-

ture disponible pour les femelles.

Cet auteur propose, pour Acartia clausi, une équation de type

Michaelis-~Menten :

0.34 (7-0.5)1+72 cn1 W,

F = (6.5)
0.912 + Chl

ol F est la fécondité (nombre d'oeufs par femelle et par
jour), T la température, Chl la concentration en chlorophylle
aet W, le poids sec (pg) des femelles. Faute de relations
pour les autres espéces, c'est cette égquation qui sera utili-

sée dans le calcul de la production des Copépodes de Calvi.

La production d'oeufs reste toutefois un facteur peu impor-

tant par rapport a la croissance pondérale.

e B T — o ——

En prenant en considération les résultats des sec-
tions précédentes, il devient possible de compléter 1'équa-
tion 5.21 de calcul de la production des Copépodes ; en y

intégrant la vitesse de croissance (égqu. 6.1}, on obtient :

n a

i i N Aw N_ N w
; —8_1n , 3a.e. @ (6.6)

P = .
n=1

Le premier terme du membre de droite devient, en tenant compte
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de la température (équ. 6.3)

i ankwn

—;T§;§TT {(6.7)

i
z
n=1

En exprimant le poids en fonction de la longueur des indivi-

dus (équ. 6.4), on a

i N (e(k InLpy — 3. ek InL, - j))

n
e(x+yT) (6.8)

Il ™ -

Le second terme du membre de droite devient, en tenant compte

de la fécondité des femelles (&qu. 6.5) :

= 1.72
0.17 Chl Na Wa Yo (T-0.5)

(6.9)
0.912 + Chl

L'équation de production journaligre potentielle est évidem-

ment la somme des termes 6.8 et 6.9.

Appliquée aux résultats des comptages et mensura-
tions des cing espéces principales du golfe de Calvi, cette
éguation fournit les résultats exposés aux figures 69 et 70.
La production sur l'intervalle entre deux échantillonnages

a 6té calculée selon 1l'équation 5.22 (tableau 6.2).
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Espéces
Périodes
Clausocalanus| Centropages Oithona Acartia Calanus

01.03-08.03,83 91.6 39.1 13,1 2.5 16.9
08.03-15.03 87.1 47.1 26.5 4,2 8.8
15.03-21.03 195.6 77.8 34.5 7.3 13.3
21.03-30,03 385.3 159.,2 79.7 6.0 20.9
30.03-09.04 253.8 222.8 75.8 44.5 16,1
09.04-22.04 484.0 756.0 51.3 94,2 8.5
22.04-30.04 333.9 151.2 24.1 39.9 1.3
30.04-09.05 262.5 643.7 30.9 133.5 0.6
C8.05-17.05 450,0 1333.4 47.9 304.6 0.5
17.05-26.05 269,2 1124.6 54.4 282.6 0.5
26.05-04.06 140.8 77.2 55.0 75.0 8.8
04.06~14.06 143.4 43.0 57.3 58.7 9.5
14.06-24.06 328.5 45,7 44.8 64.1 7.4
24.06~09,07 164.2 91.9 668.8 107.4 20.9
09.07-19.,07 293.6 68.6 53.5 47 .4 27.9
19.07-29.07 436.5 67.6 85.8 65.0 19.2
29,07-10.,08 569.7 192.4 103.0 104.5 5.4
10.08-22.08 439.6 51.9 47.4 44.5 67.7
22.08-06.09 411.4 22.0 25.6 25.4 114.2
06.09-19.09 316.2 23.6 24.3 9.4 50.8
19.09-30,09 212.4 36.7 20.8 9.2 56.5
30.09~25.10 200.6 48,2 26.6 25,2 80.1
25.10-17.11 153.5 11.7 13.6 4.9 23.7
17.11-30.11 109.6 7.0 10.2 - 13.3
30.11-05.01.84 320.5 10.7 28.3 - 9.1
05.01~28.01 301.7 3.3 23.4 - 20.8
28.01-06.02 153.2 10.6 27.0 13.1 7.9
06.02-20,02 243 .4 22.6 49.3 21.4 28.8
20.02-27.02 155.2 10.2 27.0 10.7 35.4

TOTAL 8053 5900 1229 1605 688
?éBdZ“EZTl 2544 5736 3692 5375 1283

Tableau 6.2 : Production des cing espéces principales de Copé-

valles séparant les prélévements.

podes (mg P.S./m?) durant les différents inter-
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Clausccalanus présente deux pics de production im=-
portante, un printanier et un estival, avec des valeurs com-
prises entre 50 et 70 mg P.S./mz.jour. En juin et durant
l*automne, la production est plus faible, entre 10 et 20
mg P.S./mz.jour. La productivité (rapport production/biomasse
instantanées) est maximale pendant la saison chaude. La pro-
duction totale annuelle est d'environ 8 g/mz, soit 25.4 fois

la biomasse initiale (ler mars 1983),.

Centropages typicus ne montre gu'un pic marqué de
production, 3 la fin du meois d'avril, avec une valeur Elevée
{238 mg P.S./mz.jour). Pendant le reste de l'année, la pro-
duction journaliére oscille entre 1 et 10 mg P.S./mz. La
productivité présente une série de maxima {entre 30 et 40%)
en été et au début de 1l'hiver. La production annuelle est
de 5.9 g/m2 gsoit environ 57 fois la biomasse en début de

cycle.

Acartia clausi ne prodult journellement en moyenne
gque 5 mg P.S./mz, sauf en avril ol un pic de 50 mg P.S./m2
est observé. Sa productivité est élevée en €té, mais ces
valeurs sont 3 considérer avec circonspection du fait des
biomasses extrémement faibles. La production annuelle
d'Acartia est estimée a 1.6 g/mz, soit une multiplication de

la biomasse initiale par 54.

La production des OZthona est, malgré l'abondance
des organismes, relativement basse ; ceci peut s'expliquer
par le trés faible accroissement de biomasse (< 2 ug) entre
1'ceuf et 1l'adulte. Leur production ne dépasse les 10 mg P.S./
m2.jour qu'ad la fin du mois de mars et au début d’aofit. In-
tégrée sur l'année, elle est &gale a 1.2 g/mz, gsoit 37 fois

la biomasse initiale.

Chez Calanus helgolandicus, le maximum de production

est observé en é&té, alors que le maximum de biomasse se passe
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Fig.69 : Production et productivité& journalieres chez Clauso-
calanus spp., Centropages typicus et Acartia claust.
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Fig,70 : Production et productivité Jjournaliéres chez Oithona
spp., Calanus helgolandicus, et chez les autres es-
péces de Copépodes.
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pendant la pouss&e phytoplanctonique. Ce fait est d regarder
avec réserves, du fait des remont@es fréquentes de Calanus
des eaux intermédiaires vers la surface. La production annuel-

le est faible : 0.7 g/m?, soit 12.8 fois la biomasse initiale.
Pour les autres Copépodes, la production a é&té cal-

culde en considérant un rapport production/bicmasse moyen de
15% (fig.70).

6.4. Estimation de la production du méroplancton

Bien gue numériquement mal repré&senté dans les eaux
calvaises, le méroplancton mérite 1'attention du fait de la
biomasse parfois &levée de certains de ses constituants (lar-

ves de Décapodes).

Les données concernant la production de ces larves
sont rares dans la littérature ; seul GREZE (1970) donne une
estimation du temps de turn-over moyen des larves planctoni-
ques de Mollusques. A partir de ce renseignement, NASSOGNE
(1972) estime & 15% la productivité journaliére, valeur qui
n'est pas éloignée de celle proposée par PETIPA et al. (1970)

pour l'ensemble des herbivores (3-16%).

A partir des mesures de poids secC réalisées a di-
verses saisons, une valeur moyenne de 0.5 ug/individu peut
dtre considérée. En utilisant une productivité& journaliére
de 15%, la production devient &gale & environ 1.2 mg P.S./mz.
jour pendant le pic de véligéres de mai, 0.9 mg P.S./mz.jour
pendant celui d'aoflit, et oscille entre O et 0.4 mg P.S./m2

jour durant le reste de l'année.
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6.4.2. Les larves de Crustacés
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Du fait de la diversité des formes rencontrées dans
les échantillons, il est difficile d'obtenir une mesure cor-
recte de la biomasse représentée par les larves de Crustacés.
Il a donc &té& nécessaire de choisir une valeur moyenne de
poids individuel. Comme la majorité de ces larves appartien-
nent aux Natantia, leur poids a été& estimé & partir de 1l'équa-
tion calculée pourles Mysidacés (voir chapitre 7, £ig.92) ;
sur base d'une longueur moyenne de 1.5 mm, le peids sec indi-
viduel est d'environ 120 pg. Cette valeur est proche de
celles proposées par NIVAL et al. (1972, 104~138 ug) et IKEDA
(1974, 25-479 ug) pour les larves de quelgues espéces.

Mis 3 part les articles traitant du développement et
de la morphologie de ces larves, aucune référence concernant
la dynamique des populations ou la production des esp&ces mé-
diterranéennes n'a &té trouvée. Nous avons donc tablé sur
une productivité journaliére de 15%, voisine de celle trouvée
chez les Copépodes ou les Mysidacés. La production journa-
lidre, calculée sur base de ces valeurs moyennes, oscille
entre 5 et 23 mg P.S./m2 entre avril et aofit ; en septembre,
un pic de 45 mg P.S./mg.jour est observé ; l'hiver et 1l'au-
tomne sont caractérisés par des productions basses, 1 a4 2 mg

P.S./mz.jour.

On remargue donc gque, malgré leur faible importance
numérique au sein de la communauté, les larves de Décapodes
ont une production comparable & celle d'un Copépode tel que

Centropagee.
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6.5. Production des Appendiculaires

Depuis l'apparition des techniques d'élevage de ces
Tuniciers (PAFFENHOFER, 1973 ; FENAUX & GORSKY, 1979), une
série de paramétres tels que poids individuels, durées de
croissance ou fécondité ont pu &tre estimés. Des &guations
reliant le poids & la taille ont &t& proposées par NASSOGNE
(1972), PAFFENHOFER (1975) et FENAUX (1976) ; ce dernier éta-
blit les relations pour deux espéces de Fritillaria et deux
d'0ikopleura dont 0. longicauda, l'espé&ce la plus commune a

Calvi

log P.S. (ug) = 2.439 log L., (um) - 5.743

T

oll LT est la longueur du tronc des animaux.

Dans une étude récente, FENAUX & GORSKY (1983} ana-
lysent en détail la croissance de cette méme espéce ; 185
heures séparent la naissance de la maturité sexuelle et de
la ponte, soit un accroissement de 30 ug en environ 8 ijours.
Sauf au début du développement (segmentation de 1l'oeuf)
oti la croissance est plus lente et & la fin du développement
ou elle s'accélére, l'augmentation de poids est relativement

constante et peut s'écrire

log P.S. = 1.69 log t - 2.495

ol t est 1'age de 1'individu en heures. Le nombre d'oceufs

émis par chaque femelle varie entre 5 et 139.

La longueur totale des individus trouvés dans les
_p&ches est en moyenne de 1 mm, ce qui correspond d un age
de 1 jour et un poids de 0.8 ug. A cet &ge, l'accroissement
pondéral journalier est de 1.6 ug, ce qui signifie une pro-

ductivité journalidre de 195% ; en fait, cette productivité
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journaliére diminue a environ 50% vers le 3éme jour et d un
peu moins de 30% en fin de croissance, valeur également pro-

posée par GREZE (1970) pour l'ensemble des Appendiculaires.

Sur base de cet accroissement pondéral journalier,
la production estimée des Appendiculaires oscille entre 18
et 64 mg P.S./mz.jour pendant la saison chaude. En hiver et
au début du printemps, elle est inférieure d 8 mg P.S./mz.

jour.

A cette production "somatique", il conviendrait
d'ajouter celle des logettes que les animaux fabriguent et
remplacent toutes les 3 heures en moyenne. Ces logettes, dont
le poids est vraisemblablement infime, semblent cependant
jouer un rdle important comme source de nourriture pour

d'autres organismes (Copépodes) (ALLDREDGE, 1972).

6.6. Les apports du zooplancton profond

6.6.1. Production printaniére_de_Meganyctiphanes norvegica
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8i un certain nombre de travaux ont &té consacrés
3 la croissance de Meganyctiphanes norvegica au cours de son
cycle bisannuel (MAUCHLINE, 1960 ; FOWLER et al., 1971 ;
MATTHEWS, 1973 ; BOYSEN & BUCHHOLZ, 1984), peu de renseigne-
ments sont disponibles sur sa croissance au cours des deux
premiers mois de développement. Or, c'est justement a cette
période que cet Euphausiacé apparait dans les eaux de surface

du golfe de Calvi.




Tableau 6.3

Evolution temporelle du pourcentage des différents stades
larvaires chez Meganyctiphanes norvegica au printemps 1983,
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Dates Nombre/m2 (ngigfii) métanauplii| calyptopis| furcilia
08.03 8.000 100 - - -
15,03 9.100 13 87 - -
21.03 10.800 11 78 11 -
30.03 2.560 - 75 25 -
09.04 240 - - 91 9
22,04 1.200 - - 58 42
30.04 1.600 - - - 100

A partir des données du tableau 6.3, il est toute-

fois possible de déterminer approximativement la durée néces-

saire au passage d'un stade de développement au suivant :

nauplius + métanauplius
métanauplius »+ calyptopis II

. calyptopis TII » furcilia

: 1 semailne

2 semaines

2 semaines

Au-deld du stade furcilia, les captures deviennent occasion-

nelles (migration vers les couches profondes).

A partir des mensurations de ces différents stades

fournies par MAUCHLINE (1980) et des poids estimés par

1'équation poids~longueur des Mysidacés, il devient possible

de calculer 1l'accroissement pondéral journalier de chacun des

stades et, par 1l&a, la production de 1l'ensemble de la popula-

tion.

Les valeurs estimées entre 8 et 12 mg P.S./mz.jour

pour la seconde moitié du mois de mars descendent & environ

3-4 mg P.S./mz.jour en avril,
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6.6.2. Production automnale de_ Cavolinia_inflexa

R e i e i et M e i W M S bk At S bt Sl AN AL S e AL e Mk e Akt b id e Mt e e e e oy e

Les seuls travaux traitant de la croissance des Pté-
ropodes sont dus a CONOVER & LALLI (1972, 1974) qui rapportent
des taux Jjournaliers de croissance initiale compris entre 25

et 30% chez (Clicone limacina.

Aucune donnée, par contre, n'a pu &tre trouvée sur
Caveolinia inflexa, mis & part le poids sec des adultes
{(~ 2.5 mg ¢ NIVAL et al.,1972). Pour les larves et les jeunes
individus, qui forment la quasi-totalité de la population en
novembre et décembre, les poids ont &té estimés d'aprés le
calcul du volume des individus, en supposant une densité
unitaire et un rapport poids frais/poids sec de 20% ; ce poids
varie de 0.2 mg pour les larves venant d'éclore a 0.6 mg pour
les individus rencontrés en janvier avant la descente de la
population vers les eaux profdndes. En supposant la crois-
sance constante durant les troils mois de présence de l'espé-
ce, l'accroissement pondéral individuel est de 6.7 ug/jour.
La production calculée sur cette base est de 8 mg P.S./mz.
jour pour le pic de fin novembre puis descend & des valeurs

inférieures a 1 mg P.S./mz.jour au début de l'hiver.

6.7. Le probléme du macrozooplancton gélatineux

Comme il a &té remarqué au chapitre 4, divers orga-
nismes du macrozooplancton gélatineux font réguliérement des
apparitions bréves mais importantes dans la baie. Vu la bio-
masse élevée de ces organismes, leur proportion dans la bio-
masse totale du zooplancton peut représenter temporairement
plus de 95% ; ainsi, par exemple, le 25 février 1983, 200
tonnes (8 tonnes en poids sec) de Pelagia noctiluca sont pré-

-

gsentes dans la seule baie de la Revellata ; de février & juin,
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1500 tonnes ! (60 tonnes en poids sec) d'organismes gélati-
neux sont entré&s dans la bale, en moyenne 200 mg P.S./mz.jour
(DAUBY, 1985).

Cependant, la quasi-totalité de cette formidable
masse d'organismes vient s'échouer sur les rochers. Les in-
dividus dépérissent rapidement : perte du manubrium pour les
méduses, dislocation des cloches chez les Siphonophores, dé-
chirement de la tunique des Thaliacés. En fait, leur "durée
de vie" dans le golfe est en moyenne de deux jours aprés les-
quels ils sont retrouvés sous forme de débris parmi les posi-
donies. Par ailleurs, & leur entrée dans le golfe, les orga-
nismes apparaissent déja sénescents : mobilité& réduite, ac-

tivité prédatrice guasi nulle, gonades déliquescentes,...

Ces centaines de tonnes de matiére organique abou-
tissent donc sur le fond ofi elles sont rapldement dégradées ;
seule une infime partie est directement consommée par les

poissons (Sparidae).

En raison du trés bref temps de s&jour du macrozoo-
plancton dansle golfe et de 1'état physiologique des organis-
mes gui le composent, on peut considérer que leur production
est nulle : aucune croissance, aucune émission de larves (une
seule observation d'éphyrules de Pelagia sur l'année). Leur
importance dans 1'écosystime planctonigue est uniquement pré-
datrice et, en fait, il serait préférable de les rattacher
au compartiment benthique vu la quantité de matieére qu'ils y

apportent.

Seule exception & cette "“non-productivité”" : les
Thaliacés Salpa fusiformis et Thalia democratica. Ces deux
espéces restent présentes pendant une durée relativement
bréve (le mois de mai) mais leur répartition dans la colonne
d'eau est beaucoup plus homog&ne et, surtout, leur état net-

tement meilleur (nage active, chaines entiéres). Chez ThalZa,
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la durée de génération serait extré&mement courte, de 1l'ordre
de 2 jours (HERON, 1972), avec un accroissement en longueur
d'environ 10% par heure ! Ces mesures, réalisées en labora-
toire dans des conditions idéales (concentrations en nourritu-
re élevées), sont fortement critiquées par DEIBEL (1982) ; ce
dernier observe une durée de croissance de l'ordre de la se-
maine et une productivité journaliére moyenne de 19%, valeur

plus réaliste qui sera adoptée dans notre calcul.

La taille moyenne des organismes capturés est de
5 mm, ce gui correspond, d'aprés DEIBEL, & un poids sec d'en-
viron 50 ug. La production peut donc &tre estimée, pour le

mois de mai, au moment du pic, @ 10 mg P.S./mz.jour.

6.8, Synth&se : production globale de 1'écosystéme planctonigue

Si 1'on réalise la somme des estimations de produc-
tion pour les divers constituants de la communauté zooplanc-
tonique, on note (£ig.71) un net maximum de production jour-
nalidre totale au début du mois de mai (~ 350 mg P.S./mz),
un bon mois aprés le maximum de production primaire. Ce pic
correspond au maximum de biomasse, mais non & celui de den-
sité en organismes qui s'observe pendant le bloom de phyto-
plancton., La production journalié&re se maintient a des
niveaux élevés durant toute la sailson chaude : entre 100 et
200 mg P.S./m2 ; en automne et en hiver, elle tombe en dessous

du seuil des 100 mg P.S./mz.

La productivité du zooplancton est relativement basse
au début du printemps (5% par jour). De juillet a octobre,
elle atteint son maximum (de 15 & 20% par jour);ces valeurs
élevées sont vraisemblablement le fait de l'effet de la tem-

pérature sur les vitesses de croissance des organismes.
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Relativement peu d'informations sont disponibles sur
les secteurs géographiques voisins. Les seules é&tudes sur la
production de l'ensemble de la communauté planctonique sont
celles de NASSOGNE (1972} sur le versant italien de la Mer
Ligure, et de NIVAL et al. (1975) sur la radiale Nice-Calvi
et sur la zone gituée au sud de Marseille, au niveau du 42é&me

paralléle.

D'aprés NASSOGNE, la production du zooplancton total
3 la Spezia varierait entre 1.1 et 4.7 mg P.S./m3.jour entre
mai et février et atteindrait 8.7 mg P.S./m3.jour pendant la
période de pouss&e phytoplanctonigue ; la contribution des
carnivores serait relativement faible (3-4%) sauf en décembre
(35%) en raison de l'accroissement de la biomasse en Chaetognha-
thes et Annélides. La comparaison entre ces valeurs et les
ndtres est malaisée du fait de la différence d'unités employées

3—m2) i grosso modo, un facteur de 50 est noté& entre les

(m
deux séries de valeurs, ce qui correspond assez bien au rap-
port entre la biomasse contenue dans 1 m3 d'eau superficielle
et la biomasse contenue dans une colonne de 100m de profondeur

et de 1 m2 de base.

Les estimations de NIVAL et ql. pour le sud du
bassin ligurien sont assez voisines des ndtres ; ces auteurs
proposent des valeurs de production comprises entre 25 et
35 mg C/mz.jour {62-88 mg P.S./mz.jour) pour la période hi-
vernale, et entre 125 et 172 mg C/mz.jour (310-430 mg P.S./mz.
jour) pendant le bloom de phytoplancton. La contribution des
différents groupes a4 la production totale n'est toutefois

pas envisagée,

Pour le golfe de Calvi, il est possible de se faire
une idée de ces contributions relatives sur base des estima-
tions de production obtenues pour chacun des principaux grou-

pes zoologiques du plancton (fig.72a,b,c).




183.,-

-~ Pendant la période de poussée phytoplanctonique, en mars,
1'essentiel du zooplancton est constitué par les Copépo-
des et les Tintinnides ; ces derniers participent cepen-
dant trés peu & la biomasse totale et ne produisent que
5 4 10% de la matiére organique. Les Appendiculaires et
les larves d'Euphausiacés, bien que numériquement peu
importants, contribuent respectivement pour 10 a3 30% et

3 4 12% a4 la production totale.

- Au printemps, les Copépodes représentent la quasi-totalité
du plancton et de la biomasse ; leur participation a
la production totale est de plus de 75%. L'importance

(20%) de la production des Thaliacés & la fin du mois

de mai est & souligner.

- En &té, l'importance numérique des Copépodes diminue.
Les larves de Crustacés et les Appendiculaires deviennent
significativement bien représentés et leur contribution

i la production totale est importante, 50% en moyenne.

- Durant l'automne, la situation n'est guére différente,
quoiqu'on observe une moindre importance du méroplancton
et des Appendiculaires aussi bien dans la biomasse que
dans la production. En novembre, les Ptéropodes, bien
que relativement peu nombreux, constituent plus de la
moitiéd de la biomasse et produisent prés d'un quart de

la matiére organique.

- Au dé&but de l'hiver, Copépodes et Appendiculaires se par-
tagent la totalité de la biomasse et de la production.
Les Tintinnides réapparaissent en grand nombre jusqu'a
former 50% du total des organismes zooplanctoniques,

mais leur production reste comparativement faible.
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Evolution des proportions relatives prises par les
divers organismes ou groupes d'organismes dans le
nombre, la biomasse et la production de 1l'ensemble
des zooplanctontes.

1. Tintinnides ; 2. Claqusococalanus ; 3. Centropages ;
4, Acartia ; 5. O0ithona ; 6. Calanus ; 7. autres
Copépodes ; 8. véligéres ; 9. larves de Crustacés ;
10. Appendiculaires ; 1l1. larves d'Euphausiacés ;
12. Cladocéres ; 13, Ptéropodes ; l4. Thaliacés.
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Intégrée sur l'ensemble du cycle annuel, la guantité
de matiére produite par le phytoplancton est d'approximative-
ment 4Og'C/m2, ce qui représente, pour le golfe de Calvi, en-
viron 880 tonnes de carbone par an ; & titre comparatif, la
production annuelle de l'herbier a posidonies a €té& estimée
par BAY (1978) & 2.000 tonnes de carbone. La production an-
nuelle du zooplancton herbivore est de 29g P.S./m2 (11.6g C/mz),
soit, pour l'ensemble du golfe, environ 640 tonnes P.S. (250
tonnes de carbone) par an. La production des carnivores est
de 1l'ordre de 3g P.S./m2 (1.2g C/mz), solt 26 tonnes de car-
bone pour le golfe. L'efficacité des herbivores (rapport de
leur production & celle du phytoplancton) est donc, en moyenne,
d'environ 28%, valeur relativement élevée qui pourrait témoi-
gner d'une exploitation efficace des faibles quantités de
nourriture disponibles. L'efficacité des carnivores (rapport
de leur production 8 celle des herbivores) est d'environ 10%,
valeur considérée comme classique dans les modéles de pyra-

mide trophique.

6.9. Estimation de la production du zooplancton total par les
megures de respiration

Des mesures du taux respiratoire de l'ensemble des
organismes capturés par chacun des trois filets ont &été réa-
lisées & chaque sortie en mer (voir chapitre 3) ; les résul-
tats sont présentés & la figure 73. On remardque une nette
augmentation de ce taux métabolique lors de 1a‘poussée phyto-
planctonique, et ce pour les trois groupes de taille. Fin
mai, le taux respiratoire devient trés faible puis se stabi-
lise entre 0.1 et 0.2 mg Oz/mg P.S. . Jjour pendant toute la
saison chaude. Un second maximum est observé en septembre
pour les organismes capturés par le filet de 180 um. L'au-
tomne et le début de l'hiver sont caractérisés par des taux

relativement bas.
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Fig.73 : Evolution du taux respiratoire des organismes captu-
rés dans leg trois types de filets. Au-deld de juin,
aucune mesure n'a été réalisée sur les &chantillons
du filet de 470 pym & cause du nombre trop faible d'or-

ganhismes,
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Sur base des mesures de respiration, il est possible

d'estimer la production au moyen de 1l'équation 5.23

qui peut également s'écrire

K,

P/B = R/B —i—":ﬁ‘z——

oll P/B et R/B sont respectivement la productivité et le taux

respiratoire.

D'aprés les moyennes établies de différents travaux
(cfr chapitres 1 et 5), une valeur de 0.3 a été choisie pour
Kz, le coefficient dl'efficience d'utilisation de la nourri-
ture assimilée pour la croissance. Si l'on appelle P la
productivité (ou la production) calculée par cette méthode
physiologique, et P celle obtenue par la mé&thode dynamique,

on observe que :

- Py est sensiblement égale a P pendant la période de

poussée phytoplanctonique,

- Pp est deux 3 trois fois supérieure & Py juste aprés le

bloom,

- Pp est deux & quatre fois inférieure & P durant la ma-

jeure partie de la période de pauvreté en phytoplancton.
Ces observations aménent & reconsidérer la valeur
utilisée pour K,. Pour obtenir une bonne concordance entre
PR et P,, il convient de supposer une efficience d'utilisa-
tion de la nourriture assimilée moindre (20%) lorsque les
concentrations en nourriture sont importantes ; par contre,

cette efficience doit &tre prise supérieure (entre 50 et 60%)
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en milieu nutritionnel appauvri. Une semblable relation in-
verse entre la quantité de nourriture disponible et l'effi-
cience d'utilisation de cette nourriture avait déja &té notée
par CONOVER (1968) et PAFFENHOFER (1976). Une haute effi-
cience en milieu pauvre permet &galement d'expliquer la valeur
relativement élevée du rapport production des herbivores/

production primaire trouvé pour les eaux calvaises.
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7. ETUDE COMPARATIVE DE LA BIOLOGIE ET DE LA PRODUCTIVITE D'UN
CRUSTACE BENTHO-NECTONIQUE, LE MYSIDACE Leptomysis spp.

Comme il a &té& wu aux chapitres 4 et 6, les Copépo-
des représentent l'essentiel de la biomasse du zooplancton
et contribuent pour une large part 4 la production de matiére
organique pélagique. Aussi nous a-t-il paru intéressant
d'étudier comparativement la biologie d'un groupe de Crusta-
cés benthiques dont l'abondance dans les eaux calvaises sem-
blait &levée, les Mysidacés. Ces organismes ont la particu-
larité de vivre en "essaims", ce qui rend plus aisées leur

localisation en plongée et la collecte d'é&chantillons.

7.1. Choix des espéces

Une douzaine d'espéces de Mysidacés habitent les
eaux du golfe. Certaines sont plutdt a tendance pélagique
(Eucopia hanseni, Euchaetomera tenuis), restent en profondeur
et ne sont rencontrées qu'occasionnellement en surface ;
d'autres (Siriella spp., Gastrosaccus spp.) vivent a proxi-
mité des substrats benthiques pendant la journée et se dis-
persent dans la colonne d'eau durant la nuit ; d'aucunes enfin
demeurent au voisinage du fond et ne sont qu'exceptionnelle-
ment capturées en pleine eau. Ce dernier groupe d'espéces,
appelées bentho-nectoniques, est de loin le plus fréquent &
Calvi et est principalement représenté par le genre lLeptomy-—

gzls.

Ce genre Leptomysis - et les genres (ou sous-genres)
apparentés Paraleptomysis et Pyroleptomystis — est largement
représenté dans les zones tempérées et compte une bonne ving-
taine d'espéces don£ douze sont présentes en Méditerranée ;

ce nombre est toutefois 3 considérer avec circonspection car
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la systématigue du genre est en pleine révision et de nouveaux
taxons ont &té récemment décrits (BACESCU, 1966 ; WITTMANN,
1984b, 1985). Huit espéces sont présentes a Calvi : Leptomy-
sis gracilis (SARS, 1864), L. lingvura (SARS, 1868), L. medi-
terranea (SARS, 1877), L. bilrgit (BﬁCESCU, 1966), L. "posido-
niae" (WITTMANN, 1985), L. "heterophila'” (WITTMANN, 1985),
"pyroleptomysis! perest (BECESCU, 1966) et "P, rubra'
(WITTMANN, 1984) ; pour les quatre derniéres espéces, signa-
lées par des guillemets, la parution de la (re)description

correcte des holotypes est attendue.

Parmi ces huit espé&ces, quatre sont particuliérement
abondantes & Calvi, chacune ayant son comportement et sa bio-
logie propres : L. lingvura, L. posidontae, L. heterophila et

L. graecilis.

7.2. Eco-éthologie comparée des guatre espéces

7.2.1. Comportement social

e i S Gam e v et e e ot e e MR i

Le comportement grégaire de nombreuses espéces de
Mysidacés a &té depuis longtemps admis a partir des échan-
tillonnages {(TATTERSALL & TATTERSALL, 1951 ; BKCESCU, 1964)
ou a &té observé solt 3 partir d'engins amphibies (TREGOUROFF,
1962), soit depuis la surface (STEVEN, 1961 ; CLUTTER, 1967),
soit enfin en plongée libre (MACQUART-MOULIN, 1970) ; il a
cependant fallu attendre la généralisation de la plongée au-
tonome en recherche océanologique pour gu'apparaissent des
travaux plus approfondis sur ce type de comportement (WITTMANN,
1977,1978b ; DAUBY, 1980,198la,b).

Différents modes d'agrégations ont &té& observés et
peuvent &tre classés, selon la terminologie de CLUTTER {1969)
et de MAUCHLINE (1971), en
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- groupes ("schools"), petits ensembles polarisés ol les

organismes sont orientés parallélement ;

- essaims ("swarms"), rassemblements de taille moyenne

sang orientation préférentielle de leurs constituants ;

- bancs ("shoals"), rassemblements de grande a trés grande
taille résultant en fait de la fusion de plusieurs es-

saims.

Cette classification est purement arbitraire et des situations
intermédiaires peuvent &tre trouvées. Toutefois, il semble
que chaque espéce adopte préférentiellement un type d'agréga=-

tion ; ainsi :

- Leptomystis lingvura ne se rencontre jamals que sous
forme de groupes ou d'essaims sphérigues ou ellipsoidaux.
La taille de ces rassemblements varie d'environ 10 c¢cm a

1m au maximum de grand diamétre ;

- L. posidoniae vit E&galement sous forme d'essaims ellip-
soidaux, mais de taille plus grande en moyenne (jusqu'a

2 ou 3m) ;

- L. gracilis et L. heterophila forment des bancs dont la
surface peut atteindre plusieurs centaines de m2 sur en-
viron 1m de hauteur. Ces deux espéces sont fréquemment

associées.

Jusqu'aux travaux récents de WITTMANN sur les popu-
lations de Leptomysis en Adriatique et en mer thyrrhénienne,
les espéces L. lingvura, L. posidoniae et L. heterophila ont
6té confondues sous la méme appellation de L. lingvura.
pourtant, si les caractéres morphologiques gui séparent ces

espéces peuvent paralitre médiocres (spinulation du telson et
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des uropodes, écailles du pédoncule oculaire), chacune d'en-
tre elles habite un biotope relativement bien défini {tableau
7.1).

Leptomystis lingvura est exclusivement trouvée sur
la frange rocheuse cdtiére qui s'étend de la surface Jusqgu'a
1'herbier de posidonies (-8m). Les essaims sont généralement
localisés & l'entrée de failles ou d'anfractuosités protégées
de l'action directe des rayons lumineux ; certains egsainms
sont parfois associés a la grande anémone Anemonia sulcata.
Nous avons observé une localisation similaire dans les eaux
de la rade de Villefranche et dans les calangues de Cassis.
MACQUART-MOULIN (1970,1973) et WITTMANN (1977,1978b) ont re-
levé des observations identiques pour les ré&gions marseillai-

se et napolitaine.

L. posidoniae a &té trouvée & toutes les profondeurs
entre 3 et 40m, mais c'est au niveau de l'herbier que se
situe son preferendum. Ses essaims sont localisés sur les
taches de sable ou dans les chenaux intermattes (SGFC) au
voisinage direct des frondes de posidonies. Ces observations
concordent avec celles de WITTMANN gui a remarqué, en plus,
la présence de petits juvéniles isolés au sein méme de l'her-

bier.

-~

L. heterophila a également &té& trouvée a tous les
niveaux (2-40m) mais semble préférer les fonds du détritique
cdbtier aux abords de grosses formations rocheuses. Cette es-
péce est rarement rencontrée seule (d'ou son nom) et est gé-

néralement associée & L. gracilis.

L. gracilis a une localisation fort similaire a celle
de 1'espéce précédente. Elle se rencontre &galement a la
limite inférieure de l'herbier et semble rester la seule
présente sur les fonds plats du détritique profond. Elle a

&té observée jusqu'ad plus de 60m, mais a cette profondeur,
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elle ne constitue plus réellement d'essaims ni de bancs, les

individus étant dispersés sur le substrat.

Diverses raisons ont &té avancées pour expliquer cette
zonation des peuplements de Mysidacé&s (CLUTTER, 1967). Outre
1'influence évidente des facteurs physiques, température,
éclairement, agitation de l'eau (voir plus loin), il est
vraisemblable que l'isolement des populations dans des niches
relativement restreintes favorise les rencontres et la copu-
lation des organismes. L'hypothé&se d'une exclusion compéti-
tive semble devoir &tre exclue car aucune agressivité inter-
spécifique n'est observée ; de plus, nos expériences de mise
en présence d'essaims d'espéces différentes menées tant en
aquarium qu'<n situ ont montré gue le mélange se réalisait

de fagon spontanée et gquasi immédiate.

En fonction des biotopes préférentiels desquatre
espéces de Leptomysis, une série de stations de prélévements

a 8té sélectionnée (fig.74).

- La zone rocheuse {(A) comprise entre la Station STARESO
(8) et le bout de la Revellata a été balisée sur 100m
au moyen d'une corde tendue a environ 5m de profondeur ;
ce systéme permet la prospection d'une surface d'envi-
ron 300 m2 ainsi que le comptage et le positionnement

précis des essaims de L. lingvura gui y sont rencontrés.

- Deux chenaux intermattes bien individualisés (B) ont &té
choisis en fonction de leur profondeur (15m) et de leur
proximité de la Station ; leur superficie est d'environ
200 m2 (MICHEL & V0SS, 1982), donc relativement aisée

4 prospecter au cours d'une plongée.

- Quelques taches de sable interrompant 1l'herbier ont
aussi été explorédes (B', B") afin de tenter d'é&tablir

la densité des populations de L. postdonige. Divers
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Fig.74 : Localisation des différentes stations de prélave-
ments de Mysidacés, dans la baie de la Revellata.
Explications dans le texte.

échantillonnages ont également été& réalisés & la limi-

te inférieure de l'herbier (B" ; -38m).

=

- A l'extr@me pointe du cap de la Revellata, 4 36m de
profondeur, un dernier site a 8té balisé (C), caracté-
risé par une crigue de sable détritique d'environ 10m
de diamaétre, bordée sur la moitié de son périmétre par

de gros rochers.
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Ces différentes stations ont &té visitées & intervalles ré-
guliers, environ tous les 10-12 jours. Chaque fois, les
essaims ont été comptés, mesurés individuellement, puis un
dchantillon de 200 i 300 individus y a été prélevé, échantil-

lon destiné aux mesures de taux métaboliques et de croissance.

7.2.3. Composition des essaims et comportement des indivi-
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Comme il apparait sur le tableau 7.1, les essaims
de L. lingvura et de L. pos<donige affichent une nette ten-
dance & la monospécificité. Les individus-hdtes d'autres
espdces rencontrés en petit nombre dans ces essaims peuvent
&tre considérés comme des “"égarés nocturnes" ayant rejoint

3 1'aube (voir plus loin) une formation qui n'était pas la

leur.

Dans le cas des bancs de L. gracilis et de L. hete-
rophila, la plurispécificité n'est apparente qu'ad 1l'échelle
de l'ensemble du banc. Si l'on réalise des prélévements de
petite taille au sein de celui-ci, on constate gu'il est en
fait constitué d'un accollement d'essaims de petite et moyen-
ne tailles qui fusionnent 3 leurs extrémités. Un phénoméne
semblable a également €té observé par WITTMANN (1978b} sur
L. lingvura et L. bilrgit.

Un autre type de sous-unités relativement bien indi-
vidualisé&es, observables tant au niveau des essaims qu'a
celui des bancs, intéresse les classes d'dge. On remargue
en effet une tendance au regroupement, au sein méme des es-
saims, des individus arrivés au méme stade de croilssance,
voire méme la séparation totale de ces individus en entité
distincte :; ce phénoméne de "castes" a &été observé chexz
d'autres espé&ces (CLUTTER, 1969 ; ZELICKMAN, 1974). Dans le
cas oll un essaim se compose de plusieurs sous-unités, la

disposition spatiale de celles-ci ne semble pas aléatoire ;
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on remarque, en régle générale, que les juvéniles ou les im-
matures restent plus proches du substrat ou s'enfoncent plus
profondément dans les crevasses, alors gue les adultes demeu-
rent en terrain plus découvert (protection passive des jeu-

nes ?}.

Le nombre d'individus dans les bancs ou les essaims
est extrémement variable. Il n'y a apparemment pas de limite
maximale 3 la taille d'un rassemblement de Mysidacés, si ce
n'est celle imposée par la configuration du biotope et les
conditions hydrodynamiques locales. Si chez Leptomysis ling-
vura, la taille des essaims semble dépendre de l'ampleur des
excavations rocheuses, les bancs de L. gracilis ou de L. hete-
rophtila peuvent recouvrir des centaines de m2 et contenir
plusieurs millions d'individus. A l'inverse, un nombre mini-
mal d'individus est indispensable & la constitution d'un
essaim. Nos expériences, réalisées en aquarium, ont montré

gqu'en dessous d'un seuil de 15 & 20 individus, ceux-ci nagent

au hasard sans tendance & l'agrégation,

Au sein des essaims, les individus sont en perpé-
tuel mouvement. Chez L. lingvura, ces mouvements sont effec-
tués indépendamment par chague individu, sous forme de tra-
jectoires elliptiques d'une dizaine de centimétres de diamé-
tre. Chez les trois autres espé&ces par contre, les mouvements,
bien que de forme similaire, sont ex&cutés simultanément par
plusieurs dizaines d'individus. En présence d'un courant
d'eau suffisamment fort (quelgues cm/s), tous les individus
d'un essaim s'orientent face & ce courant et nagent de con-

cert.

La distance interindividuelle moyenne peut étre es-
timée & partir du volume d'un essaim et du nombre d'indivi-
dus qui le composent ; le premier paramétre est mesuré en
plongée et le second est déterminé par comptage aprés capture

de l'essaim. La concentration moyenne est de 32 ind./l, avec
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des valeurs extr@mes de plus de 100 ind./l pour les juvéniles
de petite taille & 12 ind./l pour les grands adultes. La
distance moyenne entre individus (calcﬁlée comme étant égale
au cdté du volume cubique occypé par chaque individu) est de
3.1 cm ; WITTMANN (1978b) donne des valeurs allant de 1.9 &
4.4 cm pour les adultes et de 0.6 3 1.4 cm pour les petits
juvéniles. D'aprés CLUTTER (196%), cette distance interin-
dividuelle ne devrait pas dépasser un certain seuil au-dela
duquel la cohésion de 1l'essaim est rompue ; cette derni&re
serait principalement due & la perception par les individus
(au niveau des statolithes) des mouvements d'eau créés par

1'activité& natatoire de leurs voisins.

Plusieurs hypothéses ont &té avancées pour essayer
d'expliquer la raison de la formation d'essaims chez les
Mysidacés (EMERY, 1968 ; CLUTTER, 1969 ; ZELICKMAN, 1974).

- Un groupe d'animaux répondrait mieux aux stimuli de
l'environnement que les animaux isolés, les individus
du groupe les plus sensibles a ces stimuli entrainant

les moins sensibles.

-~ La prédation serait réduite par diminution de la fré-
quence de contact avec les pré&dateurs ; de plus, ces
derniers verraient les essaims de la méme fagon gue les
individus isclés, c'est-d-dire comme une seule proie,
mais de taille plus (trop) importante. Des expériences
réalisées en aguarium nous ont montré que le serran
(Serranus cabrilla) repérait et dévorait immédiatement
les Leptomysis isolés qui étailent ajoutés d son bac,
alors que, placé dans un aquarium ol se trouvait un

essaim formé, le méme poisson restait 3 distance et ne

happait que les individus sortant du groupe.

- La copulation serait grandement facilitée et le pour-
centage de femelles réceptives fécondées approcherait
les 100%.
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- La formation d'essaims permettrait une ré&gulation auto-
matique de la population par cannibalisme sur les juveé-
niles ou par diminution de la nourriture disponible lo-
calement. Cette hypoth&se ne nous paralt toutefois pas
valide pour les Leptomysis chez qui on observe une sépa-
ration spatiale entre jeunes et adultes, et une disso-
lution nocturne des essaims en quéte de nourriture (voir

plus loin}.

Enfin, quelques formes d'association entre essaims
de Leptomysis et d'autres organismes doivent &tre signalées.
outre celle de L. lingvura et d'dnemonia sulecata déja men-
tionnée (commensalisme), de fréquentes associations sont ob-
servées entre essaims de L. posidoniae et essaims de jeunes
Gobiidae - Pomatoschistus quagga en Adriatique (DAUBY <n
WITTMANN, 1985) et Aphia minuta & Calvi - ; les groupes
d'alevins se tiennent scit 4 cdté, soit au-dessus des groupes
de Mysidacés. Semblable association a &té& notée entre Mysi-
dium sp. et une autre espdce de poisson (Haemulon sp.) par
Mc FARLAND & KOTCHIAN (1982) qui postulent l'existence d'une
relation interspécifique ol les poissons protégeraient les
Mysidacés des autres prédateurs, tout en s'en nourrissant
occasionnellement, Un autre type d'association est celui
existant entre essaims de juvéniles de L. lingvura et essaims
du Copépode Acartia clausi (adultes). Ces derniers essaims
sont de petite taille (quelques litres) et comptent plusieurs
milliers d'individus ; ils sont généralement trouvés a quel-
ques centimé&tres du fond, & proximité des Mysidacés. La na-
ture de cette association reste inexpliquée. Toutefois,
l'existence de tels rassemblements d'dcartia incite a& rééva-
luer le caract@re planctonique de cette espéce et les esti-

mations de densité obtenues & partir des prélévements au
filet.
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7.2.4. Comportement des essaims au cours de cycles journa-
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Chez les espéces de Mysidacés vivant en essaims ou
en bancs, un rythme nycthéméral particulier de dissociation -
reformation a été fréquemment observé (divers auteurs <n
MAUCHLINE, 1980) ; un tel phénom&ne a été remarqué chez les
populations méditerranéennes de Leptomysis (WITTMANN, 1978b
DAUBY, 1980 ; MACQUART-MOULIN & PASSELAIGUE, 1982).

-

La mise en évidence de ce rythme journalier a &té
effectuée de la fagon suivante : 20 essaims de L. lingvura
(zone A, voir fig.74) ont &té marqués au moyen d'un systéme
de bouées lestées ; leur position par rapport & ce repére et
leur degré de dispersion ont &té relevés toutes les quatre
heures (09-13-17-21-01 et 06 h). Les résultats de ces obser-
vations sont rassemblés & la figure 75 ; on peut en déduire

que :

- les essaims qui se tiennent en zone plus &clairée sont
moins compacts que ceux qui restent dans la pénombre.
Les sous-unités d'immatures se maintiennent préféren-
tiellement en groupes serrés dans les zones les plus

sombres ;

- les essaims restent sensiblement en place pendant la
journée, bien que des déplacements, faibles, puissent

&tre observés autour de la bouée repére ;

-

- i la tombée du jour, les essaims s'étalent et diffusent,
le grégarisme des individus semble diminuer. Parallée-
lement, les immatures sortent de la pénombre et se mé-

lent aux adultes ;

- pendant la nuit, tous les essaims disparaissent. On
observe, sur toute la hauteur du substrat rocheux, la
présence d'individus faisant montre d'une activité in-

tense ;
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Fig.75 : Evolution au cours d'un cycle journalier de vingt

essaims de Leptomysis lingvura. P : position par
rapport & la boude repére. E : intensité lumineuse
au niveau du site (trés faible : 1, faible : 2,
modéré : 3). D : dispersion de l'essaim (faible :
1, moyenne : 2, &levée : 3). A : &ge moyen des in-
dividus {(adultes et grands immatures : a, jeunes im-
matures : Jj).
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- peu aprds le lever du soleil, les essaims sont déja re-
formés et toutes les niches vidées pendant la nuit sont

34 nouveau occupées.

Chez les trois autres espéces de Leptomysis, un com-
portement tout & fait similaire a été observé. A la tombée
du jour, les essaims se dissocient et l'ensemble de la pOPu-
lation se répand sur la quasi-totalité de la surface des
fonds sableux. Chez d'autres espéces de Mysidacés vivant sur
des substrats identiques (Siriella spp., Gastrosaccus spp.),
la dissociation nocturne a &galement &té observée, mais les
individus, au lieu de descendre sur le fond, se répandent

dans toute la colonne d'eau.

L'intengité lumineuse est de toute évidence le fac-
teur déterminant de ce comportement migratoire. Ce dernier
peut en effet &tre reproduit & volonté en agquarium en faisant
varier la lumidre (MACQUART-MOULIN, 1973 ; BOURDILLON et al.,
1980). Parallélement, on peut observer in situ que, si la
couverture nuageuse est importante, et donc la quantité de
lumidre parvenant 3 -15m et au-deld trés faible, les essaims
deviennent trés l&ches et ont tendance & descendre sur le
fond ; ceci est particuliérement vrai pour les bancs de L.

gracilis et L. heterophtla.

L'hypoth&se de l'existence d'un rythme interne pro-
pre semble devoir &tre réfutée. En effet, les essaims main-
tenus en conditions d'illumination permanente (24h ou plus)
ne manifestent plus de comportement dispersif nocturne,
Celui-ci réapparait néanmoins dés la suppression de l'éclai-

rement.

Ce comportement de dissociation-reformation parait
1ié au rythme de nutrition des organismes. Durant la jour-
néde, lorsque les essaims sont constitués, les individus

n'ont 4 leur disposition que de faibles gquantités de phyto—'
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plancton et de matiére organique particulaire ; leur activité
nutritionnelle est réduite. Pendant la nuit, par contre,
cette activité augmente considérablement et les individus
sont observés en train de grappiller parmi les algues ou

entre les grains de sable.

@ Respiration
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Fig.76 : Variations journaliéres des activités respiratoire
et amylasique de Leptomysts lingvura mesurées dans
des conditions naturelles ; d'aprés HECQ, LICOT &
GASPAR, 1981,
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Cette variation de 1l'activité motrice et nutritionnelle se
retrouve au niveau des variations journaliéres des taux res-
piratoire et d'activité amylasique (HECQ et al., 1981 ;
SAINVITU, 1983) : ces deux taux présentent en effet une phase
d'accroissement 3 la tombée du jour et un maximum accusé peu
avant la reformation des essaims (fig.21 et 76)}. Il est
vraisemblable que les Mysidacés profitent de leur invisibi-
1ité nocturne pour se nourrir activement et que les essaims
constituent pendant la journée une forme de protection contre

les prédateurs.

7.2.5, Stabilité des egsaims

ot uniuyiafiammiossi e e L e

Comme il ressort de la fig.75, les essaims se re-
forment sensiblement 3 la méme place d'un jour a l'autre.

Cette observation améne deux questions :

- Existe=t-il des lieux privilégiés ot les essaims se

reforment préférentiellement ?

- Les individus qui participent & la constitution d'un

essaim sont-ils les mémes d'un jour & l'autre ?

A la premiére question, la réponse semble affirma-
tive. En effet, lors d'études i moyen terme {(guelques jours
3 quelques semaines), il est apparu gue les sites balisés de
la zone A sont occupés par des essaims de L. lingvura pen-
dant environ 90% du temps de présence de cette espéce dans
les eaux superficielles. Chez L. posidoniae, l'occupation
des zones sableuses de l'herbier est constante, mais la po-
sition précise des essaims est plus variable. Pour les bancs
de L. gracilis et de L. heterophila, la stabilité est grande ;
certains de ces bancs sont en effet connus en des endroits
bien précis depuis plus de cing ans ! Ces observations con-
duisent & supposer l'existence de conditions (topographiques,

hydrodynamiques, d'éclairement) spécifiques qui attireraient
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les Mysidacés lors de leur regroupement matinal.

A la seconde question, par contre, il est malaisé
de répondre du fait de la difficulté de marquer les indivi-
dus avec des colorants vitaux. WITTMANN (1978b) a résolu
le probléme en marquant les organismes 3 la peinture et a
observé que, d'un jour & l'autre, environ 90% des individus

d'un essaim s'y retrouvaient le lendemain ; cette proportion

tombe 3 gquelques 6% aprés une dizaine de jours. Cette ob-

servation, réalisée sur des essgaims de L. lingvura, doit

toutefoils &tre considérée avec prudence en raison de la peti-
tesse des essaims et de leur voisinage trés rapproché ; les
individus d'un essaim se dispersant pendant la nuit ont de
fortes chances de se retrouver dans la zone d'étalement d'un
essaim voisin et donc de changer de site d'un jour a l'autre.
Chez les autres espéces, les essaims (et les bancs} sont de
plus grande taille et sont plus espacés, ce qui limite les

échanges.

Lorsque l'on considére la stabilité des essaims
sur des périodes de temps plus longues (quelques mois), les

variations sont plus importantes. Chez L. Ilingvura, on ob-

serve une disparition totale des essaims durant la période
froide, disparition qui est d mettre en relation avec la
forte agitation hivernale des eaux de surface ; la localisa-
tion de ces essaims en hiver reste jusqu'd présent inconnue.
Chez L. posi@oniae se remarque une migration estivale liée

4 la position de la thermocline, les essalims se maintenant
de préférence en dessous de celle-ci. Chez les deux autres
espéces, aucune variation annuelle du positionnement n'a

8té relevée (conditions du milieu identiques toute 1'année).
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7.3. Cycles biologiques des 4 espéces

Comme pour les Copépodes, cette étude a €té€ menée
4 partir des prélévements d'organismes 3 des dates différen-
tes. Afin d'éviter les erreurs dues 3 la microdistribution
des classes d'age, les échantillons ont &té effectués soit
simultanément dans plusieurs essaims, soit sur des portions
suffisamment grandes des bancs. Pour chacun de ces préléve-
ments, entre 100 et 200 individus ont été mesurés (clagses
de taille de 1 mm) et sexés. Les résultats sont présentés

aux figures 77 a 84.

7.3.1. Leptomysis_Llingvura

ety sl e e e e ]

L'absence de cette esp@ce aux stations de préléve-
ment de fin novembre d la mi-mai, a rendu impossible l1l'éta-

bligsgement d'un cycle biologique complet.

Deux maxima de juvéniles apparaissent cependant
(fig.77 et 78), le premier en juin-juillet et le second en
novembre. Ils sont tous deux précédés d'un maximum d'abon-
dance relative en femelles ovigéres et représentent vraisem-

blablement deux générations.

Dans son étude des populations nord-adriatiques,
WITTMANN (1978b) observe également deux maxima de production
de juvéniles, 1'un en avril-mai et l'autre, de trés longue
durée, débutant en aolt-septembre et culminant en décembre.
Cette seconde génération, hivernale, fournit les femelles

gravides de mars-avril.

MAUCHLINE (1969) fait aussi état de deux généra-

+ions annuelles sur les cdtes Eécossaises.
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Fig.78 : Cycle bioclogique de Leptomysis lingvura ; Jjuvéniles :
carrés et tralts pleins ; femelles : ronds et tirets ;
midles : triangles et pointillés,

7.3.2. Leptomysis_posidoniae

Comme pour l'espéce précédente, deux maxima en ju-
véniles sont observés, le premier de relativement courte du-
rée en mai-juin, le second, de grande amplitude, &talé d'oc-
tobre & janvier (fig.79 et 80). Les maxima en femelles gra=-
vides sont situés en mars-avril et pendant toute la période

estivale ; l'évolution des midles est fort similaire.

f
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Le cycle biologique de L, posidoniae est donc paral-
léle &8 celui de L. lingvura avec, toutefois, un léger décala-
ge (3 semaines) dans l'apparition des maxima de juvéniles.

Cette similitude dans les cycles bioclogiques des deux espé&ces

se retrouverait dans les populations adriatiques (WITTMANN,
1978b) .

Fig.80 : Cycle biologique de Leptomysis posidoniae ; mé&me
légende gu'a la fig.78.
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Le cycle de cette espé@ce est aussi de type bimodal
avec un maximum prononcé de juvéniles de fin mai 3 juillet,
et un second étalé de novembre & février. Les adultes, tant
miles que femelles, sont majoritaires en mars-avril et pen-
dant la saison chaude (fig.81 et 82).

Fig.81 : Cycle biologique de Leptomysis heterophila ; méme
légende qu'a la fig.78.

Selon WITTMANN, cette esp&ce aurait un cycle simi-
laire a celui de L. lingvura en Adriatique, ce gue corrobo-
rent nos observations.
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7.3.4. Leptomysis_gractilie

Contrairement & celui des trois esp@ces précéden-
tes, le cycle de L. gracilis montre trois périodes de maxima
en juvéniles : la premiére en avril-mai, la deuxiéme en juil-
let, et la dernidre de novembre & février (fig.83 et 84).

Les maxima d'adultes s'observent en juin et en septembre-

octobre ; un pic de moindre importance apparalit en mars.
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Dans une &tude publiée en 1969, MAUCHLINE fait &tat
de trois générations annuelles chez les L. gracilis des cbtes
d'Ecosse ; dans un travail plus récent (1980), il revoit son
opinion et ne présente plus que deux générations. Il est a
remargquer que les guatre espéces de Leptomysis sont morpholo-
giquement trés voisines, ont des tailles relativement identi-
gues, portent sensiblement le méme nombre d'embryons, ...

De plus, & Calvi, L. gracilis est, des quatre espéces, celle
gui vit pendant toute l'année dans les eaux les plus froides
(voir plus loin, fig.85) et qui donc, logiquement, devrait
avoir le développement le plus long et le nombre le plus
faible de gé&nérations. Par ailleurs, le minimum de juvéniles
de mars (fig.84) est nettement moins accusé que les deux au-
tres et pourrait n'étre gu'un artefact dt d un échantillonnage
d'ampleur insuffisante. Aussl pensons-nous gue la seconde
opinion de MAUCHLINE est plus réaliste et nous nous y ratta-

cherons.

7.3.5. Conclusions

Si 1'on admet la présence de deux générations seule-
ment chez L. graecilis, le parallélisme entre les cycles bio-
logiques des quatre espé&ces est évident. Un nombre Iimportant
de jeunes est émis au début de l'automne, jeunes qui forment
la génération d'hiver ("overwintering generation") ; au fur
et 3 mesure que l'on avance dans la saison froide, les juvé-
niles croissent pendant gque disparaissent progressivement
les populations d'adultes. Arrivés 3 maturité au printemps,
ces individus émettent & leur tour leurs larves dont le déve-

loppement s'accomplira pendant la saison chaude.

L'émission des jeunes n'est pas simultanée pour
toutes les femelles d'une méme génération, ce qui se traduit
graphiquement par un étalement plus ou moins marqué des pé-
riodes de ponte, surtout celles d'automne. De plus, ces
femelles ne sont pas sémelpares et sont susceptibles d'étre

refécondées aprés la ponte.
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surface

Fig.85 : Evolution annuelle de la température moyenne aux
trois principales profondeurs de prélévement.

Le critére de taille des adultes peut également &tre
utilisé pour mettre en évidence les générations. Du fait de
1'influence de la température (fig.85) sur la vitesse de
croissance et donc sur la taille maximale des individus, on
observe que :

—- les deux esp&ces localisées le plus prés de la surface
(L. lingvura et L. posidoniae) ont une taille moyenne
inférieure d'environ 2 mm & celle des deux autres espé-
ces (fig.86) ;

~ les populations de L. posidoniae vivant 4 la limite de
l'herbier et du détritique cdtier atteignent des tailles
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Variations annuelles de la taille moyenne des
adultes matures chez les 4 espéces de Leptomysis.
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supérieures & celles occupant les chenaux intermattes,

a4 15m de profondeur ;

- un cycle annuel dans la taille maximale apparait chez
les 4 espéces, la taille de la génération d'été étant en
moyenne 2 mm plus basse que celle de la génération d'hi-

ver.

Ces observations rejoignent celles réalisées sur les Copépo-
des (cfr section 6.3). L'influence de la température se
fait également sentir sur d'autres facteurs (voir section

suivante) .

7.4. Fécondité, développement et croissance

7.4.1, Fécondité

Les Mysidacés, comme les autres Crustacés péracari-
des, portent leurs embryons dans un marsupium, chambre for-
mée par une série de lamelles (costégites, trois paires chez
Leptomysis} issues des pattes thoraciques postérieures.

Aprés copulation, les oeufs sont largués dans cette poche
marsupiale oil ils accomplissent une partie de leur développe-
ment (voir description détaillée <»n MANTON, 1928 et NAIR,
1939).

Chez Leptomysis, ce développement a été esquissgé
par VANINI (1930}, puis longuement décrit par WITTMANN (1981a,

1982, 1984a) ; il comprend successivement

- les stades "oeufs", au nombre de 6, oii apparaissent
progressivement le disque germinal, les rudiments des
yeux, le pincement abdominal et les appendices naupliens ;

l'ensemble de ces stades prend environ 4 jours ;
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- les stades "nauplii', au nombre de 4, pendant lesquels
se forment les rudiments d'appendices buccaux et thora-

ciques ; ils s'étendent jusqu'au l2&éme jour ;

- les 3 stades "postnauplii", pendant lesquels se spécia-
lisent les appendices apparus chez les nauplii ; les

yeux sont bien développés.

Ces trois "groupes de stades" peuvent aisément &tre reconnus
et comptés par transparence sur les femelles, vivantes ou
fixées, ce qui permet & la fois de suivre leur développement

et d'estimer la fécondité de ces femelles.

En principe, les embryons contenus dans le marsupium
d'une femelle sont tous au m@éme stade de développement. Tou-
tefois, il arrive que des embryons, sortis accidentellement
de la proche marsupiale, soient "ré&cupérés" par un individu
autre que la femelle- mére qui les incorpore & sa propre po-
che (phénoméne d'adoption, WITTMANN, 1978a). Il est donc
possible d'observer dans la méme poche des embryons de stades
différents ; pareillement, il n'est pas rare d'y trouver
divers débris organiques ou minéraux. Selon WITTMANN, 0.8%
des femelles portent des jeunes adoptés ; a Calvi, cette pro-
portion varie de O & 4% suivant les échantillons, avec une

moyenne de 1.1%.

Chez un nombre variable de femelles, tout particu-
lidrement de L. heterophila et de L. gracilie, l'entidreté
du marsupium est occupée par une masse pyriforme bourrée de
sacs ovoides d'environ 500 um (fig.87) ; chacun de ces sacs
contient des sacs de plus petite dimension ol sont logés des
stades larvaires de Copépodes (cyclopoides ?). La biologie
de ces Copépodes, leur position systématique, leur durée de
vie, leur mode d'arrivée dans le marsupium des Leptomysis
restent inconnus. Leur influence sur les populations de My-

sidacés est loin d'étre négligeable, puisque de mai & janvier,
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lat.

Fig.87 : Schéma de différents aspects du Copépode parasite
du marsupium des femelles de Leptomysts.
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de 6 3 33% des femelles sont parasitées, soit, en moyenne,
une perte de 9.2% de la production potentielle d'embryons

chez L, gracilis et de 7.1% chez L. heterophila.

Chez les femelles matures, saines et gravides, il
existe une relation entre la taille et le nombre d'embryons
portés. Cette relation, marquée chez de nombreuses espéces
de Mysidacés (divers auteurs <n MAUCHLINE, 1980) est, pour

. L. lingvura N =3.60 L - 18.52
L. posidoniae N =3.29 L - 18.44
L. heterophila N=3.06 L - 19,81
L. gractilis N = 2,67 L - 15.60 . (7.1)

ot N est le nombre d'embryons et L la longueur des femelles
en mm (fig.88). Lorsque l'on établit des relations similai-
res en ne congidérant plus en bloc tous les embryons, mais
séparément les oeufs, les nauplii et les postnauplii, il
devient possible d'estimer la mortalité moyenne (par perte)
des embryons au cours de leur développement dans la poche

marsupiale ; cette mortalité varie de 11 3 13% suivant les

espéces.

De plus, un cycle annuel existe dans le nombre
moyen d'embryons par femelle (fig.89), avec un maximum hi-
vernal et un minimum estival. Ce cycle est évidemment de
forme semblable 3 celui de la figure 86 en raison des rela-

tions pré&cédentes (7.1).
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Fig.88 : Relations entre la taille des femelles des 4 espéces
de Leptomysis et le nombre d'embryons contenus dans
leur marsupium ; 1 : Ilingvura ; © : posidoniae ;

h : heterophila ; g : gractlis,
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Fig.89 : Evolution annuelle du nombre d'embryons par femelle
chez les 4 espéces de Leptomysis.
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La durée du développement embryonnaire chez Leptomysis
est fonction de la température, comne chez les Copépodes.
D'aprés WITTMANN (1981b), la période d'incubation varie de 9
jours & 26°C en &té a 20 jours & 14°C en hiver, et peut s'ex-

primer par 1'éguation

~17.81 + 5953/g (7.2)

ol T est en degrés Kelvin. La température ne serait toutefois
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pas le seul facteur intervenant et la taille des oeufs pour-

rait également jouer un rdle, mais dans une moindre mesure.

Une fois leur développement terminé, les juvéniles
sortent de la poche marsupiale et entament leur vie libre ;
leur taille est lég@rement inférieure & 2 mm. La croissance
en longueur de ces juvéniles revét un aspect logarithmique :
rapide jusqu’'d la 5&me ou 6&me mue, elle se ralentit ensuite
jusqu'd 1l'age adulte. La durée, et donc la vitesse, de cette
croissance est &galement fonction de la température (f£ig.90).
Ainsi, GAUDY & GUERIN (1979) observent, chez Leptomyeis ling-
pura (jusqu'ad la 7éme mue), un acoroissement moyen en lon-

gueur de

0.034 mm/jour & 10°C,
0.079 mm/jour & 14°C,
0.104 mm/jour & 18°C,
0.175 mm/jour & 22°C.

WITTMANN (1978b), chez la méme espéce, note un accroissement
moyen de 0.167 mm/jour & 18-20°C djusqgu'aux environsg de la
6eme mue (taille : 6 mm) et de 0.042 mm/jour pour la suite

du développement.

Pour les Leptomysis de Calvi, il est possible d'es-
timer la vitesse de croissance sur base de l'accroissement
de la longueur moyenne des individus des essaims (fig.91},
mais ce, uniquement pour les saisons hivernales et printanié-
res ; en effet, durant la saison chaude, des juvéniles sont
produits continuellement (avec, certes, des périodes de ma-
xima), ce qui empéche de suivre valablement l'évolution de
la taille moyenne des populations. Pour la saison froide

donc, on observe un accroissement moyen de 0.041 a 0.050

mm/jour suivant les espéces pour des températures de 13-15°C,
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Fig.90 : Evolution de la longueur totale (L) et de la
longueur des uropodes (U) en fonction de 1'age
{(nombre de jours aprés la sortie du marsupium)
et de la température chez Leptomysis lingvura ;
les petits chiffres et les tirets représentent
les mues successives. D'aprés GAUDY & GUERIN,
1979.
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Fig.91 : Accroissement de la longueur moyenne des individus
des 4 espéces de Leptomysis en fonction du temps.

et de 0.068 i 0.079 mm/jour pour des températures de 15-17°C.
Ces estimations sont légérement inférieures a celles de
GAUDY & GUERIN, mais elles tiennent compte de l'ensemble des
stades de croissances, alors que celles de ces auteurs ne

sont fondées gue sur les 7 premiéres mues juvéniles.

En regroupant nos observations a celles de GAUDY &
GUERIN et de WITTMANN, il est possible d'établir une équa-
tion liant la température & la vitesse de croissance ; l'équa-

tion dont le coefficient de corrélation est le meilleur (0.96)
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est de type BYLEHRADEK (voir section 6.3.2)

4 1

D= 7.87 10°% (7 - 1.76) 18 (7.3)

ofi D est 1l'accroissement journalier (mm/jour) et T la tempé-

rature (°C).

7.5. Estimation de la production et de la productivité

Deux mé&thodes peuvent &tre utilisées pour le calcul
de la production des Leptomysts, soOit celle des cohortes
(formule 5.12), soit celle du recrutement continu (formule
5.21). En fait, la premiére méthode est plus aisée d'appli-
cation en saison froide, pendant la croissance de 1'"overwin-
tering generation" ; la seconde se préte mieux pour le prin-
temps et l'été, périodes pendant lesquelles des juvéniles

sont émis gquasi continuellement.

Quelle que soit la méthode choisie, il est nécessaire
de connaitre les poids des individus. Ces polds ont &té éta-
blis par pesée, aprés dessiccation, d'individus de taille et
de sexe connus (fig.92). La relation liant le poids a la

longueur est, pour les méles et les juvéniles

In W= 2.70 In L - 5.46 (7.4)

et, pour les femelles gravides

In W= 2.63 In L - 5.10 {7.5)

oll W est le poids sec (mg) et L la longueur depuis la base
du pédoncule oculaire jusqu'a 1'extrémité du telson (mm).

La différence entre ces deux égquations tient évidemment a la
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Fig.92 : Relation poids-longueur chez Leptomysis.

présence d'embryons dans le marsupium des femelles. Aucune
variabilité significative n'a été constatée suivant l'espéce

de Leptomysis considérée.

Quelle que soit aussi la méthode de calcul choisie,
la connaissance du nombre d'individus par unité de surface
ou par unité de volume est indispensable. Or, ce paramétre,

s'il est relativement aisé& 3 obtenir pour la majorité des
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Oorganismes zooplanctoniques, est excessivement difficile 3
estimer chez les Mysidacés comme Leptomysis chez qui la
"surdispersion" est poussée 3 son baroxysme. L'obtention
d'une estimation de densité réaliste nécessite en effet la
surveillance d'aires géographiques trés étendues du fait du
caractére ponctuel des €ssaims et des migrations horizontales
de ceux-ci. pour L. heterophilg et I, gracilis, cette esti-
mation de densité n's pas &té tentée 3 cause de la profondeur
d laquelle sont situés leurs banes, profondeur gui limite
fortement 1;3 durée des investigations en Plongée. Ppour

L. posidoniae, le probléme de 1a profondeur est moins Crucial,
mais alors intervient la grande distance séparant les taches
de sable de l'herbier de posidonies. Seule 1a densité en

L. lingvura a Pu &tre estimée (de mars d novembre seulement)
pPar la surveillance de la zone rocheuse de faible profondeur
(zone a, fig.74). On observe (tableau 7.2) que, sur une
surface de 250 m2, la densité reste relativement basse pen-
dant le Printemps (12-13 ind./mz) et augmente progressivement
en été pour atteindre son maximum au début de 1'automne

(36 ind./mz), aprés quoi elle décline brusquement ; lesg es-
saims sont totalement absents de décembre i mars,

Tableaun 7.2

Evolution annuelle de la densité des essaims de Leptomysis
lingvura au point A

1975 1980

Date 2010 | 2811 | 201 | 252 | 153 35 | 265 | 146 | 107
:‘.:'::;fm 84 11 0 0 1 18 20 40 47
:f::’d'::fdus 8975 | poo - - 180 | 3350 | 3020 | 5800 | 7180
n. indiv,

par essaim | 107 82 - - 150 185 105 147 153
n.e8saim

Parssal 0.34 | 0.039 - - 0.004 | 0073 | 012 | o016 | o1e
n. indiv. 3 1

par m2 36.6 2 - - 0.6 13,7 123 | 249 | 203




232.-

Du fait de la difficulté d'obtenir des densités pour
les qguatre espé&ces et pour toute l'année, les estimations de
production (par unité de surface ou de volume) ont été aban-
données et.remplacées par celles de productivité. A partir
des comptages, mensurations et sexage effectués sur les &chan-
tillons, la biomasse et la production journaliére instantanée
de ceux-ci ont été calculées d'aprés les équations 5.12 ou
5.21 et les relations 7.1 & 7.5 La productivité (P/B) jour=-
naligére en est aisément dé&duite et elle est supposée applica-

ble & 1l'ensemble de la populaticn.

- Chez L. lingvura, la productivité avoisine 4-5%/jour en
mai-juin ; elle augmente rapidement, parallélement a la
température, et atteint 11.5%/jour de juillet a septem-
bre ; au début d'octobre, elle n'est plus que de 7.6%/

jour, en novembre de 4.6%/jour.

- Chez L. posidoniae, le cycle est similaire, mais les
valeurs atteintes en pleine saison chaude sont moindres
(maximum de 9.2%/jour). Durant toute la saison froide,

la productivité est basse : de 2.4 3 2.7%/jour.

- Chez les deux espéces d'eau profonde, qui passent l'en-
tidreté de l'année entre 13 et 15-16°C, la productivité
présente un cycle tré&s peu marqué, avec un maximum es-
tival de 3.5%/jour et des minima hivernaux allant jus-

gu'ad 1.8%/jour.

Ces valeurs de productivité journaliére contrastent
assez fort avec celles trouvées chez les Crustacés plancto-
nigues. Elles semblent pourtant normales par comparaison
avec celles observées pour d'autres espéces de Mysidacés.

Ainsi, les wvaleurs sont

- chez WNeomysis integer, 2 & 4%/jour (BREMER, 1980 ;
BREMER & VIJVERBERG, 1982) ;
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Fig.93 : Variations annuelles du taux regpiratoire des 3
populations de Leptomysis. A : L. lingvura
(=5m) ; B : L. posidoniae (=15m) ; C : L. graci-
12s et L. hetercphila (-36m).
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- chez Mysis relicta, 3 & 3.8%/jour (HAKALA, 1978) ou
2.2 4 3.3%/jour (SELL, 1982) ;

- chez Paramysis intermedia, environ 2%/jour (MIROSHNICHENKO
& VOVK, 1973).

Comparées aux mesures de taux respiratoires (fig.33),
les estimations de productivité montrent un parallélisme assez
frappant. Ces taux respiratoires sont &galement maximaux
chez les 3 espéces durant la saison chaude, et leur valeur
moyenne décroit en fonction de la profondeur (et donc de la
température) oll vivent ces espé&ces. Aux valeurs de produc-
tivité d'environ 2% correspondent des taux respiratoires de
0.1 mg Oz/mg P.S., a4 4% environ 0.2 mg Oz/mg P.S8.... Les K,
calculés & partir des productivités et des taux respiratoires
ont des valeurs comprises entre 0.17 et 0.23 ; des valeurs
semblables ont été obtenues en élevage par CLUTTER & THEILACKER
(1971) sur Metamysidopstis elongata, par SHUSHKINA (1972) sur
Neomysis mivabilis, et par GAUDY (1979) sur Leptomysic ling-
vura. Elles traduisent une faible utilisation de la nourri-
ture assimilée pour la croissance et une haute dépense méta-
bolique. Il n'est pas impossible que cette dépense élevée
soit liée au maintien d'une structure sociale comme celle

des essgaims.,
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8. MODELE TROPHODYNAMIQUE DE L'ECOSYSTEME PLANCTONIQUE DU
GOLFE

8.1. Etablissement d'un modéle de base

L'ensemble des résultats relatifs aux variations
annuelles de la composition faunistique du plancton (chapitre
4)} de sa biomasse et de sa production (chapitre 6), ainsi
que des taux métaboliques permet une approche de la guantifi-
cation des diversg flux entre les constituants du réseau tro-

phigue planctonique.

L'ensemble des interactions entre ces constituants
et les flux de matidre qui y sont associés peuvent &tre sché-
matisés par un modéle de boites (box-model, compartmental
flow diagram) sur base des paramétres gqui ont &té mesurés
(biomasse, production, respiration) et de ceux qui peuvent
en 8tre déduits, soit directement (assimilation, mortalité),
soit 3 partir des données de la littérature (ingestion, ex-

crétion, mues).

Ce modéle comporte trois niveaux planctonigques
principaux : le phytoplancton (¢), le zooplancton herbivore

(H) et le zooplancton carnivore (C) (f£ig.94}.

- Au premier é&chelon, la biomasse du phytoplancton (B¢)
assure une production journaliére (P¢) dont l'ampleur
est contrdlée par la guantité d'énergie lumineuse, la

température et les concentrations en sels nutritifs (SN) .

- La biomasse des herbivores (BH) est constituée de la
somme des biomasses des différents groupes de consom-
mateurs primaires : Copépodes (Bc), Appendiculaires (Ba),

microzooplancton (Bm), Thaliacés (Bt) et larves du mé-
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1'écosystdme planctonique. Voir explications dans
le texte.
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roplancton (Bl). Ces herbivores exercent une prédation
sur les populations phytoplanctoniques et conditionnent
ainsi la taille de ces populations. 8i l'ingestion des

herbivores (I est inférieure 3 la production primaire

(P¢

gale (B¢). Si par contre, la production primaire est

inférieure aux besoins des herbivores, la biomasse phy-

i)
}, on assiste 3 un accroissement de la biomasse al-

toplanctonique diminuera ; si cette diminution est trop
importante, elle entrainera une ré&duction de la produc-
tion journaliére des herbivores (PH =P, + P, + P+ Pt

+ Pl) et, par conséquent, de leur biomasse.

Semblable interaction se retrouve au niveau de la rela-
tion herbivores—carnivores. La biomasse de ces derniers
(BC) comprend celle des Copépodes carnivores (BO), celle
des Siphonophores (BS), celle des Ptéropodes (Bp) et des
médusges (Bj) ; la gquantité de matiére gqu'elle est sus-
ceptible de produire (PC = P, + Py * Pp) est directement
tributaire du taux de prédation sur les herbivores (IC)

et donc de la biomasse et de la production de ceux-ci.

Un quatri&me é&chelon, non planctonique, est constitué
par certains organismes du necton et du benthos (Bext)
dont la nutrition s'effectue (Iext) aux dépens des trois

niveaux précédents.

Pour chacun des trois niveaux planctoniques, la diffé-
rence entre l'ingestion (I¢, L IC) et la production
journaliére constitue la fraction de matiére organique
qui retourne au milieu. Une partie (respiration et ex-
crétion) y est réexpédiée sous forme dissoute (R¢, RH’
RC' et E¢, EH' EC),
richir le pool de matidre organique détritique (MO} par

alors que l'autre partie vient en-

les processus de défécation (FH, FC), de mortalité (D¢,

DH’ DC) ou d'exuviation (MH, Mc). Une fraction de cette
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matiére organigque repasse sous forme dissoute gréce au
processus de reminéralisation (Rem) réalisé par les bac-
téries ; une autre partie est consommée directement par

les organismes filtreurs (I'H).

Certaines résgerves sur l'exactitude de ce modéle

doivent toutefois &tre formulées.

- La totalité des organismes d'un niveau trophique est
supposée pouvolir exercer une prédation sur la totalité
des organismes du niveau inférieur. Or, il est vraisem~
blable que chague organisme se nourrit préférentielle-
ment d'un nombre limité de formes, et ce pour des rai-
sons aussi bien morphologiques {taille, systéme de cap-
ture) que physioclogiqgques. De plus, le type de proies
sélectionnées par un animal peut varier en fonction de

1'age ou du sexe de celui-ci.

- L'attribution d'un régime alimentaire {(herbivore ou
carnivore) 3 un organisme est basée sur le régime domi-
nant de cet organisme et n'est pas forcément valable
pour l'ensemble de son cycle vital. Nombreux sont les
animaux (Copépodes notamment) qui peuvent appartenir aux

deux niveaux.

- Notre modéle est considéré comme un systéme clos ou
semi-clos (interventions prédatrices externes), alors
gu'en fait interviennent des processus tels que la sédi-
mentation du phytoplancton et de la matiére organique
détritique, ainsi que des phénoménes hydrodynamiques
d'advection ou de diffusion qui contrdlent les concen-

trations en sels nutritifs.

- BEnfin, certaines erreurs peuvent exister dans les esti-
mations de biomasse ou de production suite 3 1'hétéro-
généité spatiale du plancton, & la méthode d'échantillon-

nage ou aux technigues de calcul employées.
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I1 faut toutefois remarquer gqu'il serait impossible
et inutile de vouloir détailler tous les constituants d'un
écosystéme et guantifier toutes les interactions gqui y ont
lieu. Il est nécessaire d'opérer certaines simplifications,
de regrouper certaines "boites" et de laisser tomber certains
flux. D'excellents exemples de ce type de modéles ou de mo-
deéles plus évolués (simulations dynamiques) peuvent &tre
trouvés dans O'BRIEN & WROBLEWSKI (1973), STEELE (1974},
KREMER & NIXON (1978), FRANSZ (1981) ou PLATT et al. (1981).

8.2. Essal de gquantification des flux entre les divers cons-
tituants

Afin d'essayer de fixer l'ordre de grandeur des
principaux flux de matiére qui viennent d'&tre définis (fig.
94), il est nécessaire de déterminer, pour chacun des cons-
tituants de l'écosystéme planctonique, quelle est la fraction
de cette matidére qui intervient dans les processus exposés
3 la figure 52 (p.135) et repris dans le schéma du modéle

{cfr supra).

Pour certains de ces flux, des valeurs sont directe-
ment disponibles & partir des mesures ou estimations réali-
sées dans le cadre de ce travail ; pour d'autres, il sera né-
cessaire d'avoir recours aux données de la littérature. A
ce niveau intervient un probléme d'uniformisation des unités.
En effet, suivant les auteurs et le type d'organismes &tu-
diés, ces unités varient considérablement ; les biomasses im-
pliquées dans les flux sont exprimées sous forme de poids
frais ou sec, d'azote, de carbone, d'oxygéne ... ; leurs va-
riations sont rapportées 3 des poids, des individus, des pro-
téines ... : les échelles spatiales sont en m2, m3, les échel-

les temporelles sont en heures, en jours, en années ...
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L'unité que nous adopterons pour tous les comparti-
ments du modéle est le mg C/mz, et pour tous les flux le
mg C/mz.jour. Les facteurs de conversion des autres unités

sont les suivants

- pour le phytoplancton, le rapport carbone/chlorophylle
(C/Chl) est pris égal & 60 (ANDERSEN, 1982) ;

- pour le zooplancton, le rapport carbone/poids sec (C/PS)
est fixd § 0.4 (NIVAL et al., 1975) ;

- pour les respirations, la conversion de 1'oxygéne brQlé
Y9

en carbone brilé est faite par la relation
= 32 -
1 mg C = T3 g 02 QR = 2.7 mg O2 OR

ot QR est le quotient respiratoire, compris entre 1 et
0.7 suivant que des sucres ou des lipides sont utilisés

comme source 4'énergie.

Pour les flux intéressant les phénoménes d'excrétion, l'azote

- A ‘o 2 . .
sera conservé comme ré&férence (unité : mg N/m”.jour), ce qui
ne géne pas notre moddle dans la mesure ol l'azote n'y inter-
vient gqu'extérieurement, comme source de sels nutritifs pour
le phytoplancton. L'excrétion sous forme de phosphore est
négligée.

8.2.1., Flux d'entrée de matiére_dans_les compartiments

e T e it s P Mt S0 7 S T ok Bl o U WA T M S S W T M e M e i At B P e e it i Mt S st B s

Ces flux concernent essentiellement les processus de
prédation (ingestion) par les constituants des différents ni-

veaux trophiques du modéle sur les niveaux inférieurs.

Chez les principaux herbivores, les Copépodes, les
taux de prédation (grazing ou clearance) ont fait 1l'objet de
trés nombreux travaux visant a déterminer aussi bien le type

ou la taille de la nourriture sélectionnée que l'influence
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des concentrations en cellules algales, de la température ou
du stade de développement des organismes. Malheureusement,
les unités employées dans la plupart de ces travaux (ml fil-
trés par unité de temps) les rendent difficilement utilisa-
bles dans un modé&le de production. Quelques auteurs ont ce-
pendant essayé d'exprimer les quantités ingérées journelle-
ment par les Copépodes par rapport au poids de ces derniers ;
ainsi, PAFFENHOFER (1971) donne des taux d'ingestion compris
entre 300-400%/jour pour les nauplii et 30-50%/jour pour les
adultes de Calanus fimmarchicus ; pour un ensemble naturel

de petites esp&ces, GERBER & GERBER (1979) fournissent des
valeurs de 79 & 112 %/jour. Le facteur dont l'influence sem-
ble la plus importante sur le taux d'ingestion est la concen-
tration en nourriture, les deux paramdtres étant liés par une

relation du type fonction d'IVLEV

I = Tmax (1 - e°P9) (8.1)

ot I et Imax représentent respectivement la ration ingérée
et la ration maximale "ingérable", k une constante, et B¢
la biomasse phytoplanctonique. Ce type de fonction a été
utilisé dans plusieurs modéles de simulation dynamique (Mc
ALLISTER, 1970 ; ROSS & NIVAL, 1976 ; ANDERSEN, 1982).

pour les autres groupes d'herbivores, les données

sont beaucoup moins nombreuses.

- Chez le Tintinnide Favella ehrenbergii, le taux d'in-
gestion serait de 70% du poids de l'organisme par jour
(RASSOULZADEGAN, 1978) ; chez les espéces d croissance
plus rapide (au moins une division par jour), ce taux
doit &tre supérieur, l'ingestion devant au minimum

compenser la production.

-~ Chez les petits Thaliacés (g. Thalia), ce taux d'inges-
tion serait voisin de 60%/jour (DEIBEL, 1982). En fait,
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de par le mode de nutrition des salpes (locomotion con-
tinue), il est vraisemblable que ce taux d'ingestion
est proportionnel & la concentration en nourriture
(HARBISON & GILMER, 1976).

= Chez les Appendiculaires, ce taux serait €galement de
60%/jour (PETIPA et gl., 1970).

Egalement peu de renseignements sont disponibles

sur les taux de prédation par les carnivores du zooplancton

— chez le Cténophore Pleurobrachia bachei, la ration jour-
naliére varierait entre 20 et 80% du poids du corps
{(HIROTA, 1972) ;

- chez le Siphonophore Sphaeronectes gracilis, elle serait
de 16 & 40%/jour (PURCELL & KREMER, 1983) ;

- chez le Ptéropode Creseis acicula, elle avoisinerait
60%/jour (GERBER & GERBER, 1979).

D'aprés les quelques données de ces auteurs ainsi que celles
de REEVE (1980) sur la nutrition des Chaetognathes, il semble
que le taux d'ingestion desg carnivores puisse ob&ir 3 une

loi similaire 3 celle des herbivores,

Comme notre mod&le n'a pour but que de décrire les
flux aux différentes périodes (et non de simuler leur &volu-
tion temporelle), nous n'essayerons pas d'établir leurs équa-
tions d'évolution. Les rations journaliéres des différents
compartiments seront calculées 3 partir des productions et

des respirations ; ainsi

P + R = P (8.2)

A A
(T) (f) K,

ol A/I est le taux d'assimilation de la nourriture ingérée.
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Pour chaque compartiment, la respiration sera prise comme le
produit de la biomasse de ce compartiment et du taux respi-
ratoire moyen du zooplancton (fig.73, chap.6). La ration
journali&re de chagque niveau trophique est la somme des ra-

tiong de chacun de ses constituants

et I.=I_ + I + I_ + I. {8.3)

Les taux d'assimilation employé&s sont de

- 0.8 pour l'ensemble des Copépodes (CONOVER, 1966a),

les larves du méroplancton et le microzooplancton,

- 0.9 pour les Ptéropodes (CONOVER & LALLI, 1974 ; GERBER
& GERBER, 1979},

- 0.55 pour les Thaliacés (ANDERSEN, 1982) et les Appen-

diculaires.

L'utilisation de sels minéraux par le phytoplancton
(I¢) ne sera pas estimée faute de renseignements sur la masse

de ces sels, leur temps de turn-over et les interactions en-

tre les eaux de surface et les couches profondes.

L'ingestion de matiére organique détritique par les
herbivores (I’ ) pourrait, dans certains cas, s'avérer assez
importante, voire égale & celle de phytoplancton (PAFFENHOFER
& STRICKLAND, 1970 ; PAFFENHOFER & KNOWLES, 1979). Mais,
par manque d'information sur la biomasse de cette matiére et
la taille des particules, il ne sera pas tenu compte de cette
source parall&le de nourriture, sauf dans le cas ol la produc-
tion primaire est insuffisante au maintien des populations

d'herbivores.
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Ceg flux sont liés aux processus de digestion (féces,
F), de catabolisme (respiration, R, excrétion, E), de crois-
sance {mues, M), de vieillissement (mortalité naturelle, D)

et de prédation.

La production de féces sera évidemment calculé&e comme
la différence entre la ration journaliére et la fraction as-

similée de la nourriture

) (8.4)

ces deux paramdtres étant déterminés comme précédemment.

La respiration du zooplancton (voir chapitre 1) a
fait l'objet d'une multitude de travaux visant & mesurer
1'influence des divers facteurs Eécotopigues sur son intensi-
té, de 1l'état physiologique des organismes... Plutdt gue de
nous baser sur des données de la littérature ou d'extrapoler
la respiration sur base d'autres flux, nous avons préféré la
calculer & partir de nos mesures de taux respiratoires

moyens :

_ R
R =B B (8.5)

Cette relation sera utilisée pour l'ensemble des comparti-
ments de 1'é&cosystéme & l'exception des formes du macrozoo-
plancton gélatineux chez qui des taux respiratoires nette-—

ment plus bas que la moyenne ont &t& mesurés.

L'excrétion azotée du zooplancton peut &tre estimée
4 partir de la respiration. Certains auteurs (LE BORGNE,
1973 ; MAYZAUD, 1973) ont en effet montré qu'il existait un

rapport atomique entre l'oxygéne consommé et l'azote total
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excrété, rapport gui varie de 1.5 a 6.6 ; nous utiliserons

une valeur moyenne de 4 (4 ug.at © =1 pg.at N).

Aucune estimation n'a pu étre faite de la respira-

tion et de l'excrétion du phytoplancton.

La production de mues ne concerne que les Copépodes
et, dans une moindre mesure, certains constituants du méro-
plancton. Au cours de leur développement, ces organismes
perdent sous forme d'exuvies un peu moins de 10% du carbone
incorporé dans les tissus (MULLIN & BROOKS, 1967 ; IKEDA &
MOTODA, 1975 ; DAGG, 1976). Si l'on admet une durée de vie
potentielle d'environ 60 jours pour les Copépodes herbivores
et d'environ 30 jours pour les carnivores (Oithona), les

pertes journaliéres par mues deviennent

1.5 1073 p

MH c

It

3.0 10°° p (8.5)

et MC o

Il

La mortalité par prédation d'un niveau trophique
sera considérée comme égale a la ratidn alimentaire du niveau
supérieur, avec, toutefois, une exception pour les organis-
mes gélatineux qui ne sont apparemment pas (ou tré&s peu) su-
jets 3 la prédation. L'influence des organismes benthiques

ou nectoniques (B ) sur les populations de planctontes n'a

ext
pas pu étre estimée ; cette influence n'est vraisemblablement
pas négligeable, la majorité des petites espéces de poissons
du golfe, par exemple, &tant (d& des degrés divers) plancto-

nophages (LEJEUNE et MICHEL, communications personnelles).

La mortalité naturelle, enfin, sera calculée comme la
différence entre la somme de la biomasse instantanée et de la
production potentielle d'une journée et la biomasse instanta-
née de la journée suivante, différence diminuée de la morta-

1ité par prédation.
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8.2.3. Autres flux

1 —r = . o A

Le taux de reminéralisation de la matiére organique
détritique par les bactéries est difficile & &tablir par man-
que d'informations sur les biomasses bactériennes et les
concentrations en mati&re organique. Seul 1l'apport Jjourna-
lier de matériel détritique (F + D + M) par le plancton peut
dtre évalué. O'BRIEN & WROBLEWSKI (1973) et ANDERSEN (1982)
ont considéré gue la reminéralisation €tait proportionnelle
3 la concentration en matiére organique et que 10% de cette

matiére &taient dégradés par jour.

Parallé&lement, aucune estimation n'a pu &tre faite
sur la disparition de cette matiére organique par sédimenta-
tion, ni sur 1'apport é&ventuel de sels nutritifs par advec-

tion.

8.3. Modéles saiscnniers

-~

D'aprés les relations décrites & la section préceé-
dente, il devient possible de dresser un diagramme des flux
de matiére entre les trois principaux niveaux planctoniques
et d'établir quels sont les constituants de chacun de ces
niveaux qui interviennent pour la plus grande part dans les

transferts de matiére.

-

Cing diagrammes ont &té réalisés (fig.95 a 99) cor-
respondant chacun & une période de l'année bien caractéri-

sée.

-~ A la fin de l'hiver (fig.95), au maximum de la poussée
phytoplanctonique, la production primaire est voisine
de 500 mg C/mz. La biomasse des herbivores représente
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environ le quart de celle du phytoplancton, leur pro-
duction le dixié&me de la production primaire. Cette
derniére équivaut & la ration des herbivores, ration
consommée a4 72% par la respiration. Les carnivores ne
sont représentés que par les Oithonidae dont la ration
est légérement supérieure & la production des herbivo-
res., La mortalité du phytoplancton est importante et
compte pour 65% de l'enrichissement en matiére détriti-

que.

Au début du mois de mai (fig.96) s'observe le maximum
de biomasse zooplanctonique (plus de 2g C/mz, prés du
double de la biomasse phytoplanctonique). La production
primaire est faible (100 mg C/mz), du mé&me ordre de
grandeur que la production secondaire ; elle est large-
ment insuffisante pour supporter la ration des herbi-
vores gui, vraisemblablement, doivent puiser leur nour-
riture dans le stock de matériel détritique. Ces her-
bivores subissent d'ailleurs une mortalité importante,
tant naturelle gque par prédation (développement de la

population de Siphonophores) .

Au milieu de 1'été (fig.97), la biomasse des herbivores
est relativement faible. Leur ration est presque double
de la production primaire. La biomasse des carnivores
est encore importante (2.5 fois celle des herbivores) a
cause des gé&latineux dont la mortalité est forte. La
production totale de matériel détritique est relativement

basse.

Fin 4'été, début d'automne (£fig.98), la biomasse phyto-
planctonigque est minimale (0.3g C/mz) et la production
faible. Il en va de mé&me pour les herbivores dont la

ration n'est gque légérement supérieure a la production

primaire. La biomasse des carnivores est basse, leur
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ration égale & 40% de la production des herbivores.
L'enrichissement en matiére organique détritique est
faible.

- Au début de l'hiver (£fig.99), la biomasse des trois
niveaux augmente sensiblement, mais la production pri-
maire reste faible, insuffisante pour satisfaire aux
besoins des herbivores. La production de ces derniers

est largement supérieure & la ration des carnivores,

surtout représentés par les Oithonidae.

8.4, Discussion

Le fait le plus marguant gui ressort de ces modéles
saisonniers est la faiblesse de la production primaire par
rapport 4 la ration journaliére des herbivores. Plusieurs
hypothéses peuvent &tre avancées pour tenter d'expliquer

cette apparente anomalie.

- La production des herbivores serait surestimée, ce qui
est peu vraisemblable et qui n'augmenterait que faible-

ment le rapport P¢/IH'

- Le taux d'assimilation des herbivores serait supérieur
a 80%, avec, comme conséquence, une diminution de 1'in-

gestion calculée.

- La production primaire serait sous-estimée, hypothése
la plus plausible. Le modéle de RYTHER & YENTSCH (1957)
gque nous avons utilisé pour le calcul de cette produc-
tion peut fournir des valeurs trop basses ; ainsi, &
Banuyls, JACQUES (1970), comparant les résultats obte-
nus par ce modéle et par la méthode du 14C, observe que

le modéle donne des valeurs en moyenne 50% trop faibles,
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Il serait peut~&tre donc souhaitable d'utiliser un

quotient d'assimilation (Q formule 5.4) plus éleveé,

max’
de l'ordre de 7 ou 8,

- La matiére organique détritique pourrait intervenir

pour une part importante dans la ration des herbivores.

Quelle que soit 1l'hypothé&se retenue, et méme dans
le cas d'un doublement des valeurs de production primaire,
la faiblesse du rapport P¢/IH suggére que l'interaction en-
tre les deux premiers niveaux de la chaine trophique est un
facteur limitant réciprogue pour 1'évolution des deux popu-
lations. Une limitation similaire a &té notée par NASSOGNE

(1972) au nord du bassin ligurien.
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SYNTHESE ET CONCLUSTIONS

Le présent travail nous a permis, par une analyse a
différents échelons (composition faunistique - biomasse
production = filux), de comprendre la structure et le fonction-

nement de 1l'E&cosystéme planctonique du golfe de Calvi.

1. Malgré les similitudes qualitatives avec les commu-
nautés planctoniques des secteurs géographiques voisins
(régions de Marseille, de Villefranche, du golfe de Gé&nes),
la communauté du golfe de Calvi gs'en écarte toutefois par

différents aspects.

~ Les biomasses, tant phyto- gue zooplanctoniques, sont
en moyenne plus faibles que dans les secteurs nériti=-
ques cités, probablement du fait de 1'é&troitesse du pla-
teau continental et du manque d'apports terrigénes, fac-
teurs qui sont déterminants dans le cycle des sels nu-

tritifs.

- La diversité des peuplements est plus basse et seul un
petit nombre d'espéces participe & la constitution de
ceux-ci. Ces espé&ces montrent, en plus, un caractére
océanique marqué : (Clausocalanus arcuicornis, C. furcatus,
Centropages typicus, Oithona helgolandica, Oikopleura

longicauda.

- Le méroplancton est mal représenté et ne constitue
gqu'exceptionnellement plus de 5% du total des zooplanc-
tontes. Pareillement, des formes réputées néritigques et
guli sont abondantes sur les c8teg continentales (Temora
stylifera, Sagitta setosa, Penilia avirostris) sont ra-

res, voire absentes.
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pifférentes entités assez bien individualisées peu-
vent &tre repérées au sein de cette communauté&, en fonction

de 1l'origine des organismes gui les composent.

a) Un premier ensemble comprend les organismes dont 1'entié-
reté du cycle de vie se déroule dans les eaux du golfe ;

deux groupes peuvent &tre distingués :

- Le premier, holoplanctonique, est représenté par les
producteurs primaires et les principaux herbivores dont
les cycles d'abondance se succédent. Le phytoplancton
(surtout les Diatomées) se développe en mars, conséguence
de 1'augmentation de la radiation lumineuse globale et
des remontées de sels nutritifs. Le microzooplancton
(Tintinnides et Radiolaires) présente son maximum
d'abondance 3 la méme période. Les populations de Copé-
podes se développent également pendant la poussée phyto-
planctonique, mais elles ne culminent que fin avril et au
début de mai. Les Appendiculaires enfin atteignent leur
maximum au début de la période estivale. Toutes ces poO-

pulations présentent un minimum de septembre a février.

- Le second, quantitativement beaucoup moins important,
est représenté par le méroplancton dont le maximum
d'abondance s'observe durant 1'&té&. Ce méroplancton est
numériquement plus important au voisinage direct de
1 'herbier de posidonies ; celui-ci est en outre caracté-
risé par la présence de formes macroplanctoniques &
rythme nycthéméral accusé (Amphipodes et Mysidacés notam-

ment) .

b) Un second ensemble regroupe les organismes dont la présence
dans les eaux du golfe est épisodique et généralement liée
aux conditions hydrologiques ; cet ensemble, d'origine exo-

-

géne, peut également &tre subdivisé.
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- Un premier groupe comporte des formes bathypé&lagiques
gui remontent vers les eaux superficielles pour se re-
produire : les Euphausiacés (herbivores), lors du pic
phytoplanctonique, et les Ptéropodes (carnivores), a la

fin de 1l'autocmne.

-~ Un deuxime groupe comprend les organismes du macrozoo-
plancton gélatineux dont l'arrivée est soit liée a la
présence de phytoplancton (Thaliacés), soit tributaire

des courants (Coelentérés).

- Un troisiéme groupe, enfin, les Cladccéres, a une origine
mal définie et sa présence semble liée a& des conditions

favorables de température.

L'étude de la distribution saisonniére de ces diffé-
rents groupes nous a &galement permis d'établir un fichier
faunistique reprenant prés de 400 espéces (tant phyto- que
zooplanctoniques), fichier qui sera disponible pour des

recherches ultérieures 3 la Station.

2. L'évolution annuelle des deux principaux niveaux tro=-
phigues du zooplancton montre que, 4a 1l'exception du mois de
novembre, les herbivores représentent plus des trois quarts de
la biomasse totale, les Copépodes du genre (lausocalanus par-
ticipant en moyenne pour 50% de celle-ci ; le reste de la
biomasse des herbivores se partage entre les autres Copépodes
(surtout au printemps), les Thaliacés (en mai), le méroplanc=-

ton et les Appendiculaires (surtout en été et en automne).

Les carnivores sont représentés durant toute 1'année
par les petits Copépodes du genre Oithong qui participent
pour 5 & 25% de la biomasse totale. Les autres groupes de

carnivores, tous d'origine extérieure a la baie, sont trés
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localisés dans le temps : en juin-juillet pour les petits
Siphonophores, en &té pour les Cladocéres, en novembre pour
les Ptéropodes ; seuls ces derniers ont une contribution si-

gnificative & la biomasse totale, avec un maximum de 55%.

Les carnivores de premier et second ordres du macro-
zooplancton gélatineux (méduses, Cténaires, grands Siphono-
phores) font des apparitions massives mais en dents de scie.
Bien que leur biomasse puisse &tre égale ou supérieure &
celle de 1'ensemble des autres groupes, on peut difficilement
les inclure dans 1'étude de la dynamique de 1l'écosystéme
planctonique en raison de leur durée de sé&jour trés courte
(maximum deux jours) dans les eaux du golfe et surtout de
leur absence de productivité ; ces organismes meurent trés

rapidement et leur biomasse est transférée au benthos.

3, La production des différents constituants de 1'éco-
systéme a été estimée, selon diverses mé&thodes, en fonction
de la taille, de la durée de vie et du mode de croissance

des organilsmes.

~ La production primaire a &té calculée d'aprés les mesu-
res d'éclairement et de chlorophylle, suivant le modéle
de RYTHER & YENTSCH (1957). Les valeurs obtenues appa-
raissent toutefois faibles comparées aux données de la
littérature {(méthode au 14C) pour les secteurs gécgra-
phiques voisins. Il serait vraisemblablement nécessaire
d'utiliser une valeur supérieure (7-8 au lieu de 3.7)
pour le quotient d'assimilation du phytoplancton (cfr

chapitre 6, p.138).

- La production des principaux herbivores, les Copépodes,
a 6té estimée en se fondant sur la dynamique des popu-
lations. Les comptages et mensurations réalisés sur

les principales espéces ont permis de déterminer le
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nombre de générations annuelles et la vitesse de crois-
gsance des individus. Nos résultats concordent assexz
bien avec ceux fournis par divers auteurs pour d'autres
secteurs, et il semble que le bassin occidental de la

Méditerranée présente une certaine homogénéité.

- La production des autres groupes du zooplancton a &té
estimée en combinant certains de nos résultats (nombres,
biomasses) avec diverses donnéesg apportées par la litté-

rature (taux de croissance).

La comparaison de l'évolution annuelle des pour-
centages des divers groupes dans la biomasse totale et

dans la production totale met en évidence que :

1'importance des herbivores est encore plus grande au

niveau production qu'au niveau biomasse ;

- les Tintinnides, dont la biomasse est généralement fai-
ble, participent pour une fraction non négligeable &

la production secondaire printaniére ;

~ les Appendiculaires, du fait de leur turn-over rapide,
contribuent pour une large part (jusqu'a 60%) a la pro-
duction des herbivores, de 1'été au milieu de l'hiver ;

- les carnivores ont une production égale a 10% environ

de celle des herbivores.

Intégrées sur l'année, les productions primaire
(calculée sur base du modéle), secondaire et tertiaire
sont respectivement de 40, 12 et 1.2 g C/mz, ce quli laisse
apparaltre une bonne efficacité& des herbivores (28%) et
une utilisation maximale des ressources végétales ; cette
efficacité reste bonne (14%) si l'on considére une pro-

duction primaire double de celle fournie par le modéle.
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La productivité journaliére de l'ensemble du zoo-
plancton est relativement basse (5%) en période de bloom
phytoplanctonique ; elle augmente sensiblement durant 1'8té
et 1'automne (15-20%) & cause de l'effet de la température
sur les vitesses de croissance. La productivité annuelle
{(rapportée a la biomasse initiale, au ler mars 1983) est
de 3700%, c'est-d-dire que la production est de 37 fois la

biomasse zooplanctonique de départ.

La production de l'ensemble du zooplancton a &gale-
ment été estimée d'aprés des mesures de taux respiratoires
et du coefficient d'utilisation de la nourriture assimilée
pour la croissance. Il apparait, en comparant les estima-
tions de production obtenues par cette méthode et les ré-
sultats fournis par la dynamique des populations, que ce
coefficient ne conserve pas la méme valeur tout au long de
l'année, mais augmente 3 mesure que les ressources en
phytoplancton s'amenuisent. Cette observation suggére
qu'une relation inverse existe entre la guantité de nour-
riture disponible et le pourcentage de cette nourriture

effectivement utilisée pour la production.

A partir de ces mémes mesures de taux respiratoires
et des valeurs de biomasses et de productions, il a &té
possible de calculer les différents flux d'entrée et de
sortie de mati@re pour chacun des groupes du zooplancton.
Une série de modéles saisonniers a &té &tablie en rassem-—
blant ces groupes en deux niveaux de congsommateurs {pri-
maires et secondaires) et en incluant la production du

phytoplancton. Il apparait que :

- en régle générale, les besoins en nourriture des herbi-
vores &quivalent ou sont supérieures a& la production

primaire (sous-estimation de celle-ci ?)
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- en dehors des bréves périodes d'apparition des grands
prédateurs, tels que les Siphonophores, la production

des herbivores excéde les besoins des carnivores ;

- la production de matidre organique particulaire ou dis-
soute par le plancton est du méme ordre de grandeur que
la production primaire. Cette matiére organique sert
vraisemblablement de complément de nourriture aux her-

bivores.

En conclusion de ces diverses observations, les
recherches pourraient &tre poursuivies dans les directions

suivantes

- Intensifier les mesures de production primaire dans la
zone cdtidre de Calvi par des méthodes plus performan-
tes et plus sensibles qu'un modéle théorique (pouvant
éventuellement conduire 3 un modéle mathématique fondé

sur les mesures réalisées).

- Réaliser parallélement une étude compléte, durant un ou
plusieurs cycles annuels, des différents €léments con-
+rdlant la biomasse et la production du phytoplancton

(sels nutritifs, silice, éclairement, ...).

- Effectuer également au cours d'un cycle complet des me-
sures de mati&re organique particulaire (et dissoute)
et de 1l'activité bactérienne, afin d'établir les taux

de reminéralisation de cette matiére.

- Réaliser des expériences de nutrition de divers herbi-
vores sur des assemblages naturels de populations phyto-
planctonigues et de matériel détritique, pour déterminer
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la part prise par ces deux types de nourriture dans la

ration de ces organismes.

Etendre enfin le type d'observations que nous avons réa-
lisées 3 des secteurs plus vastes, et voir, par exemple,
le comportement de notre modéle dans la zone du front
liguro-provengal (&tude en cours par l'ensemble du la-

boratoire de Biologie marine).
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1. ANNEXE FAUNISTIQUE

Diatomées Asterionella japonica
Asterolampra grevillet
Asterolampra marylandica
Bacillaria paradoxa
Bacteriastrum biconicum
Bacteriastrum delicatulum
Bacteriastrum elegans
Bactertastrum elongatum
Bacteriastrum mediterraneum
Biddulphia mobiliensis
Biddulphia pulchella
Cerataulina bergoni
Chaetoceros affinis
Chaetoceros atlanticum
Chaetoceros compressus
Chaetoceros crinitus
Chaetoceros curvisetus
Chaetoceros decipiens
Chaetoceros didymus
Chaetoceros diversus
Chaetoceros lacintosus
Chaetoceros lauderi
Chaetocercs lorenzianus
Chaetoceros megsanensis
Chaetoceros peruvianus
Chaetocercs saltans
Chaetoceros tetrastichon
Coscinodiscus excentricus
Coseinodiscus perforatus
Coscinodiscus radiatus
Dactyliosolen mediterraneus
Ditylum brightwellet

Fucampia sodiacus
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Diatomées (suite) Guinardia blavyana
Guinardia flaccida
Hemiaulus hauckii
Liemophora abbreviata
Melosira sulcata
Nitzschia longissima

Nitzschia seriata

Coccolithophorides
Silicoflagellés

Dinoflagellés

Rhizosolenia
Rhitzosolenia
Rhizosolenia
Rhigosclenia
Rhizosgolenia
Rhizosolenia
Rhizgosolenia
Rhizosolenia
Rhizosolentia
Rhizgosolenia

Rhizosolenia

acuminata
bergont
calear avis
delicatula
fragilissima
hebetata
imbricata
robusta
stolterfothil
styliformis

temperetl

Seceletonema costatum
Sehroederella delicatulla
Striatella interrupta
Thalassionema nitzchiotdes
Thalaseiosira decipiens
Thalassiothrix frauenfeldii
Thalassiothrix longissima

Triceratium alternans
Calyptrosphaera globosa
Dictyocha fibula

Cenchridium sphaerula
Ceratium arietinum
Ceratium azcricum
Ceratium bucerocs
Ceratium candelabrum

Ceratium carriense




Dinoflagellés (suite)

Ceratium
Ceratium
Ceratium
Ceratium
Ceratium
Ceratium
Cevatium
Cerattum
Ceratium
Ceratium
Ceratium
Ceratium
Ceratium
Ceratium
Ceratium
Ceratium
Ceratium
Ceratium
Ceratium

Ceratium

concilians
contortum
gxtensum
faleatiforme
falcatum
Ffureca

fusus
gravidum
hexacanthum
kofoidit
limulus
longissimum
paradoxides
pentagonum
platycorne
ranipes
symmetricum
teres
trichocercs

tripos

Ceratocorys gourreti

Ceratocorys horrida

Cladopyxis

Dinophysis acuta

Dinophysis recurva

Dinophysis tripoes

Diplopsalis lenticula

brachiolatum

Exuviella globulus
Gontaulax monacantha
Gontaulax polyedra
Gontodoma polyedricum
Heterodinium de tonit
Heterodinium mediterraneum
Heterodinium richardi
Micracanthodinium setiferum
Noctiluca miliaris

Ornithocercus heteroporus
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Dinoflagellés (suite)

Radiolaires

Pevidinium
Peredinium
Peredinium
Peridinium
Peridintum
Peridinium
Peridinium
Peridinium
Peridinium
Peridinium
Peridinium
Peridinium
Peridinium
Phalacroma
Phalacroma
Phalacroma
Phalacroma
Phalacroma
Phalacroma
Podolampas

Podolampas
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breve
Eroehi
conicum
erassipes
depressum
ditabolus
excentricum
globulus
grant
leonis
paulsent
pellucidum
steint
acutum
argus

mitra
porodictyum
reticeulatum

rotundatum

elegans

spinifer

Prorocentrum micans

Protoceratium reticulatum

Pyrocystis
Pyrocystis

Pyrocystis

elegans
lunula

pseudonoectiluca

Spiraulax jollifei

Acanthocorys umbellifera
Arachnocorys circumtexta
Aulacantha scolymantha
Coelodendrum gractllimum
Collozoum inerme
Bucecryphalus gegenbauri
Euphysetta lucani
Heliosoma echinaster

Litharaehnium tentorium
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Radiolaires (suite) Protocystis xiphodon
Sphaerozoum punectatum

Stichcolonche zanclea

Acanthaires Aecanthocolla cruciata
Acanthoplegma krohni
Amphilonche elongata
Diploconus fasces

Heliolithium aureum

Foraminiféres Globigerina bulloides
Globorotalia truncatuloides

Orbulinag universaq

Tintinnides Codonella aspera
Codonella galea
Codonelloides morchella
Coxliella annulata
Cyttarocylis eucecryphalus
Cyttarocylis magna
Dadayella ganymedes
Dictyocysta elegans
Dietyocysta lepida
Dictyocysta obtusata
Epiplocylis blanda
Eutintinnus fraknoi
Futintinnus lusus-undae
Petalotricha ampulla
Proplectella claparedet
Steenstrupiella steenstrupii
Stenosemella ventricosa
Tintinnopsis campanula

Tintinnopsis nucula




Tintinnides (suite)

Hydrozoaires

Scyphozoaires
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Undellopsis marsupialis
Xystonella lohmannt
Xystonella longicauda
Xystonella treforti

Abylopsis tetragona
Aequorea forskalea
Agalma elegans

Aglaura hemistoma
Apolemia uvaria
Chelophyes appendiculata
Cladonema radiatum
Corymorpha nutans
Cucullus campanula
Eirene viridula
Eucodonium browner
Budoxoides spiraltis
Geryonia proboscidalis
Haliscera bigelowi
Halistemma rubra
Hippopodius hippopus
Lensgia conotdea

Lensia subtilis

Obelia sp.

Physophora hydrostatica
Rhopalonema velatum
Sminthea eurygaster
Scolmissus albescens
Velella velella

Chrysaora hysocscella
Cotylorhiza tuberculata
Paraphyllina intermedia
Pelagia noctiluca

Periphylla hyacinthina
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Cténophores Beroe forskali
Berce cvata
Callianira bialata
Cestus veneris
Eucharis multicornis

Euplocamis stationis

Annélides Tospilus phalacroides
Nereis pelagica

Tomopteris spp.

Mollusques Cavolinia inflexa
Creseis acicula
Cymbulia peront
Eucelio pyramidata
Gleba cordata
Hyalocylis striata

Oxygyrus keraudrent

Cladocéres Evadne nordmanni
Evadne spinifera
Evadne tergestina

Podon intermedius

Copépodes Adcartia adriatica
Acartia claust
dcartia longiremis
detideus armatus
Augaptilus longicaudatus
Candacia aethiopica
Candacia armata
Candacia simplex
Candacia varicans
Calanus helgolandicus
Calocalanus styliremis
Centropages chierchiae

Centropages hamatus




Copépodes (suite 1}

Centropages kroyert
Centropages typicus
Centropages violaceus
Chiridiue poppet
Clausocalanus arecutcornis

Clausocalanus furcatus

Clausocalanus paululus

Clytemnestra rostrata
Clytemnestra scutellata
Copilia mediterranea
Corycaeus flaccus
Corycaeus furcifer
Corycella rostrata
Ctenocalanus vanus
Cymbasoma rigidum
Euaetideus gilesbrechti
Fucalanus attenuatus
Eucalanus elongatus
Fuchaeta acuta

Euchaeta hebes

Euchaeta marina
Euchaeta spinosa
Euchirella messinensts
Euchirella rostrata
Futerpina acutifrons
Gaetanus kruppt
Haloptilus longicornis
Haloptilus mucronaqtus
Heterorhabdus papilliger
Heterorhabdus spinifrons
Isias clavipes
Labidocera brunescens
Labidocera wollastont
Lucicutia flavicorntis
Macrosetella gracilis

Mecynocera clausi
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Copépodes

Amphipodes

(suite 2)

Microsetella rosea
Monstrilla.grandis
Nannocalanus minor
Neocalanus gracilis
Cithona helgolandica
Oithona nana

Oithona plumtfera
Oithona setigera

Oncaea conifera

Oncaea media

Oncaea venusta
Paracalanus parvus
Parapontella brevicornis
Phaenna spinifera
Pleuromamma abdominalis
Pleuromamma gracilis
Pontella mediterranea
Rhincalanus nasutus
Sapphirina angusta

Sapphirina gemma

Sapphirina ovatolanceolata

Scolecithriz bradyt
Temora stylifera
Undinopsis bradyi
Euprimno macropus
Hyperia latissima
Hyperia schizogeneios
Lycaea pulex
Parathemisto oblivia
Phronima sedentaria
Phronimella elongata
Phrosina semilunata
Platyscellus ovoides
Platyecellus serratulus
Scina borealis

Scina crassicornis
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Amphipodes (suite) Vibilia armata
Isopodes
Ostracodes Conchoecia curta

Conchoecia elegans
Conchoecta obtusata
Cypridina castaneda

Cypridina mediterraneaq

Mysidacés Boreomysis arctica
Euchaetomera tenuis
Fucopia hansent
Gastrosaccus lobatus
Gaetrosaccus normannt
Hemimystis speluncola
Leptomysis birgii
Leptomysis gractilis
Leptomysis heterophila
Leptomysis Llingvura
Leptomysis mediterranea .
Pyroleptomysis perest
Leptomysis posidoniae
Mesopodopsis slabbert
Pyroleptomysis rubra
Siriella claust

Siriella jaltensis

Euphausiacés Euphausia krohnti
Meganyctiphanes norvegicd
Nematocscelis megalops
Stylocheiron longicorne

Thysanopoda aequalis

Décapodes Gennadas elegans
Sergestes
Crustacés (larves) Alpheus glaber

Anapagurus laevis




Crustacés {larves)

Chaetognathes

Echincdermes (larves)

Appendiculaires

Athanas nitescens
Calocaris macandreae
Catapaguroitdes timidus
Ethusa mascarone
Eurynome aspersa

Lepas anatifera

Maia squinado

Pagurus cuanensis
Palaemon sp.

Pandalina brevircstris
Porcellana longicornis

Scyllarus arctus

Pterosagitta draco
Sagitta bipunctata
Sagitta elegans
Sagitta lyra

Sagitta minima

Sagitta serratodentata
Sagitta setosa

Spadella cephaloptera

Bryssus untecolor
Ophiothriz sp.
Paracentrotus Llividus
Spatangus purpureus

Sphaerechinus granularis

Fritillaria aequatorialis
Fritillaria borealis
Fritillaria formica
Fritillaria pelluecida
Oikopleufa albicans
Oitkopleura dioica
Oikopleura fusiformis
Otkopleura intermedia
Oitkopleura longicauda

Oikopleura vanhoeffeni
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Thaliacés

Poissons

Dolioletta gegenbauri
Dolzolum denticulatum
Doliolum nationalis
Ihlea punctata

Pegea confoederata
Pyroscoma atlanticum
Salpa fusiformis
Salpa maxima

Thalia democratica

Aphia minuta
Callionymus lyra

Cyclothone pygmaea

Engraulis encrasicholus

Maurolicus muelleri

Stomias boa
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2. GLOSSAIRE

Assimilation (A) : quantité de nourriture ingérée effec-

tivement assimilée {ingestion - féces, I - ).

Coefficlent d'utilisation de la nourriture assimilée pour

la production (Kz) : rapport entre la quantité de nour-
riture assimilée et la quantitd de nourriture effec-
tivement utilisée pour la croissance et la production
de jeunes (P/A).

Coefficient d'utilisation de la nourriture ingérée pour

la production (Kl) : rapport entre la quantité de nour-
riture ing€rée et la guantité de nourriture effec-
tivement utilisée pour la croissance et la production

de jeunes (P/I).

Efficience d'utilisation de la nourriture assimilée pour
b

la production : voir 2.

Efficience d'utilisation de la nourriture ingérée pour

la production : voir 3.

Excrétion (E) : quantité de nourriture assimilée perdue

par les processus métaboliques autres que la respi-

ration.
Féces (F) : quantité de nourriture non assimilée (I-3A).
Ingestion (I} : quantité de nourriture ingérée.

Production (P) : quantité de matidre incorporée soit sous
forme d'accroissement tissulaire, soit sous forme

d'émission de gamétes ou de larves {A-(R+E)] .
Productivité : voir 16.
Ration (I) : voir 8.

Respiration (R) : quantité de nourriture assimilée perdue

par les processus regpiratoires.




13.

14,

15,

16.

17.

Taux

Taux

Taux

Taux

Taux
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d'assimilation : Rapport entre la gquantité& de nour-
riture ingérée et la quantité de nourriture effec-
tivement assimilée (A/I = (I-F)/I}.

d'excrétion : rapport entre la quantité de matiére

excrétée et le poids du corps (E/B).

d'ingestion : rapport entre la quantité de matiére

ingérée et le poids du corps (I/B).

de production : rapport entre la quantité de matiére
incorporée (soit sous forme d'accroissement tissu-
laire, soit sous forme d'émission de gamétes ou de

larves) et le poids du corps (P/B).

de respiration : rapport entre la gquantité de matiere

brilée par la respiration et le poids du corps (R/B).










