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Reésumn

L’article considére les valeurs de biomasse des animaux plancloniques el des flux de carbone, azole el phosphore
qui les relient au reste de I'écosysltéme. Il compléle ainsi I'élude des principales caractérisliques structurales et fonction-
nelles des peuplemenls planctoniques du Golfe de Guinée de LE BoreNE el RoGER (1983). Il est basé essentiellement
sur des mesures répélées pendant plusieurs jours en une vinglaine de poinls fixes, sur les trois calégories dimensionnelles
suivantes : le microzooplancton (50-200 um), le mésozooplancion (200-5 000 um ) et lz macrozooplancton-micronecton
(> 2 mm). L’importance de ces irois classes de tailles, la distribulion verticale et les relations quantitatives existant
entre le zooplanclon-microneclon el les particules (< 50 um) soni considérées lour a four dans 'étude des biomasses,
de Uexcrétion el de la production.

En tenant comple de Ueffet des migrations verlicales, éludiées dans un premier temps, il apparait que le méso-
zooplancion représenle l'essenliel de la biomasse des organismes de 50 um a 10 cm environ (87 % dans la
couche 0-100 m), de Uexcrétion (87 %) el de la production (80 %, la part du micronecton, indélerminée, étant
considérée comme négligeable dans les 100 premiers méires). Exprimée en phosphore organique, la biomasse de
Pensemble de ces organismes représente de 11 & 34 %, de celle des parlicules inférieures @ 50 um. Enfin, la par des
petits organismes dans la biomasse zooplanclonique, tend & augmenter des zones riches aux zones pauvres.

L’essentiel de la biomasse (77 %,) el de lexcrétion (89 %) des 500 premiers métres concerne la colonne 0-100 m ;
65 %, la couche eupholique ot se déroule la lolalité de la production primaire. Ceci suggére 'existence d’une relation
étroite entre le zooplancion el le phyloplancion, argument renforcé par la coincidence fréquenle des maxima de
production primaire el de zooplancton dans le plan vertical. Une telle relation, linéaire, est mise en évidence enire
le poids sec de zooplancion et la chlorophylle « a » par métre carré pour Uensemble des situalions éludiées. La quantité
de chlorophylle « a » élant corrélée G la profondeur de I'ozycline ou de la nitracline, il en est de méme pour le poids sec.
Les relations élablies enire ce dernier el les paramélres hydrologiques (oxycline ef nitracline) permeltent d'uliliser les
données historiques d'oxygéne et de nitrale, plus nombreuses el plus homogénes que celles des biomasses, pour en
élablir une cartographie et permet d’espérer appréhender le probléme des variations annuelles.

De telles relations linéaires, olr le rapport poids sec de zooplancltonjchlorophylle « a» est constant, dénotent
Pexistence d’un équilibre enire les deux niveauz trophiques, conséquence de la slabilité des écosystemes Iropicauz
du large. Dans ces systémes, le niveau de chlorophylle « a» semble déterminer celui du poids sec de zooplancion et,
inversement, ce dernier conlréle le phyloplancion par son ingestion (ou « broulage »). En conséquence : (1) la produc-
tion primaire élant limilée, on peul observer des concentralions non négligeables d’azole minéral dissous dans la
couche euphotique de I'upwelling équalorial pendant de longues périodes, faule d’'ulilisation par le phyloplancton ;

(1) Cenire 0.R.S.T.0.M., B.P. A5, Nouméa Cedex, Nouvelle-Calédonie.
(2) Cenire de Recherches Océanographiques de Dakar-Thyaroye, B.P. 2241, Dakar, Sénégal.
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(2) les quantités d’azote et de phosphore excrélées par le zooplancton dépendant de son abondance el donc de celle du
phytoplanclon, la part de la production primaire assurée par I'excrétion n’apparail pas différente dans les écosystémes
oligotrophes el U'upwelling équatorial.

Lz rapport production zooplanclonique]production primaire est élevé et variable. Gelle observation améne a se poser
des queslions sur le réalisme des valeurs de produclion zoo- el phyloplancionique d'une part et sur la présence d’une
production complémentaire de délritus el de microzooplancton (< 50 um), enirant dans la ration du zooplancion,
d’autre part. La présence de cet échelon complémenlaire oblige & calculer, non pas le rapport production du
zooplancion|production primaire pour définir la valeur de Uefficience écologique, mais plutét le rendement brul en
croissance du zooplancton, K, qui s’est avéré supérieur a 10 %, dans tous les cas.

Motrs-cLES : Zooplancton ~— Tropical — Distribution — Excrétion -— Production.

ABSTRACT

ZOOPLANKTON AND MICRONEKTON BIOMASS, EXCRETION AND PRODUCTION IN THE OPEN-OCEAN
oF THE GULF OF GUINEA — RELATIONS WITH PHYTOPLANKTON AND PARTICULATE MATTER

The present paper deals with tolal amounls of carbon, nitrogen and phosphorus in standing stocks of planklonic
animals and in the fluzes linking those animals with their environment. It follows LE BoreNE and Rocer (1983)'s
study on structural and funclional characteristics of planklonic populations of the Gulf of Guinea. It is based mainly
on repeated measurements thal were achieved al 20 several-day long slations, on the three following size-classes:
microzooplankton (50-200 um), mesozooplankion (200-5 000 um) and macrozooplankion-micronekton (> 2 mm).
The proportion of these three sizes in lotal biomass, excretion and production values is studied, togelher wilh the
vertical distribution and quantilalive relationships belween zooplanklon-micronekton and ihe particulate malerial
(<< 80 um).

Taking vertical migrations into account, il appears mesozooplankion makes most of the biomass of animals
of the 50 um-10 cm size-range in the 0-100 m water column (87 %,), most of their excretion (87 %) and production
(80 %, provided micronekton production, which was not assessed, is negligible in the 0-100 m layer). The biomass
of those animals, as expressed as organic phosphorus, makes between 11 and 34 %, of thal of the particles (< 50 um).
Finally, the proportion of small animals in tolal biomass lends to grow from richer areas lo oligolrophic ones.

Most of the biomass (77 %) and excretion (89 %) of the 0-500 m waler column lies in the 0-100 m one; 65 Y, are
in the pholic layer where the whole primary production lakes places. This facl suggests a close relalionship belween
zooplankion and phyloplankton in the open-ocean and it is also suggesied by the co-occurrence of primary production
and zooplankion mazima in the vertical plan. Indeed, such a linear relalionship was found between zooplankion
dry weight and chlorophyll “a” per square-meler for all the studied stations. Since the amount of chlorophyll “a” is
correlated with the depth of the oxycline or nitracline, it is so for the dry weight. Therefore, relationships belween the
latter and the hydrological paramelers make it possible lo use hislorical data on oxygen and nilrale, thal are more
numerous and homogeneous than data on biomasses, in order lo study geographical distribulion and even interannual
variations of zooplanklon standing stocks.

Such linear regressions, with a steady zooplankion/chlorophyll ratio, show that the two frophic levels are in equili-
brium, thus implying a reasonable stabilily of the tropical open-ocean. In those ecosysiems, zooplankton dry weight
seems to be limited by chlorophyll and, on the opposite, phytoplankion is limiled by zooplanklon grazing. As a result:
(1) primary produclion being limiled, fair amounis of dissolved inorganic nilrogen may be observed in the pholic
layer of the equatorial upwelling on long periods of time, because they are not taken up ; (2) amounis of excreled nilrogen
and phosphorus being functions of zooplankton biomass and, therefore, of phytoplanklon biomass, the proportion
of primary production which is due to excrelion does not seem lo be different in oligotrophic areas and in the equalorial
upwelling.

Ratio between zooplankton production and autotrophic produclion is both variable and high. Consequently, two
questions have to be asked : the realism of zoo- and phytoplankion values on the one hand and the occurrence of a comple-
mentary production made of delritus and microzooplankton (< 50 um) that make part of zooplankion ration, on the
other hand. Because of this non-autrophic production, il is advisable lo calculale the gross growth efficiency, Ky,
instead of the zooplankion|phyloplankton production ratio o assess the ecological efficiency. K, was found to be
greater than 10 %, in any case.

KeY worbps : Zooplankton — Tropical — Distribution — Excretion — Production.
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1. INTRODUCTION

Les études d’océanographie biologique du large
se sont surtout penchées jusqu'd présent sur la
description des biomasses des organismes, & la fois
dans le plan vertical, dans le plan horizontal et
dans le temps. Le Golfe de Guinée a ainsi fait 'objel
de campagnes océanographiques concertées lors de
l'opération Equalant de 1963-1964 (Corcoran et
Maunken, 1969) et de celles du N/O russe Zvezda
en 1963-1965 {Gruzov, 1971) au cours desquelles
une masse importante de données de biomasses de
zooplancton a pu étre récoltée. Cependant, ces
mesures réalisées il y a prés de 20 ans avec les
moyens et les connaissances de ’époque, ne donnent
qu'une vue instantanée de la situation. Tout d’abord,
en raison de 'existence de variations pluriannuelles
des parametres hydroclimatiques, il n’est pas certain
que l'on puisse extrapoler des observations de 1963-
1965 & d’autres périodes. Ensuite, la biomasse n’est
qu'un aspect de la richesse en zooplancton d’une
région et de sa place dans le réseau trophique. Il
apparait de plus en plus nécessaire, si I'on souhaite
progresser dans la connaissance des eécosystemes
pélagiques, de lui adjoindre des valeurs de flux
caractérisant & la fois le temps de renouvellement
de la biomasse (il s’agit de la production), la quantité
de matiére organique reminéralisée (ce sont l'excré-
tion et la respiration) et ingérée {c’est l'ingestion).
Cette complémentarité entre les mesures de bio-
masses et de flux est soulignée par Prarr ef al
(1981), dans leur introduction & « Mathematical
models in biological oceanography » : « While many
of these ideas (1) are in early stages of develop-
ment, there is one theme which emerges from them
all. It is : for understanding biological oceanogra-
phic systems, it is necessary to have at least as much
information on the fluxes as on the biomasse». Or,
pour les zones du large et celles du Golfe de Guinée
en particulier, les mesures de flux qui supposent une
méthodologie et une stratégie différentes de celles
des récoltes traditionnelles de zooplancton, sont ré-
centes. Les toutes premiéres ne concernaient que
quelques espéces de Copépodes. Ce sont celles de
Pavrova (1967, in: GrEzE el al., 1969) pour la respi-
ration, MaroviTskayva (1971} pour la production,
SamicHEV (1971) pour l'ingestion.

L’existence de variations interannuelles des para-
metres hydroclimatiques et l'absence de données
sur les flux ont conduit 4 définir d’autres objectifs
aux campagnes océanographiques qui suivirent celles
de 1963-1965 et qui furent réalisées, pour ce qui
concerne le zooplancton, a4 bord du N/O Capricorne
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essentiellement, de 1971 & 1979. Le premier but
a été d’étudier la relation qui peut exister entre la
structure hydrologique d’une part et la biomasse
ou la production du zooplancton d’antre part,
en raison de l'observation classique que les zones
pauvres {en biomasse) ont une thermocline profonde,
les zones riches, une thermocline plus superficielle
ou absente. 81l existe une relation éfroite entre les
deux types de parameétres, on peut en effet prévoir
Iimpact des variations hydroclimatiques, affectant
la structure hydrologique, sur les niveaux de produc-
tion et de biomasse el en suivre ainsi les variations
saisonniéres el interannuelles. Il est en effet plus
facile de suivre l'évolution des paramétres hydro-
logiques que ceux du zooplancton, surtout au large.
l.e second but a éi¢ de délerminer la valeur des
différents flux, en rapport avec les données concer-
nant les autres éléments du réseau trophique.

Il parait utile de résumer briévement la stratégie
qui a été employée pour I'étude des flux (se reporter
a4 HERpLAND el al., 1983 a pour plus de détails),
stratégie reposant sur trois principes. Le premier
est la réalisation de points fixes de plusieurs jours,
permettant & la fois d'étudier un nombre plus
important de paramétres que celui que 1'on pourrait
avoir avec des stations de durée plus courte et de
répéter les mesures, tenant ainsi compte de la
variabilité spatiale et temporelle (& courl terme)
du milieu. Les points ont été choisis & la suite de
radiales descriptives et sont censés représenter les
principales structures hydrologiques du large du
Golfe de Guinée : upwelling équatorial, domes et
crétes thermiques, convergences, eaux oligolrophes.
Le second principe est de considérer que les relations
trophiques (relations proies-prédateurs) et I'intensité
des flux (ce sont les taux métaboliques) sont essentiel-
lement dépendants de la taille des individus. En
conséquence, on a distingué un certain nombre de
classes de tailles d’organismes auxquelles sont
affectées des valeurs de biomasse et de flux. A cette
facon de considérer le réseau trophique est associé
le troisitme principe de la stratégie, l'approche
globale. Cette derniére revient & mesurer les para-
métres du zooplancton, non pas sur chacun des
différents éléments d’une population (espéces et
stades de développement), mais sur sa totalité.
[’approche globale se justifie sur un plan théorique
car il n'y a aucune raison de ne pas associer a des
groupes de proies des groupes de prédateurs, de
mémes classes de tailles (L Borene, 1982 a) et
sur un plan pratique, en raison de la grande diversité
spécifique des peuplements tropicaux du large.
De plus, on peut montrer que P'une des catégories

(1) Il s’agit de I'approche « globale » (holislic) des écosystémes, I'anualyse des réseaux, la thermodynamique et la mécanique

statistique.

Océanogr. irop. 18 (2): 419-460 (1983).
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dimensionnelles, le mésozooplancton, présente un
comportement homogeéne vis-4-vis des principaux
facteurs du milieu (L Borene et Rocer, 1983).
La stratégie ainsi définie est & rapprocher de 'opinion
exprimée par VINoGrAaDOV et MENsHUTKIN (1977) :
. the communities of open tropical waters present

a great advantage : because they are far less subject
to seasonal variations, the system may be considered
to be in equilibrium at any given moment {...)
Therefore a judgment on the energetic balance
of the system may be formed from relatively short-
term observations of one and the same community
R A B B T T A P Lo P

lll(‘) U.lgllly (.:Uluplt?)& bj_)fi‘bllﬁb strucoure UJ. l;llb l:l Ul)l.bdl
communities and their great diversity present
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no special difficulties in the evaluation of their
functioning if based on energetic principles ».
L’étude qui suit est surtout basée sur les résultats
obtenus aux points fixes lors des campagnes du
Capricorne de 1973 4 1979, en raison essentiellement
de leur homogénéité, condition escentielle a la
comparaison de zones différentes. Elle est la suite
de l'étude de Lr Borcene et Rocer (1983) sur les
principales caractéristiques de la composition faunis-
tique, chimique et de la physiologie des populations
planctoniques, car elle les associe & présent a la
structure hydrologique et aux autres éléments du
hhhhhhh [ N manfianlag)

I UbUdu LL UPUJLLUU \lJlly bUPldllbbUU. Pdl vivulieog.
On examinera donc successivement les biomasses,

P
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TaBLEAU 1

Caractéristiques des points fixes réalisés lors des campagnes du NJO Capricorne et du NJO Jean Charcot (station de répétition de

la campagne GUIDOME, GROUPE MEDIPROD, 1977) dans le Golfe de Guinée {STT :

situation tropicale typique avec absence

de nitrates en surface)

Position, date and hydrographical characteristics of R]V Capricorne and Jean Charcot several day-long stalions in the Gulf of Guinea.
STT: typical lropical structure, i.e. without any niirate in the surface lager

Ne Position Date Structure hydrologique

A 9920'S ~ Q°30'E 13 - 16 - II -1975 ddme d'Angola

B 11°10'S ~ 5°30'W 24 - 26 - IT =-1975 eaux oligotrophes

o] 0°30'S - 4°30'W 1 - &4 - IIT -1975 équateur {saison "chaude)

D 15900'S ~ 5°40'W 26 - 28 ~ VII -1975 dérive de Benguéla

E 12°00'S - 5°24'W 1 - 3 - VIII-i975 eaux oligotrophes

F 0°20'S - 4°30'W 6 - 8 - VIII-I975 upwelling équatorial
GUIDOME 13°30'N ~ 22°10'W 6 - 10 -~ X -1976 déme de Guinde
7706 - 1 0°11'N - 4°12'W 11 - VII -1977 upwelling équatorial
7706 ~ 3 0°02*N - 3°05'W 13 - VII -1977 " "

G 6°00'S ~ 4°00'W 12 - 14 -VIII-1978 " "

H 2930'S - 4°00'W 15 - 17 -VIIL-1978 " "

I 0°30’S - 4°00'W 21 - 23 -VIII-1978 i "

J 5°00'S - 4°00'W 4 - IX -1978 " "

K 3°35'S ~ 4°00'W 5 - IX -1978 " "

L 1°20°'S ~ 4°00'W 6 -~ IX -1978 " w

M 0°09'S - 4°00'W 7 =~ IX -1978 " 'o(STT)

N 2°00'N - 4°00'W 8 -~ IX -1978 convergence nord-équator.

¢] 3°50°N - 4°00'W 9 - IX -~1978 courant de Guinée

Q 10°15'8 - 5°10'W 14 - 15 - IV ~1979 eaux oligotrophes

R 3°00'S - 4024y 18 - 20 - IV -1979 z.équator. {sais.chaude)

N 0°00' ~ 4°00'W 21 - 23 - IV ~1979 " " "

T 2°00'N - 4°05'W 25 - 26 - IV -1979 convergence nord-équator.

Océanogr. trop. 18 (2): 419-460 (1983).
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Pexcrétion et la production du zooplancton-micro-
necton, en considérant a chaque fois leur distribution
verticale, l'importance des différentes catégories
dimensionnelles et le role par rapport aux particules
de taille inférieure (<< 50 pm).

2. METHODES

La validité des résultats qui seront présentés par
la suite, dépendant des méthodes utilisées et celles-ci
n’étant pas encore d'un emploi généralisé dans le
cas des flux, il a paru important d’en fournir une
description détaillée lorsque ceci n’avait pas encore
été fait auparavant.

2.1. Les points fixes

Leurs positions et caractéristiques sont indiquées
dans le tableau I.

2.2. Strueture du réseau trophique

Basée sur un critére de taille, la structure du
réseau trophique comprend un ensemble hétérogéne.
les particules, qui servent de proies au micro-
zooplancton, au meésozooplancton et & une partie
du macrozooplancton-micronecton. Les particules
sont tamisées sur une soie de 50 um et retenues sur
filtres en fibres de verre Whatman GF/C ou Gelman
A (le probléme posé par l'utilisation de ces filtres est
discuté par HErBLAND et LE BouTEILLER, 1981};
le microzooplancion, retenu par une soie de H0 pm
de vide de maille et passant & travers celui de
200 wm, est constitué principalement de stades
larvaires de Copépodes (nauplii et stades copé-
podites), individus microphages qui ingerent les
particules; le mésozooplancton, retenu par une soie
de 200 pm et passant & travers un tamis métallique
de 5 mm est constitué essentiellement de micro-
phages (I.Le BoreNE et Rocrer, 1983), lui aussi;
le macrozooplancion-micronecton, prélevé avec un
filet OMORI (1965) de 2 mm de vide de maille
comprend 4 la fois des microphages et des zooplanc-
tonophages dont la proportion n’a pas été déterminée.
Rappelons, enfin, que le vocable de «microzoo-
plancton » ne recouvre pas les petits hétérotrophes
passant & travers une maille de 50 pm.

2.3. Les mesures aux points fixes

2.3.1. PRINCIPE DU CALCUL DES QUANTITES DE
CARBONE, AZOTE ET PHOSPHORE EXCRKETEES,
PRODUITES ET INGEREES PAR LE ZOOPLANCTON

Ge sont les produits des taux d’excrétion, produc-
tion ou ingestion (rapportés & l'unité de biomasse
et de temps) par la biomasse des organismes. Seul

Océanogr. trop. 18 (2): 419-460 (1983).
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le taux d'execrétion a 6Lé mesuré, les deux aufires
en étant déduits par l'intermédiaire du rendement
net en croissance (K,), déterminé par la méthode
des rapports G/N/P (L Borcne, 1978 a) dans le
cas du taux de production et par l'intermédiaire
du rendement d’assimilation (D) dans le cas du
taux d’ingestion. Les taux d'excrétion étant fonctions
de la température et celle-ci variant le long de la
colonne d’eau, on a subdivisé la couche 0-100 m en
tranches isothermes de 1 & 29C. A chaque tranche
correspond une valeur de taux, eg:;, et une fraction
de la biomasse des 100 premiers métres, be:. Le
faux moyen de la colonne d’eau, E, est donec :
E = eg;bo;4-eesbey+ ... +eanboa (1)

La biomasse totale de la couche 0-100 m, B,
susceptible de varier au cours d'un cycle nyethémeéral
du fait des migralions verticales du zooplancton,
a été évaluée & partir de prélévements réguliérement
espacés dans le temps pour le mésozooplancton,
mais moins fréquents pour les deux autres classes
de tailles. Les quantités totales excrétées sont alors
le produit de E par B pour chaque cycle de 24 h.
Les valeurs présentées par la suite seront les
moyennes des différents cycles de chaque point
fixe.

2.3.2. MESURE DES BIOMASSES

B est la moyenne pour un cycle de 24 h des
prélevements verticaux au filet WP-2 (Ungsco,
1968) effectués toutes les 4 h pour le mésozooplancton,
au filet WP-2 de 50 pm (ce filet, de méme longueur
que le WP-2, avait un diamétre d’ouverture plus
petit, de 49 cm) de fagon moins réguliére pour le
microzooplancton et de prélévements obliques au
filet OMORI (1965) 4 12 h et entre 20 h et 0 h pour
le macrozooplancton-micronecton (RoGEr, 1982 a).
Les couches échantillonnées par les filets sont pré-
sentées sur la figure 1 pour le mésozooplancton;
ce sont les couches 0-100 et 0-400 m pour le macro-
zooplancton-micronecton et 0-100 m pour le micro-
zooplancton. Les données de la campagne GUIDOME
du N/O Jean-Charcol sont celles de la station de
répétition (Groure MFEDIPROD, 1977) et ont été
obtenues de la méme maniére que celles des points
fixes du NJO Capricorne.

Les filets ont été munis de profondimétres et de
débitmetres ou DDR (depth-distance-recorder} TSK
alin de connaitre avec le maximum de précision
la profondeur atteinte et le volume filtré. Ces
informations conditionnent la validité d’observations
réalisées parfois dans des zones de courants impor-
tants, telle que la zone équatoriale. D’auire part,
il n'y a jamais eu de prélévements au lever ni au
coucher du soleil, au moment ol les migrations
verticales sont les plus intenses.

[.a biomasse totale, B, est généralement exprimée
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TABLEAU II

Comparaison des biomasses présentes dans une couche superficielle 4 celle de la couche 0-100 m (ou 0-60 m au point A) obtenues

4 partir du poids sec d’échantillons prélevés en traits verticaux avec le filet WP-2 et ceux obtenus & partir du phosphore du

zooplancton prélevé & plusieurs niveaux avec la bouteille NISKIN de 30 1. s : écart-type ; n : nombre de prélévements ; rejet de
I’hypothése nulle, Ho, du test de Wilcoxon au seuil de risque 5%

A comparative study of the raiios (m) befween biomass of an upper layer and that of the 0-100 m one (0-60 m at St. A) as calculaled
from dry weight values of the WP-2 nel and zooplankion phosphorus values of the NISKIN 30 I bottle. s: slandard devialion; n:
number of caiches; Ho is the null hypothesis of the Wilcoxon test, p < 0.05 the probability of rejection

.

. Couche Filet WP-2 Bouteille HO rejetée
i considérée m s n m s n {p<0,05)
A 0-20/0-60 0,49 0,17 7 0,18 0,05 5 oui
c 0-30/0~100 0,47 0,12 7 0,27 0,07 4 oui
G 0-60/0-100 | 0,80 0,13 13 0,84 0,03 3 non
H 0-50/0-100 § 0,74 0,12 16 0,71 0,02 3 non
Q 0-40/0-100 | 0,44 0,14 9 0,40 0,12 4 non
R 0-50/0-100 | 0,75 0,11 15 0,65 0,12 5 non

en poids sec. Elle peut étre convertie en poids sec
sans cendre, G, N, ou P par lintermédiaire des
pourcentages du tableau VI de LeE BorgNE et
Rocer (1983).

2.3.3. DISTRIBUTION VERTICALE DE LA BIOMASSE
DU ZOOPLANCTON

La détermination des rapports be:, entre la bio-
masse présente dans une couche de température o:
et celle de la colonne 0-100 m, s’est faite & partir
de prélévements réalisés avec une bouteille NISKIN
de 301 47 h et 15 h pour le micro- et le mésozoo-
plancton. La biomasse du zooplancton prélevé a
6 ou 8 niveaux de la colonne d’eau, et tamisé
successivement sur des soies de 200 et 50 pm de
vide de maille, est exprimée en quantités de phos-
phore. Cet élément a été choisi car il pouvait &tre
analysé immédiatement aprés le prélévement.

Le probléme qui se pose est double : (1) le schéma
de distribution verticale établi & 7 h et 15 h est-l
respecté aux autres heures de la journée ? (2) quelle
valeur peut-on accorder & ce schéma obtenu en
capturant le zooplancton avec une bouteille de 301?
Le premier point sera discuté lors de I'étude des
variations nycthémérales (cf. 3.1.1.). Le second
se pose si I’é6chantillonnage est tronqué du fait de
Uévitement de la bouteille par les formes les plus
vagiles du zooplancton ou si le volume est trop
petit pour fournir un échantillon représentatif de
la biomasse en place. Afin de contréler le bien-
fondé de 1'échantillonnage & la bouteille, on a
comparé les pourcentages de poids sec de méso-
zooplancton obtenus avec le filet WP-2 lors des
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cycles nycthéméraux & ceux de la bouteille pour
les mémes couches. Le tableau II montre que ces
pourcentages ne sont pas significativement différents
dans 4 cas sur 6, avec le test de Wilcoxon {p < 0,05).
Dans les deux autres cas, le rejet de I'hypotheése
nulle n’est d’ailleurs pas imputable exclusivement
4 D'utilisation de la bouteille, les incertitudes sur
le volume filtré et la profondeur maximum atteinte
par les filets étant plus grandes pour les traits
verticaux superficiels (0-20 et 0-30 m aux points A
et G) que pour les traits plus profonds (cf. 3.1.1.).

Les résultats du tableau II permettent donc de
penser que le schéma de distribution verticale
obtenu avec la bouteille est comparable & celui que
I’on aurait obtenu avec le filet pour le mésozooplanc-
ton. Il est bon de souligner le fait que le schéma
de distribution est plus fin avec la bouteille qu’avec
le filet : tandis que ce dernier a échantillonné
Iensemble de la couche 0-50 m au point R, la
bouteille a prélevé a 4 niveaux différents de cette
méme couche.

2.3.4. MESURES DE L’EXCRETION D’AZOTE ET DE
PHOSPHORE

Les taux d’excrétion d’'azote total et ammoniacal
et de phosphore total et minéral ont été mesurés
sur des animaux mis en incubation pendant 18 &
20 h 4 une ou deux températures. Les taux ey des
autres températures, 0, ont été déduits des valeurs
mesurées par une loi de Qg4 €y = a.b® déterminée
a chaque point fixe dans le cas du micro- et du
mésozooplancton (L Boreng, 1982b). Ceux du
micronecton sont les valeurs de Rocer (1982 b),
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Tasreau ITI

Exemple de calcul du Laux moyen d’excrélion lotale d'azole dans la couche 0-100 m, K, au peinl GI, pour le mésozooplanclon.
Les symboles sont décrits dans le texte, En italiques : taux d'exerélion mesuré

An example of lhe calculation of 0-100 m mean lolal nitrogen excrelion rale, E, for the mesozooplankion of station GI1. The waler column
was shared inlo five isothermal layers of temperature § and limiling depihs shown on the table. eg is the rale measured (in ilalics) at &
or infered from a O,-type law; bg is the ratio belween zooplankion biomass in lthe § layer and ithal of lhe 0-100 m loyer

o limites bQ ey beee
-1 -
{°C) {m} {patg.mg™ .5 )
22 0-56 0,787 1,689 1,329
21 56-64 0,060 1,591 0,095
19 64-75 Q,066 1,412 ¢,093
17 75-90 0,058 1,253 0,073
15 90-100 3,028 1,112 0,031
-5 -
Ezlbg, = 1,621

mesurés & 17°C. La durée des expériences, d'une
vingtaine d’heures, inteégre les variations nycthé-
mérales probables des taux métaboliques. L’ensemble
des valeurs est présenté dans LE BoraNE el RoGER
{1983} et les méthodes sont discutées par Rocer
(1982 b) et Le BoreNe (1982 b).

2.3.5. CALCUL DE LA PRODUCTION

La production est déduite de I'excrétion par
I'intermédiaire du rendemenl net en croissance,
K,;, du méso- et du microzooplancton, calculé
4 chaque point fixe (se reporter & Lk Borowng,
1978 a, 1982 ¢ et LE BoranE et Rocrr, 1983} pour
le carbone, 'azote et le phosphore.

2.3.6. EXEMPLE DE CALCUL APPLIQUE AU MESO-
ZOOPLANCTON DE LA STATION Gl (PREMIER
CYCLE DE 24 H DU roIinT ()

Le cycle commence 4 8 h et consistera en : (1)
2 profils verticaux de température &4 6 h et 18 h
avec une sonde STDO Bissett-Berman, qui serviront
4 choisir les niveaux des couches isothermes. Au
point G, il y a 5 couches (tabl. ITT) et celle de 19 °C,
par exemple, est limitée par lisotherme 200G a
64 m et 18°C & 76 m; (2) 6 traits verticaux WP-2
permettront de calculer une valeur moyenne du poids
sec (p.s.) du mésozooplancton des 100 premiers
métres pour le premier cycle nycthéméral : B =
3685 mg p.s./m2 Sur les mémes prélévements
auront lieu les mesures de G, N, P de conslitution
du mésozooplancton; (3) 2 profils verticaux dressés
4 partir des 6 ou 8 niveaux échantillonnés par la
bouteille NISKIN de 30 1. by est le rapport entre
la quantité de phosphore présente dans la couche
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de température 6 et celle intégrée pour la colonne
0-100 m. Les valeurs de by du tableau III sont
les moyennes des deux profils de 7 h et 15 h; (4) une
série de mesures d’excrétion de N et P sur des
animaux prélevés & 20 h et a deux températures
{17 et 22 0C). Les taux d’excrétion d’azote aux autres
températures (15, 19 ef 21 °C) sont déduits de la
relation ey = ab® —= 0,456 x 1,0615% (0,456 et 1,0615
étant déduits de ey, = 1,689 et e,, = 1,253). Le O,
est done de (1,06156)1° = 1,817. Un calcul analogue
est fail pour le phosphore.

[.e taux moyen d’excrétion totale d’azole de la
couche 0-100 m E = 1,621 patg N/mg p.s.fj (tabl. ITT)
obtenu avec la formule (1) est voisin de celui mesuré
& 220C {1,689} puisque 78,7 9%, de la biomasse du
mésozooplancton se trouvent dans la couche a 22 oC.
Le taux de production, P, est déduit de 1,621 par
I'intermédiaire du rendement K, de l'azote qui est
de 0,600 & la station Gl {Le BorenNEg, 1982 c).

Ky = _p == P =HExXKx(1 - K,)?
Pi+E

= P = 1,621 x 14 x 0,600 > (0,400)*

P == 34,0 pgN/mg p.s.fj

Les quantités excrétées et produiles lors de Gl
sont donc, pour la couche 0-100 m, BXxE et BxP,
solent respectivement b 973 patg N/m?/j et 13 090 pg
N/m?{j. Des calculs analogues ont éLé fails pour les
deux autres cycles de 24 h du point G, G2 et G3
et permettent le calcul de valeurs moyennes, pour
ce point fixe, d’excrétion (tabl. IV) et de production
(tabl. VIIj.

Un calcul identique a été fait pour le micro-
zooplancton. l.es données d’excrétion du micro-
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necton pour les couches 0-100 m et 100-400 m,
mesurées & 179G, sont celles de Roger (1382 b).
Enfin, 'estimation de I'excrétion du mésozooplancton
dans la colonne 100-500 m, o il n’y a pas eu d’étude
de la distribution verticale, a été faite en supposant
que le taux moyen d’excrétion de cette couche
était celui de la température moyenne de 11 °C.
Ce mode de calcul revient 4 supposer que la biomasse
est régulierement répartie de part et d'autre de
cet isotherme. Ge calcul simplifié a aussi été utilisé
pour la couche 0-100 m est comparé aux valeurs
obtenues en tenant compte de la distribution verticale
de la biomasse (bg). Dans tous les cas, le taux moyen
obtenu en considérant la température moyenne de
la couche 0-100 m est sous-estimé, ce qui traduit
une distribution verticale de Vexerétion dissymé-
trique par rapport a 'isotherme et plus superficielle.
8’il en était ainsi pour la colonne 100-500, I'excrétion
seraif, également sous-estimée pour cette couche.

2.4. Les mesures sur les particules

Les méthodes d’échantillonnage et d’analyse
de la production pritnaire au G et du phosphore
organique particulaire sont décrits dans HerrraND
el al. (1982) et HErBrLAaND {1983), respectivement.

2.5. Les tests statistiques

On a eu recours généralement aux tests non-
paramétriques et au coefficient de corrélation de
rang de Spearman, Tsp, décrits dans SiEceL (1956)
et & I’équation de la droite des moindres rectangles
décrite dans DacenNeLie (1969-1970).

3. ETUDE DES BIOMASSES DU ZOOPLANCTON
ET DU MICRONECTON

Le but de la mesure des biomasses des animaux
pélagiques est double. Le premier, le plus générale-
ment invoqué, est de dresser une cartographie de
labondance du zooplancton dans une région, pour
les différentes saisons hydrologiques. Le second est
de déterminer la part respective des différents
organismes dans la biomasse totale afin de dresser
un schéma de la structure de I’écosysteme pélagique,
hasé, ainsi qu'on l'a vu, sur les tailles. Ces deux
aspects de l'étude des biomasses supposent au
préalable la prise en considération de leur variabilité
a4 court terme, en relation avec la distribution
hétérogéne des organismes, leurs migrations verti-
cales, les oscillations & court terme de la structure
hydrologique. Variabilité, importance respective des
différentes tailles, distribution verticale et répartition
géographique pourront étre étudiées successivement,
4 partir des données de biomasses recueillies de
fagon identique de 1973 & 1979.
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3.1. Variabilité & court-terme des biomasses

L’examen des valeurs de poids sec ou de matiére
organigque {poids sec sans cendre) du mésozooplancton
de radiales transéquatoriales, fait apparaitre des
fluctuations d’amplitude variable, certaines étant
liées & Vexistence de systéme dont les abondances
sont réellement différentes, d’autres a des oscillations
4 court terme, traduisant parfois Ualternance du
jour et de la nuit (L BoreNE, 1977 a; VoITURIEZ
el al., 1982). Des variations d’origines différentes
peuvent se produire également et le but de I’étude
qui suit est de tenter de les interpréter 4 la lumiére
des observations faites toutes les 4 h aux points
fixes (fig. 1). Précisons que l'objectif final de ces
mesures fréquentes n’était pas d’en étudier la varia-
bilité, mais de fournir une estimation des biomasses
aussi satisfaisante que le permettaient les moyens
en personnel el en matériel mis en ceuvre. Enfin,
on considérera séparément le microzoo-, le méso-
zooplancton et le micronecton-macroplancton qui
ont été étudiés différemment.

3.1.1. LE MLESOZOOPLANCTON

Compte tenu de la forme de la distribution des
valeurs de poids secs autour de leur moyenne (m),
il est permis de définir un intervalle de confiance
symeétrique de part et d’autre de cette derniére,
dont les bornes sont & m--1i. Le demi-intervalle,
i, est pris égal & tg,¢5.5/v/1 (tg,05 =t de Student;
s = écart-type; n = nombre de valeurs). Exprimé
en pourcentage de la moyenne, i/m varie de 5,6
a 51,9 9, (tabl. 1IV) aux différents points fixes et
ne serait pas réduit de fagon systématique si l'on
utilisait la matiere organique au lieu du poids sec.
La seule exception est celle du point H ol Ia présence
d’organismes gélatineux (Salpes) en quantité variable
d’un trait & Pautre a entrainé des variations impor-
tantes du poids sec, mais que I'on ne retrouve pas
pour la matiére organique : le rapport i/m passe
en effet de 14,0 9% avec le premier a 7,7 9, avec le
second. L’absence d’amélioration systématique avec
les valeurs de matiére organique dans les autres cas,
traduit probablement une variabilité faible de la
constitution des organismes d'un prélévement &
l'autre et la trés forte dominance des Crustacés
(Le BorgNE et RogEr, 1983), observation qui peut
étre rapprochée de celle de Razours (1981).

On peut reconnaitre plusieurs sources de variations
au pourcentage i/m :

1. L’évolution des paramatres de I'environnement,
du début & la fin des points fixes. La durée assez
courte des points fixes, au cours desquels un maxi-
mum de quatre cycles nycthéméraux a pu étre
suivi, ne permet pas de mettre en évidence une évolu-
tion dans le temps des poids secs (fig. 1). Les
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TasLeAUu IV

Moyenne des valeurs de poids secs (mg.m-?) de mésozooplanclon (m) aux 14 points fixes ¢t pour les différenles couches ; amplitude

du demi-intervalle de confiance de la moyenne, i, rapportée 4 cette derniére (i/m en pourcents, P = 95 %) ; rapport de la biomasse

nocturne moyenne, By, 4 celle de jour, B; (n = nombre de prélévements). Les données de GUIDOME sont celles du GROUPE
MEDIPROD (1977)

Mesozooplankion mean dry weighis (mg.m%) for each sampled layer of the 14 long-duration slalions; 95 % half-confidence interval,
i, as percent of m (iJm); ratio belween the night mean dry weights, By and that of the day, By (n = number of hauls made every 4 ).

Dala on GUIDOME are those of GROUPE MEDIPROD (1977)

Sta. Couche n m i/m{%) BN/BJ Sta. Couche n m i/m{%) BN/BJ Sta. Couche n il i/m{%) BN/BJ
0~20 m T 656 25,8 1,08 0~t0m 7 186 51,9 1,87 0-30m T 727 28,2 1,38

A 0-60 7 1273 23,7 0,74 B 0-100 7 662 32,6 1,22 c 0-100 7 1473 23,9 1,67
0-200 6 1615 8,2 1,03 0-200 6 946 23,9 1,09 0-200 7 1874 29,3 1,30
0-90 13 1124 14,4 0,99 0-75 13 303 23,3 1,35 0-50 14 1564 19,1 1,45

D E F
0-200 13 1608 8,8 0,99 0-200 13 616 15,0 1,04 0-200 14 2325 13,3 1,49
0-60 13 2446 11,1 1,15 0-50 16 3060 11,0 1,07 0-50 12 1700 13,3 1,44

G 0-100 16 3081 10,0 1,09 H 0-100 16 4249 11,7 1,'18 I 0-100 15 2133 10,7 1,28
0-500 13 4596 10,5 0,97 0-500 16 5341 14,0 1,13 0-500 13 2657 13,5 1,23
0-40 10 356 27,7 1,74 0~50 15 1584 13,6 1,30 0-40 T 815 18,5 1,21

Q 0-100 9 756 14,1 1,31 R 0-100 15 2122 10,1 1,08 T 0-100 6 1314 21,4 1,24
0~500 i0 1248 11,1 1,25 0-500 15 2714 8,7 0,98 0-500 7 1850 15,1 0,93
0-25 24 411 14,2 1,33 0-100 18 1694 T, 4 1,19

j<3]

=

= 0-60 24 1090 8,4 1,17 S 0-500 18 2371 5,6 0,96

2]

=

o 0-200 24 1531 8,9 1,14

parameétres hydro-chimiques se sont, quant & eux
révélés stables, & l'exception de leur distribution
verticale soumise & des oscillations en relalion
avec les ondes internes et dont il sera question
au paragraphe «3» En conséquence, on peut
admettre que les points fixes représentent des
systémes stables pendant la période d’observation
et donc seulement soumis & des variations & court
terme, de lordre de la journée.

2. Le nombre de prélévements. Le rapport ijm,
fonction de 64,45 eb de n, est naturellement plus
faible pour les séries importantes de traits, de méme
profondeur, que pour les courtes séries (fig. 2).
On observe que pour les traits 0-100 m, 0-200 m
et 0-500 m, i est inférieur & 15 %, de la moyenne
pour les séries de 10 traits et plus, cette valeur
tombant en dessous de 10 9%, a partir des séries
de 18 traits, ce qui représente trois cycles nycthé-
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méraux successifs. Pour les traits de profondeur
inférieure 4 100 m, le pourcentage de 15 9, est
atteint & partir de 15 fraits (fig. 2). Ges résultais
montrent, d’une part, qu’il est indispensable de
réaliser des points fixes de 48 heures au moins
si 'on désire une estimation correcte de la moyenne
en l'absence de loi établie pour la variabilité et
d’autre part, que celle-ci est plus importante pour
les traits peu profonds.

8. La prondeur des prélévements. La valeur la
plus élevée de la variabilité, pour les traits super-
ficiels, a plusieurs causes. Tout d’abord, les erreurs
d’origine méthodologique sont plus importantes
sur les traits verticaux peu profonds en raison de la
faiblesse du volume filtré et de l'incertitude sur les
niveaux traversés par le filet, certaines couches
pouvant étre mieux échantillonnées que d’autres.
Or, ces traits peu profonds ont été réalisés dans la
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couche homogéne généralement & la base de laquelle
se trouve le maximum de mésozooplancton (cf.
3.2.2.2.); il suffit alors que le filet ait prélevé tantot
un peu plus profondément, tantdt moins, pour que
la variabilité soit fortement augmentée. La seconde
cause, liée elle aussi & la présence du maximum de
mésozooplancton dans la thermocline, provient des
oscillations de cette derniére en liaison avec les ondes
de marée par exemple. Dans ces conditions, les traits
ayant été réalisés & la méme profondeur, une remontée
de la thermocline pourra provoquer une augmenta-
tion du poids sec, alors qu'une descente se traduira
au contraire par une diminution. Ceci n’a toutefois
pu étre mis en évidence sur les données de la
campagne GUIDOME, ol l'on disposait de quatre
cycles nycthéméraux successifs : les remontées de la
thermocline de la profondeur 30 m 4 celle de 15 m
ne sont pas accompagnées de valeurs plus fortes
de biomasse pour la couche 0-25 m, méme quand
on sépare les traits de jour des traits de nuit (peul-étre
faut-il attribuer cel insuccés au caractére rustique
de 1’échantillonnage). Enfin, l'effet des migrations
verticales peut se faire davantage sentir dans les
niveaux supérieurs, ce qui a pour conséquence
d’augmenter encore la variabilité des traits super-
ficiels.
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4. l.a migration verficale des organismes. Les
variations nycthémérales du poids sec sont en effet
plus sensibles pour les traits peu profonds que pour
les traits 0-200 m ou 0-500 m. Le test des signes
{p < 0,05} fait apparaitre des rapports poids secs
nocturnes/poids secs diurnes significativement supé-
rieurs & l'unité pour les traits 0-200, 0-100 et
0-< 100 m. De méme, les rapports entre, d'une
part, le pourcentage de biomasse présente la nuit
dans les niveaux supérieurs par rapport & celle des
200 ou 500 premiers metres et, d’autre part, le
pourcentage de biomasse diurne, sont supérieurs
4 l'unité de facon significative (1). Les variations
nycthémérales sont plus nettes 4 I'équateur (points I,
I, S), mais ceci ne doit probablement pas étre mis
sur le compte de la richesse de la zone, les points H
et G aux biomasses les plus importantes ne présen-
tant pas de variations marquées alors que le point O,
situé dans les eaux oligotrophes, en montre au
contraire (fig. 1).

L’observation de variations nycthémérales est
classique en planctologie et avait déja été faite dans
le dome d’Angola par HERBLAND et STRETTA (1973)
pour le mésozooplancton capturé aveec un filet de
505 pum dans les 100 premiers métres. 11 serait
cependant intéressant de dépasser le stade de la
simple observation et de fournir un modéle prédictif
des variations nycthémérales afin de déduire d’une
seule wvaleur ponctuelle la moyenne journaliére.
Les seules données qui se prétent & un modeéle
périodique de variations sont celles du point F
{fig. 1) pour lesquel l'ajustement aux lois suivantes
s'est révélé satisfaisant :
traits 0-50 m :

B: = Bo+4+341 cos 16t r =0,794 n =13
traits 0-200 m :

B =B.4+626cos 16t r =082 n =15
Bo et B, étant les valeurs moyennes sur un cycle
de 24 h (valeurs que l'on recherche), B: et Bl les
valeurs observées au temps t (en heures). Une
équation voisine a été proposée par KinG et Hipa
(1954, in: Cassig, 1968) pour le plancton du
Pacifique central nord, Log V.= Log Vo+b cosa,
mais l'ajustement des données du point F a ce
modéle n’est pas amélioré par la transformation
logarithmique des poids secs.

Pour les autres points fixes, les variations sont
moins périodiques, soit en raison de Il'incertitude
sur les mesures du fait de I’hétérogénéité spatiale
et de la méthodologie, soit parce que le schéma

(1) On peut également utiliser le text de Wilcoxon pour comparer les vaieurs de jour a celles de nuit, mais la différence est
moins nette en raison du nombre réduit ( < 10} de traits a certains points fixes. Ce test montre un enrichissement nocturne significatif
pour les traits 0-500 m dans un seul cas sur 8 (point Q), 1/7 cas pour les Lraits 0-200 m, 3/9 cas pour 0-100 m (I, Q, S} et 5/9 pour

les traits moins profonds (F, H, I, 9, GUIDOME}.

Océanogr. lrop. 18 (2): 419-460 {1983).
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est plus simple (lol du « tout ou rien » pour laquelle
un simple rapport nuit/jour suffit), ou plus complexe
et dans ce cas on manque de données pour le mettre
en évidence. En premiére approximation, il n’est
donc peut-8tre pas faux d’affecter aux wvaleurs
de jour les facteurs de corrections suivants,
moyennes des rapports nuit/jour du tableau IV :

— 0-200 m 01,154 40,167

— 0-100 m : 1,251 4-0,138

~— 0-40 4 60 m : 1,314 40,235
{les biomasses 0-500 m du zooplancton n'étant pas
influencées de fagon significative par les migrations
nycthémérales, Putilisation d'un facteur ne se
justifie pas).

En conclusion, il est important de considérer
séparément le cas des prélévements superficiels
de celui des prélévements profonds. Les premiers
présentent des différences marquées entre le jour
et la nuit et sont davantage soumis aux migrations
verticales du mésozooplancton que les seconds.
Mais l'influence de ces migrations est perturbée
par d’autres sources de variations (erreurs métho-
dologiques, hétérogénéité spatiale, oscillations de
la structure verticale) dont il n’a pas été possible de
déterminer l'importance parce que le plan d’échan-
tillonnage n’avait pas été congu dans ce but.
L’enrichissement nocturne des couches superficielles
a donc toute chance d’'entrainer une modification
du schéma de distribution verticale établi & 7 h et
15 h avee la bouteille de 30 1 et, par voie de consé-
quence, une sous-estimation des quantités excrétées
puisque les taux métaboliques sont plus élevés
dans les couches superficielles chaudes, occupées
davantage la nuit que le jour.

La wvariabilité plus faible des biomasses des
500 premiers métres doit probablement étre attribuée
4 I’absence d’apports nocturnes en quantités suffi-
santes, & partir des niveaux sous-jacents. L’essentiel
des migrations verticales du mésozooplancton s’effec-
tue dans cette couche et la profondeur de 500 m
représente ainsi un bon niveau de référemce pour
cette catégorie d’animaux.

La variabilité aux points fixes est inférieure
A celle observée en traversant des systémes hydro-
logiques variés, lors de radiales transéquatoriales.
A nombre de prélévements sensiblement égal (n = 21
4 26), i/m est en effet de 8,9 % a GUIDOME
(traits 0-200 m) contre 14,9 et 15,7 9, lors des radiales
de juillet 1975 (CAP 7506, LE Borewnge, 1977 a)
et d’aolit 1978 (CAP 7802, Voiruriez el al., 1982).

3.1.2. LE MACROZOOPLANCTON-MICRONECTON

Les migrations verticales sont beaucoup plus
nettes que dans le cas du mésozooplancton. Le
tableau II de RocEr (1982 a} montre en effet que
6 9%, seulement de la biomasse totale se trouvent
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dans Ia colonne 0-100 m de jour, contre 48 %, la
nuit; les 400 premiers métres ne comprennent
pendant le jour que 30 %, du poids sec nocturne.
Ces variations nycthémérales, accompagnées de
modifications importantes dans la composition des
peuplements (LE BoraNeE et RocEer, 1983), contri-
buent probablement & l'essentiel de la variabilité
4 court terme, les autres facteurs de variations
étant mal connus et probablement mineurs.

Il n’est d’ailleurs pas étonnant que l'importance
de ces variations nycthémérales augmente avec le
rayon d’action des animaux, lui-méme dépendant
de leur taille, généralement : la fraction 50-200 pm
ne présente pas de modification de sa biomasse
entre le jour et la nuit dans la couche 0-100 m
{données non publiées des points Q & T); Ie méso-
zooplancton en montre des significatives, mais
d’amplitude relativement faible; le macroplancton-
micronecton, enfin, est pratiquement absent de cette
couche une partie du temps.

3.2. Répartition dimensionnelle des biomasses et
distribution verticale

Des prélévements de 0 & 100 m ou 0 & 500 m
permettent de s’affranchir de I'effet des migrations
verticales du micro- et du mésozooplancton respec-
tivement, comme on vient de le voir, mais il est
également important de déterminer la part respective
des différentes catégories de tailles d’animaux car
il n’est pas évident a priori qu'une zone pauvre
en petits individus le soit également en grands
individus, la répartition dimensionnelle pouvant
dtre modifiée. Par ailleurs, tant du point de vue des
relations zooplancton-particules que de celles du
zooplancton et de ses prédateurs, il est nécessaire
de déterminer la distribution verticale des concen-
trations et la position de leur maximum. Ces deux
aspects completent donc le schéma de répartition
géographique qui sera établi en 3.3.

3.2.1. REPARTITION DIMENSIONNELLE : IMPORTANCES
RESPECTIVES DU MICRO-, DU MES0O- ET DU
MACROPLANCTON-MICRONECTON

La figure 3 représente la part, en pourcentage,
des trois catégories de tailles considérées, pour la
couche 0-500 m et pour I'azote aux points G a4 T.
Le schéma serait trés légérement modifié si I'on
considérait le poids sec, le carbone ou le phosphore
en raison des rapports G/N et N/P et des pourcentages
du poids sec en G, N, P trés peu différents pour les
trois catégories (LE BoranE et RocEr, 1983).

Pour les points fixes, out I'on dispose de données
de biomasses diurnes et nocturnes, le mésozooplanc-
ton représente en moyenne prés de 75 9, de la
biomasse totale dans les 500 premiers métres et
87 % dans les 100 premiers. Ces pourcentages
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(50-200 pm) {200-5000 um) micronecton (>2000pm)
Fic. 3. — Importance, en pourcentage, de la biomasse et de 'excrétion totale d’azote des trois catégories dimensionnelles du

zooplancton-micronecion dans les couches 0-100 m et 100-500 m par rapport & I'ensemble de la biomasse et de Pexcrétion azolées

Percenlage importance in lofal niirogen excrelion and biomass of the lhree size-classes of zooplanklon-microneclon in 0-100 m and
100-500 m layers

moyens varient légérement. Ainsi l'importance du
microzooplancton par rapport & la biomasse de
I'ensemble des individus de la couche 0-100 m, en
moyenne de 6,1 9, s’étend-t-elle de 2,29, au
point H & 12,4 9, au point Q (tabl. V) : ce rapport
est d’autant plus faible que la zone est riche en
chlorophylle «a», Chla: (valeurs intégrées de 0 &
160 m) ou en phosphore organique particulaire,
POP :
{MicrofMicro-+méso) — POP :
rsp = 0,054*
{Micro/Micro--méso) - — chla, :
rep = 0,673* {n
{* : rsp significatif & B 9,).

{n =13

i
—_
=
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Cette observation confirme donc la diminution
de taille des individus que 'on observe des zones
riches aux zones pauvres, tant pour celle des
Copépodes (Gruzov, 1971; Le Borene et ROGER,
1983} que celle du phytoplancton (Mavong, 1980;
LE BoutrILLER, 1982).

En moyenne, sur 24 h et dans la couche 0-100 m,
le macroplancton-micronecton constitue 7 9 de la
biomasse, en azote, du micro- et du mésozooplancton,
ce pourcentage variant de 4,1 9% au point H, a
11,2 9, au point I (tabl. V). En revanche, il représente
en moyenne plus de la moitié de la biomasse des
animaux de la couche 100-500 m (fig. 3) : 35 9,
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TABLEAU V

Biomasse {en mg d’azote/m?) aux différents points fixes et pour les couches 0-100 et 100-500 m du zooplancton-micronecton.

Importance, en pourcentage, des trois fractions de tailles (microzooplancton, mésozooplancton et macroplancton-micronecton)

par rapport 4 Pensemble de 1a biomasse azotée. Importance, en pourcentage de 1a biomasse du micro- et du mésozooplancton présente
dans la couche homogéne et la couche euphotique par rapport i I’ensemble de la biomasse de la colonne 0-100 m

Niirogen biomass (mg N|m?) of zooplankion and micronekion in the 0-100 and 100-500 m layers atl ihe several-day long stations.

Perceniage ralios belween microzooplankion (50-200 um), mesozooplankion (200-5000 pm) and macrozooplankion-micronecion

(>2000 pum) biomasses and the iolal nitrogen biomass. Percenlage ralios beiween micro- and mesozooplankion biomasses in the mized
layer (« couche homogéne ») or the photic layer and that of the 0-100 m column

Stations A% | B¥* c#* D¥* E¥* F¥ 1 G H I J K L M N 0 Q R S T
Azote total 136 82 129 122 57 215 352 413 258 312 277 346 181 254 247 89 232 195 144
% N microzpk. - - -~ - - - 54 2,2 3,5 6,4 54 4,9 88 6,3 6,112,4 3,9 6,7 7,6
0
% N mésozpk., - - - - - - 89,293,7 85,3 8,5 88,5 86,7 80,7 85,8 85,8 83,2 88,8 87,7 83,3
% N micronecton - - - - - - 5.4 4111,2 6,1 6,1 8,410,5 7,9 81 4,5 7,3 5,6 9,0
N ¢, homogén, {microd4 __. _. o 61 41 36 9 30 27 40 45
1 ——% UPW UPW UPW UPW UPW UPW
Nc, 0-100 m ﬂméso— 12 26 17 - - 55 57 25 15 43 29 32 62
0
o]
N c.euphot. microd4 -~ - - - - - 70 57 57 69 54 77 8 70 4 100 58 78 8¢9
M —_— %
N ¢. 0-100 m |méso~ [73 T4 55 69 100 67 79 70 79 82 83 78 80 82 56 100 T4 71 90
Azote total 19 18 23 24 - - 161 171 123 - 120 114 76 78 121 43 81 99 82
o
@ | % N mésozpk. - - = - - - 63 50 35 - 28 30 36 4 57 65 53 48 43
o
2 % N iicronecton - - - - - - 37 50 65 ~ 72 70 64 B5 43 35 47 52 57
* mésozooplancton seulement UPW : situation dupwelling (pas de couche homogéne en température)

au point Q & 72 9%, au point K {tabl. V) (1). Pour
Pune et I'autre couche, on n’observe pas de corréla-
tion significative entre ces pourcentages et POP
ou Chlai.

Ces résultats montrent donc que pour les zones
du large, la mesure de la biomasse du mésozooplanc-
ton, catégorie la plus souvent étudiée, refléte assez
bien la richesse de l'ensemble des organismes de
50 pm 4 environ 10 cm. Gette affirmation ne préjuge
pas de l'importance du necton, ni du microzoo-
plancton inférieur & 50 pm, qui n’ont pas été échan-
tillonnés. Soroxin (1981) estime en effet que la

3

totalité du microplancton représenterait de 20 &

60 9%, de la biomasse du meésozooplancton dans la
zone équatoriale du Pacifique.

3.2.2. REPARTITION VERTICALE

L’étude ne concerne que le micro- et le méso-
zooplancton pour lesquels on dispose de données
assez précises de répartition verticale dans la
couche 0-100 m avec la bouteille de 30 1. Le cas du
micronecton, aux migrations verticales importantes
et de répartition plus profonde (cf. 3.1.2.) est quelque
peu différent dans la mesure ol une part importante
des animaux n'est pas inféodée directement 24 la
présence du phytoplancton dans la zone euphotique.

(1) Le tableau III de RoGgERr (1982 b) sur I'importance respective du micro-, du mésozooplancton et du macroplancton-micro-
necton de la divergence équatoriale & 4° W, fait apparaitre un pourcentage de 32 % pour la part de la biomasse des animaux du
macroplancton-micronecton. La différence avec les résultats présentés ici provient de la prise en considération par RoGer des données
de biomasse pour la couche 0-100 m dans le cas du micro- et du mésozooplancton et 0-400 m dans le cas du macroplancton-
micronecton.

Océanogr. trop. 18 (2): 419-460 (1983).
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Fi1e. 4. — Variations de la fraction du poids sec de méso-
zooplancton de la colonne 0-500 m présent dans la couche
homogeéne {en pourcentage) et l'épaisseur de cette derniére.
La droite d’ajustement est celle des moindres rectangles, r, le
coefficient de corrélation de Bravais-Pearson
GM linear regression between percenlage importance of meso-
zooplankfon dry weight in the mizved layer with respect to lfhe
0-500 m one and the thickness of this layer
(r = Bravais-Pearson correlation coefficient)

3.2.2.1. Répartition dans la couche homogéne, la
couche euphotique el la couche 0-100 m

Ces trois couches ont été choisies, car elles corres-
pondent & des systémes différents : la couche homo-
géne chaude, dépourvue de nitrate est généralement
pauvre en phytoplancton; la couche euphotique,
dont la base regoit 1 9, de la lumiére de surface,
comprend la quasi-totalité de la production primaire
mesurée par la méthode au “C aux points A & T;
la couche 0-100 m, enfin, peut servir de référence
pour les différents points fixes car elle englobe la
couche euphotique dans tous les cas.

La part du poids sec de mésozooplancton présent
dans la couche homogéne, rapporté a4 celui des
500 premiers métres, est d’autant plus importante
que cette couche est épaisse (fig. 4), argument qui
tend 4 montrer que la couche homogéne des eaux
4 thermocline profonde est loin d’élre un « désert »
biologique. Le test des signes, qui a été utilisé pour
comparer les pourcentages de microzooplancton
ou de phosphore particulaire présents dans la couche
homogéne & ceux du mésozooplancton, montre
qu’ils ne sont pas différents de fagon significative
{p < 0,05). En revanche, il y a davantage de méso-
zooplancton dans la couche euphotique qu’il n’y a
de particules ou de microzooplancton, toujours
par rapport & la couche 0-100 m (p < 0,05}. Autre-
ment dit, les données des poinls fixes tendent a
mettre en évidence une distribution plus superficielle
du mésozooplancton pour la couche 0-100 m.

Océanogr. irop. 18 (2): 419-460 (1983 ).
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)

La couche euphotique comprend en moyenne,
sur 24 h, 64,5 % du poids sec du mésozooplancton
{gamme : 38 & 86 9() présent dans les 00 premiers
metres, ce pourcentage ne variant pas avec I’épaisseur
de cette couche (40 & 90 m). Dans les 100 premiers
métres se trouvent 77 9, du mésozooplancton de la
couche 0-500 m {gamme 63-89% %) toujours en
moyenne sur 24 h. CGes différenls pourcenlages
varient de facon significative et d’autant plus
nettement avec 'alternance jour-nuit, qu’ils appar-
tiennent aux niveaux les plus superficiels (cf. 3.1.1.).
Notons enfin que des observations identiques
peuvent étre faites lorsque la biomasse est exprimée
en azote du poids sec {tabl. V).

3.2.2.2. Position du maximum de concenitralion en
zooplanclon dans le plan vertical.
I

Comme on vienl de le voir, le mésozooplancton
est surtout concentré dans la couche euphotique.
Il présente un maximum de biomasse qui coincide
en général avec les maxima de chlorophylle et de
production primaire mesurée par le 1¥C. Deux tests
permettent de le melire en évidence. Le premier,
le test des signes, ne permet pas de rejeter 'hypotheése
d’égalité des profondeurs des trois maxima(p << 0,05).
Le second, montre qu’'il existe une corrélation
entre la profondeur du maximum de mésozooplancton

804 y=0,94x + 0,6 © °
r=0,697 (n=55)

] T T : . T T . T -
10 20 40 60 80 100
% = Pchlamax {m)
Fig. 5. -— La droite des moindres rectangles de la relation

liant les profondeurs des maxima de biomasse du mésozooplanc-
ton (en phosphore), Pzpkmax, et de chlorophylle «a»,
Pchlamax (r : coefficient de corrélation de Bravais-Pearson)
(M regression line of the relationship belween depths of the ma-
rimum of mesozooplanklon phosphorus (faken as a unit of iis
biomass), Pzpkmaz, and the deep chlorophyll «a» mazimum,
Pchlamax (r: Bravais-Pearson correlalion coefficient)
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et ceux de la chlorophylle et de la production pri-
maire (fig. b et 6), la pente de la droite de régression
(droite des moindres rectangles) n’étant pas signi-
ficativernent différente de 1 (L Borewe, 1981).
Dans le cas des situations tropicales typiques, il
existe également une relation de ce maximum
zooplanctonique avec la profondeur du premier
niveau d’apparition des nitrates (nitracline, fig. 7),
de sous-saturation en oxygéne (oxycline, fig. 8)
et du gradient maximum de température (thermo-
cline, fig. 9), mais le fait que la pente des droites
soit significativement inférieure & 'unité (LE BoraNE,
1981) montre que ces trois niveaux se trouvent plus
bas situés que les trois maxima de zoo-, de phyto-
plancton et de production primaire. Enfin, on montre
par les mémes fests que les niveaux des maxima
de méso- et de microzooplancton ne sont pas
différents (p << 0,05). Cette association dans le plan
vertical, qui permet de penser que le zooplancton
et le phytoplancton sont étroitement liés, sera
discutée au paragraphe 3.3.3. Autant que le permette
I'échantillonnage réalisé aux points fixes, on peut
supposer que le maximum de chlorophylle est un
maximum de production, contrairement a 1'obser-
vation de LowgHURST (1976) pour les eaux oligo-
trophes du Pacifique : le zooplancton aurait son
maximum au niveau de celui de la production
primaire, le maximum de chlorophylle étant plus
profond et provenant de la sédimentation du phyto-
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plancton. La présence de ce maximum subsuperficiel
de zooplancton représente ainsi, selon LoNGHURST
{1981), la source principale de la variabilité spatiale,
I’hétérogénéité dans le plan horizontal étant secon-
daire.

3.3. La biomasse zooplanctonique dans les principales
structures hydrologiques du Golfe de Guinée

3.3.1. LE PROBLEME DE L’ETABLISSEMENT D UNE
CARTOGRAPHIE DES BIOMASSES

Il n'existe actuellement que deux cartes donnant
la distribution géographique des biomasses de
zooplancton dans le Golfe de Guinée. Celle de
HenTscHEL et WarrteEnBERG (1930) utilise les
nombres d’'individus et celle de Corcoran el
MaunNkEN {(1969), les biovolumes de la couche
suprathermoclinale en aotit 1963. Mais, dans 1'état
actuel de nos connaissances, il parait irréaliste de
présenter un nouvel atlas des biomasses zooplanc-
toniques qui serait dressé & partir des données
existantes, & cause de leur nombre limilé et de leur
hétérogénéité.

Tout d'abord, la diversité des modes d’échantil-
lonnage et d’estimation de la biomasse représente
un obstacle majeur 4 1'établissement d’une carto-
graphie en empéchant Dutilisation des données
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antérieures. Ainsi, pour la seule opération Equa-
lant II, Corcoran et Mannkex (1969) dressent-ils
une carte des biovolumes déplacés de la zone
équatoriale obtenus avec un filet IGITA de 360 pm
de vide de maille en traits suprathermoclinaux;
Kinzer (1969) utilise un tube Hai gréé en soie de
400 pm en traits de 80-0 m pour ['estimation du
volume « humide » (probablement, le volume déplacé);
GrezE et al. (1969) mesurent le poids humide du
plancton récolté avec un filet Bogorov gréé en
soies N 49 et N 23 (probablement 300 et 700 pm)
en traits verticaux 0-200 m. Les chercheurs du
N/O Zwvezda, mesurent le poids humide avec un
filet Djedj (soie N 49) en traits verticaux 0-200 m
{Gruzov, 1971). Plus tard, DuroUur et STRETTA
{1973} publient des valeurs de volumes sédimentés
de zooplancton récolté avec un filet Bongo de
505 wm de vide de maille en traits obliques O- 100 m
le long d’une radiale Abidjan-Sainte-Fléléne; enfin,
HERBLAND e STRETTA {1973) utilisent pour Tétude
du doéme d’Angola, un filet de 60 cm de diamétre
et de D05 pm de vide de maille, fixé au milieu d’un
filet & micronecton et expriment leur biomasse en
poids humide (formolé) pour la couche 0-100 m.
Or I'utilisation de filets de mailles différentes conduit
4 'obtention de données de biomasses difficilement
comparables. On peut ainsi estimer & 60 9, la perte
liée & 'emploi d'un filet de 505 um par rapport &
celui de 200 pm dans la zone équatoriale {L.LE BorGNE,
1977 a). Pour sa part, la distribution verticale de la
biomasse dépend, en plus de I'heure du prélévement,
de la structure thermique, de sorte que les traits
suprathermoclinaux d’ Equalant peuvent donner des
valeurs trés différentes selon les saisons, sans pour
autant que la biomasse totale de la colonne d’eau
ne soit forcément modifiée : la couche homogéne
renferme en effet de 10 & 69 % du poids sec des
500 premiers métres selon les zones {fig. 4). Enfin,
il est difficile de convertir des valeurs volumiques
en valeurs pondérales, le rapport poids sec/volume
déplacé variant de 66 & 200, celui du poids sec au
volume sédimenté de 12,3 4 34,0 (L BorcNE,
1975). Méme en admettant que les méthodes d’échan—
tillonnage du zooplancton soient identiques, toute
conversion d’'une unité de biomasse dans une autre
aboutit donc & des résultats aléatoires.

Le second obstacle & l'utilisation des données
antérieures est représenté par la variabilité saison-
niére et pluriannuelle des biomasses dans les
différents systémes d'une région aussi vaste. Il
semble en effet irréaliste dans 1’état actuel des
techniques de multiplier le nombre de prélévements
pour tenir compte de ces variations, auxquelles
s’ajoutent celles & court terme (de 1'ordre de la
semaine) libes & des wmodifications hydrologiques
et des tramsports horizontaux, particuliérement
importants dans la zone d’enrichissement équatorial
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en période d’upwelling. C'était le cas & 4°W en
aolit-septembre 1978 : la localisation et 'amplitude
des maxima d’abondance pouvaient changer d’une
semaine a l'autre {Vorrumiez ef al., 1982). En
conséquence, il a été impossible de dresser une
cartographie détaillée de la zone équatoriale située
entre 60K et 9°W malgré la quasi-simultanéité
des prélévements opérés & I'époque par les N/O
Noroit, Capricorne et Nizery et Dutilisation de
techniques identiques {Vorruriez, 1980). Tout au
plus, peut-on délimiter la zone d’enrichissement
par rapport au nord et au sud, plus pauvres, mais
ceci est bien connu depuis HentscHEL et WATTEN-
BERG (1930).

Il est donc difficile d'obtenir une vue synoptique
des biomasses du Golfe de Guinée et davantage
encore d’en suivre les variations saisonniéres et
interannuelles. L’une des solutions & ce probléme
réside dans l'existence de relations entre ’abondance
du zooplancton et la structure hydrologique, &
Vinstar de ce qui a été observé par HERBLAND et
Vorruriez (1979) pour la chlorophylle «a» et la
production primaire dans la colonne d’eau, car il
est plus facile de suivre les variations de ’hydrologie
que celles des biomasses.

3.3.2. RELATIONS ENTRE LA BIOMASSE ZOOPLANGC~
TONIQUE ET L’HYDROLOGIE

Dans une structure « fropicale typique », systéme
a deux couches dont celle de surface est dépourvue
de nitrate {HerBLAND et Vorturigz, 1979), il existe
une corrélation négative entre la biomasse du méso-
zooplancton (PS) présent dans les 100 premiers
meétres (exprimée en mg de poids sec par métre
carré) et la profondeur de l'oxycline, Dox ou de la
nitracline, Dxo; (LE Borang, 1981) :
P8 =-—29,7 Dxog+2780 (r =—0,913;n =11)(?)
PS =—25,6Dox +2750 (r=0,914;n =10)(3)

Drog et Dox sont définis comme étant le niveau le
plus superficiel ol la teneur en NO; est supérieure
4 0,5 patgl?l et le pourcentage de saturation en
oxygéne inférieur & 95 %, respectivement. L’équation
de la droite est celle des moindres rectangles.

En d’autres termes, dans les situations tropicales
typiques, le poids sec de zooplancton est d’autant
plus élevé que la couche homogéne superficielle est
mince. Au contraire, dans les eaux oligotrophes
ol cette couche est épaisse, la biomasse est faible.
Ces équations sont les conséquences de Uexistence
d’une double relation, entre la chlorophylle «a»
intégrée (valeur rapportée au métre carré), Chlay
et Dxog ou Do d’'une part et le poids sec de zoo-

plancton et Chla: de I'autre, pour les seuls systémes
du large. Cetie derniére relation, établie pour les
points fixes des situations tropicales typiques et de
l'upwelling équatorial, a pour équation (LE BoreNE,
1981) .

PS =842 Chlai452 (r =0,859; n =17) {4)
{Chla; étant exprimé en mg chla.m-2)

En raison de la forte dominance du mésozooplanc-
ton dans la biomasse zooplanctonique totale (cf.
3.2.1.) et de sa distribution superficielle (3.2.2.1.)
on obtient des - coefficients de corrélations voisins
en utilisant soit le poids sec du mésozooplancton
des 500 premiers métres (PS;e), soit celui de
Pensemble du micro- et du mésozooplancton (PS')
dans la couche 0-100 m et Chla; :

PS40 = 96,7 Chla:+237 (r = 0,846; n = 17)
P8 =189,9 Chla— 56 (r = 0,761; n = 12)
Des relations analogues peuvent aussi étre obtenues
avec les données plus nombreuses des stations de
courte durée, en dépit d’une variabilité plus grande

qu’aux points fixes.

Le nombre encore limité de valeurs et I’absence
de relations entre la chlorophylle «a» ou le zoo-
plancton et la structure hydrologique dans certaines
conditions, devraient inciter & la prudence quant &
leur utilisation et & acquérir des données supplé-
mentaires afin de préciser les limites de validité
de ces relations, établies dans la partie orientale
de I’Atlantique intertropical, seulement.

3.3.3. INTERPRETATION DE LA RELATION POIDS SEC-
CHLOROPHYLLE « a» (1)

La relation {4) améne & se poser des questions sur
sa forme et sur son origine. La forme généralement
adoptée est une relation en log-log, dont la pente
permet de définir la valeur de Uefficience écologique
entre zoo- et phytoplancton. Selon TawigucHI
(1973} et DanDONNEAU (1975), une pente supérieure
4 l'unité traduirait une hausse de l’efficience éco-
logique dans les systémes riches puisque I’abondance
du zooplancton y croit plus vite que celle du phyto-
plancton; une pente inférieure & 1 traduirait au
contraire une diminution de lefficience écologique
{BLackBURN, 1966, 1973). Or, les données des points
fixes et des radiales ne permettent pas de mettre
en évidence de pentes des droifes Log PS =1
(Log Chlay), significativement différentes de 1, et
ceci provient probablement des unités utilisées
pour exprimer 'abondance du zooplancton : effectifs
de Copépodes pour BrLAcKBURN et DANDONNEAU,
biovolumes déplacés pour BLACKBURN, poids humide
pour TawigucHi. Ces paramétres ne variant pas

(1) Ce paragraphe reprend briévement la discussion de I’article de Le Borong (1981).
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lindairement avec le poids sec, ni & plus forte raison
avec la matiére organique, il est normal de ne pas
en observer avec la chlorophylle non plus. De
toute maniere, une variation dans le rapport
des biomasses zoo- et phytoplanctoniques peut
avoir d’autres causes qu'une modification de 1'effi-
cience écologique. En effet, si le mésozooplancton
ne représente qu'une partie des phytophages,
comme cela semble étre le cas dans les upwellings
cotiers, le calcul de 'efficience écologique sera faussé
si I'on ne tient pas compte des autres (micronecton,
necton). Inversement, si le mésozooplancton n’est
pas exclusivement phytophage, il lui faudra moins
de phytoplancton pour assurer sa croissance et le
calcul de Ulefficience écologique sera également
faussé, méme en admettant un rendement K,
{rendement net en croissance) et un rapport chloro-
phylle/matiére organique, constants. Ces deux der-
niers parameétres représentent en effet une source
supplémentaire de variation de l'efficience écologique
(cf. 5.2.3.).

L’existence d'une relation linéaire positive entre
PS et Ghlai, pour une grande variété de situations,
des eaux oligotrophes aux divers stades d’évolulion
de T'upwelling équatorial, traduit le couplage entre
les biomasses zoo- et phytoplanctonique et ceci
n'est possible que si les variations de cette derniére
sont de faible amplitude et de basse fréquence.
Ces deux caractéristiques opposent en effet les
systémes du large aux upwellings cotiers ou 'ampli-
tude et la {réquence des variations sont plus
importantes (WaLsu, 1976) : le zooplancton, dont
la durée du cycle vital est trés supérieure & celle
du phytoplancton, ne pourra réagir immédiatement
a l'apparition d'un «bloom» en zone cdtiére
{(GusHiNg, 1959) et lon observera la succession
classique phyto-zoo comme dans les poussées printa-
niéres en zone tempérée et un rapport PS/Chla:
trés variable. A Popposé «la variabilité des systémes
du large est associée & une échelle de temps de
plusieurs mois, & savoir 50-100 jours, ce qui est done
supérieur 4 la durée des interactions du phytoplanc-
ton et du zooplancton » (Wawuss, 1976). Les variations
de biomasses des deux niveaux trophiques sont
alors bien synchronisées et le rapport PS/Chla:
est relativement constant. Gette relation, linéaire,
pose tout de méme quelques questions.

1. En premier lieu, il peut paraitre étonnant
que ces deux paramétres soient aussi bien corrélés
alors que la valeur du poids sec est en partie
dépendante de la nature des populations zooplanc-
toniques et que la chlorophylle ne soit qu'un indice
{parmi d'autres) de la biomasse phytoplanctonique,
le rapport Carbone phytoplanctonique/CGhlorophylle
augmentant en particulier lorsque le milieu est
pauvre en chlorophylle (LE DBouTeiLLER, 1982).
Il faut peut-8tre y voir l'effet de mécanismes de
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compensation et 'on n’en citera que trois plausibles.
Le premier pourrait venir d'un rapport Garbone/
Chlorophylle décroissant des zones pauvres aux
zones riches, de sorte quune méme valeur de
chlorophylle pourrait correspondre a une quantité
croissante de carbone végétal et supporter une
quantité croissante de biomasse d’animaux phyto-
phages. L.e second peut provenir du caractére
«omnivore » du zooplancton, plus marqué dans les
zones pauvres que dans les upwellings; en consé-
quence, une méme biomasse de mésozooplancton
nécessitera moins de phytoplancton dans le premier
cas et davantage dans les upwellings; le troisieme
mécanisme de compensation pourrait provenir de
la taille des animaux phytophages : si, comme
on I'a vu en 3.2.1., la taille des microphages du
microzoo- et du mésozooplancton tend & diminuer
des eaux riches aux eaux pauvres, en méme temps
que la taille des cellules phyloplanctoniques, on
peut penser que dans les eaux oligotrophes le « gra-
zing » sera davantage le fait de petits microphages
dont la biomasse n’a pas été considérée pour
I’établissement des relations (4). Ces exemples de
mécanismes de compensation illustrent donc la
complexité des phénoménes qui sous-tendent une
relation aussi simple que la relation P3-Chla..

2. Vorruriez ef al. (1982) soulignent le caractére
variable de l'upwelling équatorial d'une semaine
sur I'autre tel qu’il apparait aux points fixes et ceci
semble étre en contradiction avec la notion de
variabilité basse fréquence de Warsu (1976). En
réalité, une situation observée en un point d’une
radiale transéquatoriale est la résultante d’une
évolution sur place {dans le sens vertical) et d’un
transport horizontal, trés supérieur a l'advection
verticale, de sorte que la variabilité peut y appa-
raitre élevée. Quand bien méme surviendrait une
modification soudaine de ['hydrologie, ayant pour
conséquence une augmentation brutale de la biomasse
phytoplanctonique, il est possible que l'apparition
de Thaliacés (Salpes et Pyrosomes) ait pour eifet
de freiner cette augmentation, les Thaliacés ayant
un temps de réponse particuliérement court, comparé
a celui des Crustacés qui dominent habituellement
les populations de zooplancton et de micronecton
{Le BorenE, 1983). Ces derniers, enfin, ont la possi-
bilité lors d'un accroissement de la biomasse
phytoplanctonique, d’augmenter la part des algues
dans leur ration au détriment des autres particules :
d'un régime omnivore, ils pourraient passer 4 un
régime franchement phytophage (cf. 5.4.).

3. La prise en considération de valeurs intégrées
de chlorophylle recouvre elle aussi des situations
Lrés diverses le long de la colonne d’eau (L.LE BouTEIL-
LER, 1982). La relation (4) peut alors s’expliquer
par la concordance des niveaux des maxima de
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Fi1g. 10. — Carte des valeurs de poids secs du mésozooplancton
des 100 premiers métres pour ’opération Equalant, en saison
«chaude» (fév.-mars 1963) ct «froide» (aout 1963). Cette carte
a ¢t6 ¢tablic & partir de celles donnant la profondeur de I’oxy-
cline de Vorruriez et HErBLAND (1981 ; fig. 6 ¢t 7) pour les
seules zones du large {ne figurent donc pas les valeurs de bio-
masses des upwellings cotiers du Sénégal, du Ghana-
Céte d'Ivoire et du Cap Lopez)
0-100 m mesozooplanklton dry weighls during Equalani, in Feb.-
March 1963 («warm» season) and August 1963 («cold » season),
as infered from the map of Voirturiez and HERBLAND (1981;
fig. 6 and 7) for the depih of the oxycline. Only offshore areas are
considered, thus excluding biomasses of coastal upwellings off
Senegal, Ghana-Ivory Coast and Gape Lopez { Gabon)

zoo- et phytoplancton d’une part et par la relation
liant la valeur des concentrations de ces maxima
avec les valeurs intégrées, tant pour le zoo- que
pour le phytoplancton, d’autre part (c¢f. 3.3.B.).

3.3.4. DISTRIBUTION GEOGRAPHIQUE DES BIOMASSES
ET VARIATIONS TEMPORELLES

Les relations {2), (3), (4) permettent donc de
délimiter les différentes zomes d’enrichissement du
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Golfe de Guinée et de suivre les variations tempo-
relles & moyen et 4 long terme, 4 partir des données
hydrologiques dans le cas des situations tropicales
typiques et des données de chlorophylle dans le cas
des situations d'upwelling. Ceci a été fait par
HersranD et Vorturiez (1977) pour la chlorophylle
estimée & partir des données de nitrates de la
campagne GUINEE 1 du N/O Jean Charcol puis
par Vorruriez et HerBranp {1981) pour la pro-
duction primaire estimée & partir des données de
saturation en oxygéne des campagnes Egualant I
et I[. Des mémes données de nitrates de ces deux
opérations, on peut aussi dresser une cartographie
des biomasses mésozooplanctoniques par Dinter-
médiaire de la relation (3) (fig. 10). Apparaissent
alors la zone d’enrichissement équatorial, plus
développée & 'est qu’a l'ouest, en aolit plus qu’en
février-mars, et le doéme de Guinée en aolt (en
février-mars, cette zone est aussi enrichie par les
eaux du courant des Ganaries). Les autres remarques
qui peuvent &tre tirées de cette figure sont celles de
Vorruriez et Hersramop (1981) : (1) DPété 1963
(Equalant IT) a ét6 marqué par 'absence de 'upwel-
ling équatorial et par voie de conséquence, par
Uexistence d’une oxycline permettant 'estimation
de la biomasse planctonique; (2) ['utilisation de
données hydrologiques pour cette période permet
de mettre en évidence un enrichissement équatorial
en saison «chaude» qui n’avait pas été observé
par CorcoraN et MAHNKEN (1969) en raison de la
réalisation de traits suprathermoclinaux (cf. 3.3.1.};
{3) la mise en évidence de relations liant les biomasses
4 Thydrologie permet de valoriser les nombreuses
données historiques de température et d’oxygéne.

L’enrichissement plus important & lest qu’a
Uouest apparaissait déja sur la carte de HENTSCHEL
et WarTeENBERG {1930} et, de fagon moins nette,
sur celle de Gorcoran et MauNkxen (1969) pour le
mois d’aot 1963. Récemment, Rorxz (1981)
a comparé ses données de poids sec sans cendre
recueillies sur le NJO Meteor de février & juin 1979,
le long de 21°W et entre 208 et 30N, & celles de
Le BorgNE (1977 a) pour les méridiens 4° W et
100 W et il note également une nette différence
dans les biomasses, en fonction de la longitude.

La carte de la fig. 10 pour ’année 1963 fait appa-
raltre un résultat différent de celui de Vorruriez
el al. (1982), pour les années 1978-1979 : pour cette
période en effet, on n'observe pas d’écart entre les
biomasses moyennes de saison « chaude » et celle de
I'upwelling dans la zone d’enrichissement équatorial
{0-5¢ 8, environ), tandis que la différence est nette
lors d’Equalant (Gruzov, 1971) ou pour 'upwelling
équatorial du Pacifique (Vinoerapov, 1981). La
biomasse de février-mars 1963 apparait également
plus faible le long du méridien de 4° W {moins de
2000 mg p.s./m?, fig. 10) que celle du mois d’avril
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1979) (biomasse moyenne, pour la méme colonne
d’eau, de 2260 mg p.s./m? mais avec des valeurs
souvent supérieures) entre 0030° N et 508, Ln
revanche, il n’apparait pas d’écart significatif entre
les biomasses des mois d’aott 1963 (2 000-2 500 mg
p.s./m?) et 1978 (2 260 mg p.s./m?), la zone d’enri-
chissement ayant, par ailleurs, & peu prés le méme
étalement en latitude aux deux périodes. Gelte
derniére observation et celle sur 'absence de diffé-
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rence entre les biomasses d'aott 1978 et avril 1979
notée par Vorruriez el al. (1982}, tendraient a
montrer que 'upwelling équatorial n’engendre pas,
en moyenne, d’enrichissement en zooplancton supé-
rieur & celul d’un systéme tropical Lypique & oxycline
peu profonde, comme c’est le cas en « saison chaude ».
Cette affirmation doit cependant étre nuancée
{1) Pupwelling est le siége de biomasses trés variables,
certaines dépassant trés largement les valeurs
maximales de saison « chaude », mais étant compen-
sées par des valeurs trés inférieures, au contraire
{Vorturiez et al., 1982); (2) 'absence de diflférence
saisonniére s'observe pour le mésozooplanclon,
mais non pour le micronecton dont les biomasses
sont significativement plus élevées en aott qu’en
avril (RoGer, 1982 a).

Ainsi ne sont qu’ébauchés les problémes de
variations saisonniéres et annuelles des biomasses
zooplanctoniques de la zone équatoriale, faute de
données encore suffisamment nombreuses. Il serait
intéressant, en particulier, de savoir si 1963 (année
d'Equalant) qui semblait déja anormale du fait
de I'absence d'upwelling, 1’était également par
I'écart marqué entre les biomasses de saison chaude
et froide, ou si, & l'opposé, 1978-1979 1'était par
Iabsence de différence saisonniére. Une étude
détaillée des varialions annuelles de [’hydrologie
de la région devrait permettre d’en savoir plus,
grice 4 la connaissance des relations biomasse-
hydrologie.

3.3.5. 1.ES BIOMASSES DE MESOZOOPLANCTON DANS
LES DIFFERENTES STRUCTURES

Ce chapitre tente d’apporter quelques éléments
de réponse au probleme de I'écart existant entre les
biomasses des zones d’enrichissement du large et
celles de la cote, entre les biomasses des eaux oligo-
trophes el celles des régions ou les sels nutritifs
remontent dans la couche euphotique {ddmes et
crétes thermiques, divergence équatoriale) et enfin
entre les niveaux d’abondance de ces différents

[Fi¢. 11. — Comparaison des biomasses du mésozooplancion
des zones coliéres et du large. a: Poids sec par métre-carré
pour les différenles couches d’eau. b: Poids sec par métre-cube
pour la couche 0-50 m au large et fond-surface a la cote.
¢: Concentrations de phosphore du mésozooplancton au ni-
veau du maximum d’abondance. Origine des données : (1)
Herpraxp el al. (1973} : {2} L BoroNe {1978 b}; (3) LE
BorgnNE ef Prive (19803 ; (4) Groupe MEDIPROD (1977)

A comparison of mesozooplankton biomass levels in coaslal and

open-ocean areas. & : Dry weighls per square-meler in several

layers. b : Dry weights per cubic-meler for the 0-50 m waler co-

lumn in offshore areus and botlom lo surface column in coaslal

ones. ¢ : Mesozooplankton phosphorus concenirations af the level
of maximum biomass
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liant la concentration de mésozooplancton au niveau du ma-
ximum {exprimée en quantités de phosphore) et l¢ poids sec
total de la colonne d’eau 0-100 m
GM regression line of the relationship belween mesozooplankion
maximum conceniration along ithe 0-100 m waler column (as
wg phosphorus.m-®) and 0-100 m dry weight

systémes d’enrichissement. Seul le mésozooplancton
sera considéré, sa biomasse reflétant bien la richesse
de l'ensemble des organismes de 50 pm & 10 cm
{cf. 3.2.1.). Les données utilisées permettent une
telle comparaison car elles proviennent de préléve-
ments effectués avec le méme filet (WP-2) et sont
exprimées dans la méme unité {poids sec). La
figure 11 présente, soit des moyennes observées
sur une période plus ou moins longue {d'une dizaine
de jours pour l'upwelling du Cap Timiris, Mauri-
tanie, 10 ans pour la station cotiére d’Abidjan,
Cote d’Ivoire), soit lors des points fixes du Golfe
de Guinée, de quelques jours seulement. Certains
d’entre eux reflétent une situation relativement
stable pour une vaste zone (points de situation
tropicale typique}, d’autres, un état passager (points
F a L de 'upwelling équatorial). La fig. 11 fait
apparaitre ces différences : l'upwelling équatorial
saisonnier engendre des biomasses plus élevées
que pendant le reste de I’année (points G, R et 5),
mais qui alternent avec des minima, de sorte que
I’ensemble de la zone présente, semble-t-il, une
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biomasse identique aux deux saisons {VOITURIEZ
el al., 1982).

Il existe plusieurs modes de comparaison de la ri-
chesse de régions différentes. Le plus simple consiste
4 considérer la biomasse de P'ensemble de la colonne
d'eau {fig. 11 a), mais il favorise les zones profondes.
Ainsi la profondeur de I'échantillonnage est-elle
de 200 ou 500 m au large, mais de 20 4 B0 m sur le
plateau continental de Mauritanie et de 35 m sur
celui de Gote d’Ivoire. Geci explique que 'upwelling
équatorial puisse apparaitre plus riche que les upwel-
lings cotiers (fig. 11 a). Mais il peut é&tre plus
intéressant de comparer, non pas les biomasses
totales, mais les concentrations en zooplancton des
traits fond-surface & la cote et 50-0 m au large
{fig. 11 b). Les upwellings cotiers apparaissent alors
nettement plus riches que l'upwelling équatorial
(rapport de 1,9 en faveur de l'upwelling du Gap
Timiris et de 1,7 en faveur de celui de Gote d’Ivoire).
L’upwelling équatorial est & son tour plus riche
que la zone équatoriale en saison « chaude » (rapport
de 1,8) et que les domes thermiques (rapport : 1,5)
et les eaux oligotrophes (rapport : 6). A son tour,
cette représentation n’est pas totalement satis-
faisante car elle risque de sous-estimer l'importance
des zones ol le maximum de biomasse zooplanc-
tonique se trouve situé plus profondément que dans
les zones d'upwelling ou de dome. G’est le cas de
la zone équatoriale en saison « chaude » et des eaux
oligotrophes. Pour pallier cette difficulté, on a donc
considéré la valeur du maximum de biomasse
zooplanctonique (exprimée en quantités de phosphore
par métre cube) observé le long de la colonne d’eau
{fig. 11 ¢), valeur plus intéressante aussi pour un
prédateur, sensible & la concentration de ces orga-
nismes dans le milieu. Les résultats se révélent
voisins des précédents, pour la couche 0-B0 m,
4 lexception de l’écart entre saison d’upwelling et
saison chaude dans la zone d’enrichissement équa-
torial, qui passe de 1,8 & 1,4. La figure 11 ¢ montre
que ceci provient du point R dont la biomasse des
50 premiers métres reflétait mal la richesse. Pour les
autres régions, les conclusions sont les mémes en
raison de l'existence de la relation liant la valeur
du maximum et la valeur intégrée de 0 4 50 m (rsp =
0,807; n =19) ou & 100 m (rs; = 0,888; fig. 12)
comme !'ont observé HERBLAND et VOITURIEZ
(1979) pour la chlorophylle ou la production primaire.

La comparaison des différentes expressions de
I'abondance du zooplancton qui vient d’étre faite
est un exemple de la difficulté que l'on ren-
contre lorsqu’on désire comparer la richesse de
régions différentes, ainsi que le souligne STEEMANN-
NieLsen {1955) 4 propos de la production primaire
de I'océan mondial. Il apparait important de déter-
miner, en plus de la biomasse totale, la distribution
verticale des concentrations et la valeur de ces
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derniéres, car il est probable qu'un prédateur du
zooplancton soit plus sensible & ces criléres d’abon-
dance plutdt qu’é celle de ensemble de la colonne
d’eau. Un certain nombre de points ressortenl,
toutefois, de celte étude :

1. Les upwellings cotiers de Mauritanie el de
Cote d’Ivoire engendrent des concentrations de
zooplancton supérieures 4 celles de l'upwelling
équatorial 4 40 W (fig. 11 b), mais il n’est pas cerfain
gue le bilan annuel soit toujours en faveur des
premiers, compte tenu de la permanence de l'enri-
chissement équatorial et du caractére saisonnier
des upwellings cdtiers.

2. Les domes de Guinée et d'Angola, aux périodes
ot ils ont été étudiés, sont moins riches que la diver-
gence équatoriale lorsqu'on considére la totaliié
de la colonne d’eau; la distribution superficielle
de leurs biomasses les fait toutefois apparaitre
4 peu prés aussi riches dans la couche 0-50 m
{fig. 11 b et 11¢c).

8. La convergence nord-équatoriale est une zone
de niveau élevé de biomasse toute I'année (points N
et T).

4. L’écart entre les poids secs des zones d’enri-
chissement et celles des eaux oligotrophes est
relativement faible : le rapport est de 1 & 3 avec
Pupwelling équatorial (points F & L) pour la couche
0-500 m, de 1 4 6 pour celle de 0-50 m. Cet écart
relativement faible confirme l'opinion de RazouLs
et Razouts (1978-1979), & savoir que la gamme de
variation ne dépasserait pas 1 & 10. Mais il est
possible que les eaux oligotrophes du maximum
de salinité subtropical qui ont été considérées,
ne soient pas les plus pauvres que l'on puisse trouver
dans I'Atlantique Sud.

5. 11 n'a pas été tenu compte des variations
spatio-temporelles des biomasses, chaque point fixe
étant censé représenter une situation caractéristique
de la structure hydrologique out il se trouve. La
délimitation géographique de ces structures est
décrite par HERBLAND el al. (1983 b).

4. LES QUANTITES D’AZOTE ET DE PHOS-
PHORE EXCRETES PAR LE ZOOPLANC-
TON ET LE MICRONECTOXN. RELATIONS
AVEC LA PRODUCTION PRIMAIRE.

Les sels nutritifs nécessaires a la production
primaire sont fournis a la fois par les processus
physiques qui les aménenl, des couches profondes
dans la couche euphotique et par la régénération
d’origine biologique. Pour les systémes du large
ou les apports d’origine terrigéne sont inexistants
et le benthos trop profond, EprLEY et PrTERsON
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{1979) estiment que la régénération assurerail & elle
seule plus de la moitié de la production primaire,
I'importanee varianl avec les régions concernées.
Une partie de celble régénéralion esl assurée par
Pactivité bactérienne, l'autre par Dexcrétion des
animaux pélagiques (dans le cas des zones hautu-
riéres), dont on ne considérera que la fraction de
taille supérieure 4 90 pm et inférieure 4 10 cm.
Ce chapitre, essentiellement consacré & la part
que peut jouer l'excrétion dans l'élaboration de
la production primaire, tentera aussi de distinguer
la part des ditférentes classes de taillle d’animaux
dans 'exerétion et de dégager les grands traits de
sa distribution verticale.

4.1. Importance respective des différentes catégories
de tailles d’animaux dans P’excrétion

D’'un point fixe & I'autre, I'importance de 1'excré-
tion assurée par le micro-, le méso- et le macrozoo-
plancton-micronecton dans V'excrétion totale d’azote
est peu variable {(tabl. VI) et le schéma de la figure 3
utilisant les valeurs moyennes est donc justifié.
L’excrétion d’azote est assurée essentiellement par
le mésozooplancton (86,6 %), le micronecton ne
contribuant. que pour 3 9, du total, ce qui est trés
inférieur 4 son importance dans la biomasse (20,9 9%,).
I’origine de cet écart doit étre recherchée dans les
valeurs des taux d’excrétion, trés inférieures a celles
du mésozooplancton, dans le cas des organismes
mieronectoniques. L’inverse se passe pour le micro-
zooplancton, de biomasse modeste mais de taux
métaboliques élevés, dont l'excrétion représente
en moyenne 10,3 %, du total de la colonne 0-500 m,
importance peut-8tre sous-estimée en raison de
I’absence de données concernant ces animaux pour
la couche 100-500 m.

L.e schéma de la figure 3 n’est pas tres différent
pour l'excrétion de phosphore ou I'excrétion minérale,
en dépit de rapports NH,/N:, PO,/Pr et Ng/Pe
distincls pour les trois catégories de tailles (Lt Bogr-
aNE et ROGER, 1983}, étant donné la forte dominance
du meésozooplancton.

L’'importance des différents éléments du réseau
trophique pour la régénération des sels nutritifs
a éké, semble-l-il, trés peu étudiée et les donmnées
a ce sujet concernent surtout les upwellings cotiers
de situations difficilement comparable a celles du
large. I.e benthos y assure en effet de 13 4 33 9
de la régénération totale de l'azote {WHITLEDGE,
1981 pour les upwellings du Pérou, de Mauritanie
et de CQalifornie) et le necton y excréterait une
quantité d’azote égale & celle du zooplancton (SmrTH
et WHITLEDGE, 1982, pour l'upwelling de Mauri-
tanie; WHITLEDGE, 1981, pour celui du Pérou (1)).

(1) Ce résultat de WaITLEDGE concerne une période de faible abondance d'anchois. Dans le cas inverse, lorsque ces poissons
sont nombreux, leur exerétion serait d'un ordre de grandeur supérieur & celle du zooplancion {WnITLEDGE et PAckarD, 1971).

Océanogr. trop. 18 (2): 419-460 (1983).
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TABLEAU VI

Quantités totales d’azote (Ny) et de phosphore {Pz) excrétées dans les couches 0-100 et 100-500 m (en patg N ou P.m™=.j?),

Importances respectives (en pourcentages de I'cxcrétion totale d’azote) de excrétion du micro-, du mésozooplancton et du

micronecton. Importance de 'excrétion dans les couches homogéne ot cuphotique (en pourcentage de I'excrétion dans les 100
premiers métres). NH, et PO, sont les excrétions minérales d’azote et de phosphore, respectivement

Total nitrogen (Nx) and phosphorus (Pr) excretion in 0-100 m and 100-500 m layers (as pgat N or P. m®.d*). Percentages of micro-
(50-200 wm), mesozooplankion (200-5000 um) and micronekion excretions. Percenlages of excretion in the mived and photic layers,
with respect fo 0-100 m excrelion. NH, and PO, are nilrogen and phosphorus inorganic excrelions, respeclively

7706 { 7706
Stations AW B* c* D* E¥ F 1 3 G H I J K L M N Q Q R S T
Excrétion totale NT 3180 1208 3108 2032 1732 4031 3143 5845 6015 9725 6373 7738 7920 9503 5853 7375 8900 3311 6333 6195 6155
Excrétion totale B, 11619 83T 1809 1146 T84 2346 2244 4530 3005 5247 3647 382 4507 5517 4109 4671 5074 1291 3595 4134 3768
° Excrétion totale P, 1203,1 69,9 184,9 137,5 325,1 307,0 311,5 536,2 429,9 690,1 352,9 486,7 515,2 535,3 352,8 459,0 597,3 80,5 347,8 320,1 270,7
- | Excrétion totale PO, 1113,5 43,3 104,5 79,5 65,0 166,4 158,9 303,5 219,7 370,6 215,3 313,9 325,1 371,5 174,6 255,2 348,8 92,3 206,3 171,6 149,4
1 | % excrétion micropk. | - - - - - 14,7 - - 1,5 3,8 11,0 14,1 85 107 22,0 151 13,3 13,2 10,7 15,6 15,1
0 | % excrétion mésozpk. | ~ - - - - 85,3 -~ - 87,5 95,4 87,6 85,0 90,5 88,3 77,0 84,2 86,1 86,4 88,6 83,6 84,1
o] % excrétion micron. - - - - - - - - 1 0,9 1,4 o8 1,0 09 09 oO,7 07 04 0,7 0,7 0,7
y % :z:;é;izn couche 20,5 28,2 23,9 84,7 84,8 UPW UPW UPW UPW UPW UPW UPW UPW 61,0 67,6 38,3 16,7 57,3 47,6 50,2 75,3
% zﬁ:;s’ti:secwche 87,0 87,8 84,0 84,7 100 82,2 - - 80,3 76,0 85,1 89,3 84,6 81,2 93,4 82,9 56,2 100 85,0 86,1 95,0
% excrétion 0-3100/ - - -~ - - - - - 83,8 85,6 88,8 - 91,4 91,9 93,7 92,1 - 88,4 84,9 88,7 90,4
0-500 m
Excrétion totale NT - - - - - - - - 1159 1632 807 - Ta4 840 395 630 - 434 1125 792 653
é Excrétion totale NH& - - - - - - - - 616 900 486 - 439 503 278 408 - 183 660 526 410
? Excrétion totale Py - - - - - - - - 97 126 67 - 56 45 26 35 - 52 75 56 40
g Excrétion totale POA - - - - - - - - 54 73 45 - 39 34 17 23 - 28 47 a3 25
0 | % excrétion mésozpk. |~ - - - - - - - 81,1 82,4 62,3 = 61,4 63,8 52,7 71,9 - 87,1 85,2 76,4 72,1
¥ 1 % excrétion micronec. |~ - - - - - - - 18,9 11,6 1.7 18
» » ' - 6 36,2 47,3 28,1 - 12,9 14,8 23,6 27,9

# Mésozooplancton seulement UPW : situation d'upwelling.

Les données de Gerrorro (1975), obtenues par
écho-intégration dans la zone équatoriale situent
la biomasse du necton a 15-20 9, de celle du micro-
necton ce qui permet de penser que son excrétion
est négligeable puisque les taux métaboliques sont
d’autant plus faibles que la taille des organismes est
importante d’une part et que l'excrétion du micro-
necton est elleeméme trés inférieure & celle du
zooplancton, d’autre part. Il existe d’ailleurs trés
peu de données sur la part de I'excrétion du micro-
necton dans la régénération, les seules 4 mnotre
connaissance représentant un cas particulier puisqu’il
s’agit du crabe rouge, Pleuroncodes planipes, dans
Uupwelling de Californie; pour WrITLEDGE (1981),
son excrétion représenterait de 44 & 68 9% de la
régénération de l'azote, aux périodes d’abondance
de cet animal. Au sein méme du mésozooplancton,
la classe 200-500 pm assurerait la part la plus
importante de l'excrétion dans Yupwelling mauri-
tanien, pour SwmiTH (1978), SmitH et WHITLEDGE
(1982) et WurTLEDGE (1981) et il est probable que
ce soit aussi le cas dans le Golfe de Guinée ol 60 %,
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de la biomasse du mésozooplancton est constitué
d’animaux de 200 & 500 pm (LE Boreng, 1977 a).
Enfin, le faible pourcentage calculé pour I'excrétion
du microzooplancton (fig. 3) doit &tre pris avec
précaution car il ne s’agit que de la fraction 50-
200 pm de cette catégorie de petits hétérotrophes.
La classe de taille inférieure, représentée par les
Protistes, pourrait en effet avoir un roéle important
dans la régémération, selon SiEBURTH (1977) en
raison de ses taux d’excrétion élevés. Les résultats
de Careron e al. (1979) dans une baie des iles
Hawaii, en sont une confirmation : l'essentiel de
Iexcrétion de la fraction 0-330 pm serait assurée
par la fraction inférieure & 35 pum. Le rble de
I’excrétion du microzooplancton dans la régénération
est probablement variable d’un systéme & l'autre :
il pourrait étre important dans un systéeme ou la
production primaire est réalisée par de petites
cellules, ce qui implique la présence de phytophages
de petite taille, tandis qu’il pourrait 1'étre moins
dans un systéme ou le phytoplancton est constitué
de cellules plus grandes. Mais la difficulté des études
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de flux sur le microzooplancton (< 50 pum) explique
que l'on en soit réduit & n’émetire que des hypo-
théses sur son importance, & 1'heure actuelle.

4.2. Distribution verticale de ’excrétion

L’essentiel de l'excrétion d’azote se fait dans les
100 premiers métres et est assurée, pour les 4/,
par le mésozooplancton (fig. 3). En moyenne,
¢'est-a-dire en tenant compte des migrations verti-
cales, 89,1 9, de I’excrétion des 00 premiers métres
se déroulent dans la couche 0-100 m (tabl. VIj.
A son tour, l'excrétion dans la couche euphotique
représente plus des 3/4 de cette derniére, 4 l'excep-
tion du point 0 pour lequel la profondeur du 1 9,
de lumiére n’est que de 40 m (tabl. VI). Ces résultats
montrent donc que la majeure partie de 'excrétion
a lieu dans la couche de production primaire.

Gomme dans le cas de la biomasse, la fraction de
Pexcrétion ayant lieu dans la couche homogéne
(en température) dépend de son épaisseur : le
coefficient de corrélation entre ces deux paramétres
est rsp = 0,860 (n = 13). Cependant, en raison de
I'influence de la température sur les taux, le pourcen-
tage de l'excrétion qui se produit dans la couche
homogéne, plus chaude, est supérieur 4 celui de la
biomasse présente dans cette méme couche.

4.3. Relations entre D’excrétion du =zooplancton-
micronecton et la production autotrophe

L’essentiel de lexcrétion du zooplancton se
déroulant dans la couche euphotique, I'azote et le
phosphore ainsi régénérés sont susceptibles d’étre
réutilisés rapidement par le phyfoplancton. La
question est de savoir & présent quelle contribution
Pexcrétion animale peut apporter & Iélaboration
de la production végétale. En théorie, il suffit
donc de comparer les quantités d’azote et de
phosphore excrétées dans la couche euphotique
(tabl. VI} aux quantités incorporées par le phyto-
plancton («uptake »}.

4.3.1. CAs DU PHOSPHORE

Aux points H et I de 'upwelling équatorial et S de
la zone d’enrichissemenl en «saison chaudey,
Hersranp (1984) estime que l’excrétion minérale
de phosphore du micro- et du meésozooplancton
représente de 16 & 27 9, de Vincorporation de 32P
aux deux premiers points et 13 9, au point 5. En
considérant l'excrétion totale de phosphore, ces
valeurs atteignent respectivement 27 a 50 9, et
23 %. En se basant sur les données d’assimilation
au C, qu’il convertit en phosphore par linter-
médiaire du rapport G/P de constitution des
particules, LE BorgNE (1977 b) déduit que la seule
excrétion de phosphate du mésozooplancton contri-
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bue & lélaboration de 52 ¢, de la production
primaire au point G («saison chaude») et 27 9
au point I (upwelling). Ces derniéres valeurs sont
donc deux fois plus fortes environ que celles fournies
par HErBLanD dont les résultals font apparaitre
des valeurs de C/P d’incorporation supérieures
A celles utilisées par Lr Borone (118 au point G,
104 4 F) et variables selon le niveau de la colonne
d’eau et la saison. La différence provient de la nature
des organismes responsables de lincorporation de
phosphore et de 1’assimilation des rapports G/P
de constitution a ceux d’incorporation : les mesures
d’incorporation de 32P de HERBLAND concernent
& la fois le phytoplancton et les bactéries, I'impor-
tance de ces derniéres étant plus grande dans la
couche homogeéne (présente aux points G et $)
qu’au niveau du maximum profond de chlorophylle,
tandis que lestimation de Lk Borexr porte sur
le seul phytoplancton. On comprend donc que pour
une méme quantité de phosphore excrété, la part
de I'excrétion dans l'incorporation sera plus impor-
tante st celle du phytoplancton est seule considérée,
ce qui est le cas de 'estimation de LE Borane.

[.a question de I'importance de I'excrétion dans
I'élaboration de la production primaire se heurte
donec au probleme de 'évaluation des besoins de
celle-ci en phosphore, de fagon analogue & ce qui
se passe pour l'azote. Une seconde inconnue réside
dans le role du microzooplancton de taille inférieure
4 B0 pm, qui n’a pas fait I'objet de mesures et qui
pourrait contribuer a la régénération pour une
part non négligeable.

4.3.2. GAS DE L'AZOTE

Par rapport au phosphore, 'azote serait 1'élément
limitant de la production autotrophe car, si l'on
observe toujours des concentrations décelables de
phosphore dans la zone hauturiére du Golfe de
Guinée, l'azote peut étre totalement absenl de la
couche homogeéne superficielle (OvpoT, 1983). Celle-ci
étant pourtant le sitge d'une production primaire,
il faut admettre que fout apport azoté par un
processus physique {advection) ou biologique (régéné-
ration) est immédiatement utilisé par le phyto-
plancton, & condition qu'il soit sous une forme
assimilable. Geci est le cas de ammonium dont
Iexcrétion par le zooplancton-micronecton repré-
sente en moyenne 58,4 9% de l'azote total excrété
dans la couche euphotique (Labl. VI}. Le reste,
représentant pres de 40 9, est excrélé sous forme
organique assimilable soit directement par les
végétaux (cas de l'urée), soit aprés minéralisation
bactérienne. L’incorporation de l'azote par le
phytoplancton pourrait étre mesurée par la méthode
de l'azote 15 (13N), mais celle-¢i s’est révélée d'une
utilisation délicate dans les eaux pauvres en azote,
ce qui est le cas de celles du Golfe de Guinée

23
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Fic. 13. — Relation entre la quantité de 1*C assimilée par le

phytoplancton et celle d'azote total excrétée parle zooplancton-
micronecton de la couche euphotique (Eyr) aux différents
points fixes (I’équation de la courbe est déduite de la droite de
régression de y en x calculée sur le logarithme des valeurs
d’assimilation et d’excrétion)
Relalionship belween phytoplankion “C assimilation and zoo-
plankton-micronecion iotal nitrogen excretion (Ewry) in the eupho-
tic zone and for the 19 long-duration stations (ihe equation is thal
of the y on x regression, compuied on logarilhms
of the original dala)

(GoLpMmaN, 1980; LE BOUTEILLER, rés. non publiés).
L’alternative consisterait a4 déduire l'incorporation
d’azote de l'assimilation de **C par l'intermédiaire
du rapport G/N d’assimilation du phytoplancton
et du rapport incorporationfassimilation. Ni l'un
ni lautre n’étant connu dans le Golfe de Guinée,
il a semblé préférable d’utiliser les seules données
d’assimilation de %C, en supposant qu’elles repré-
sentent un indice acceptable de Iincorporation
d’azote par le phytoplancton (admettant donc
implicitement que les rapports G/N sont relative-
ment constants d’un point fixe & I'autre), et de leur
faire correspondre les valeurs de l'excrétion azotée
du zooplancton-micronecton du tableau VI.

La figure 13 montre que ces deux séries de valeurs
sont corrélées positivement, ’exposant de la courbe
étant égal 4 1 et 'ordonnée & l'origine étant voisine
de 0. En premiére approximation, on peut donc
admettre un rapport constant entre 1’assimilation
de 1C (en abrégé : 14C) et l'excrétion totale d’azote

Océanogr. trop. 18 (2): 419-460 (1983).

par le zooplancton-micronecton (Exr). Ce résultat
n'est pas surprenant quand on sait que I'excrétion
est fonction de la biomasse zooplanctonique, elle-
méme corrélée positivement & la quantité de chloro-
phylle «a» dans le milieu {cf. 3.3.2.), ce qui est
également le cas de 14C, le rapport *G/Chla semblant
indépendant de la teneur en nitrate du milieu
{HerBranD et Le BouTeiLLEr, 1982).

La dispersion des points de la figure 13 ne permet
pas cependant de mettre en évidence une éventuelle
différence entre les situations dupwelling et les
situations tropicales typiques (3TT) pour le rapport
UG /Exr, les valeurs élevées de la figure correspondant
aux deux types de situations. En effet, la question
est de savoir si la présence de nitrates dans la couche
superficielle lors de I'upwelling équatorial entrainera
une production primaire nouvelle proportionnelle-
ment plus importante gqu'en STT, et par voie de
conséquence, un rapport 4G/Exc plus élevé. Le
probléme est d’ailleurs analogue lorsqu’on compare
ce rapport pour la couche homogéne des STT,
couche sans nitrate, et celui de l’ensemble de la
couche euphotique. La figure 14 fait apparaitre
les valeurs du rapport *CG/Ewxz pour les deux types
de situation, les points fixes étant classés en fonction
de lépaisseur de la couche homogéne en nitrate
(cas de lupwelling équatorial) et en température
{cas des STT) et pour les couches euphotique et
homogéne. Trois remarques peuvent é&tre faites
sur la valeur de ce rapport, dont la gamme de
variations est de 1 & 3,6 (#G/Exr =6 & 22) : (1) il
n'existe pas de différence significative entre STT
et upwelling; (2) le rapport diminue lorsque I'épais-
seur de la couche homogéne en nitrate augmente,
cette derniére caractéristique pouvant traduire une
évolution de l'upwelling dans le sens d’une matu-
ration de ce systéme; (3) “C/Exr est plus élevé
dans la couche homogéne dans 7 cas sur 10, la
différence n’étant pas significative avec le test des
signes {il y a en fait 12 stations de STT, mais les
deux couches sont confondues aux points E et D).
Si le rapport entre lincorporation de l'azote et
Passimilation de 4G était le méme aux 19 points
fixes, on pourrait en conclure que : {1) I'excrétion
du zooplancton confribue & Vélaboration d'une
fraction de la production végétale qui semble
indépendante de la classification en STT et upwel-
lings; (2) que cetle fraction, qui peut &tre exprimée
en pourcentage de la production primaire, est peut-
étre plus faible dans la couche homogéne et (3)
quelle augmente des stations d’upwelling « jeune »
vers celles d’'upwelling plus évolué. '

L’absence de différence observée entre stations
dupwelling et STT ne signifie pas pour autant
que la part de excrétion animale dans la production
primaire de régénération soit la méme dans les deux
types de structures, car il n'a pas été tenu compte
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Stations

C.H(m) 10 20 20 30 40 40 50§ 10 16 22 25 30 30 30 37 40 40 75 90

UPWELLING

STRUCTURE TROPICALE TYPIQUE (STT)

F16. 14. ~— Valeur du rapport “C/Eyp aux différenls poinis fixes classés en situations d’'upwelling et tropicales typiques et en fonction
de U'épaisseur de la couche homogéne en nitrate (upwellings) ou température (STT)

(7 assimilationfiolal nitrogen excrelion ratio al the several-day long stations. These are ranked according fo the two hydrological siruciures
(upwellings and lypical iropical situation, STT) and the depth of the mized layer (steady niiraie concenirations in upwellings, sieady
lemperature in STT)

de l'excrétion des organismes de taille inférieure
4 50 pm, dont limportance est peut-étre plus
grande dans la couche homogeéne des STT. Le
point (2}, en revanche, est paradoxal car on aurait pu
s’attendre & ce que la couche chaude et dépourvue
de nitrates soit I'objet d’une excrétion relativement
plus importante que dans ’ensemble de la couche
euphotique et d’une assimilation de G relativement
faible, au contraire. Trois explications peuvent
étre apportées 4 cette observation. Tout d’abord,
Passimilation de 1*C a pu &tre surestimée, ce qui
irait & l'encontre de ce que pense GoLDMAN el al.
(1979), Mc CartHY et Gorpman (1979) et Lr et
Gorpman (1981) : la méthode au C, telle qu’elle
est utilisée généralement, tendrait & sous-estimer
I'assimilation dans les eaux oligotrophes, au sein
desquelles on peut classer la couche homogéne.
La seconde explication a trait de nouveau & l'excré-
tion de la fraction du zooplancton inférieure &
50 pm, qui, si elle était plus importante dans la
couche homogeéne, pourrait rendre le rapport “G/Exc
plus faible et donc plus proche de celui de ’ensemble
de la couche euphotique. Si donc la fraction << 50 pm
suppléait & l'excrétion des organismes de taille
supérieure, dans la couche homogéne, on pourrait
s'attendre & ce que MC/Ewnr soit plus élevé dans
les STT ou la couche homogéne est épaisse, ce qui
n’apparait pas sur la figure 13 pour les points B,
T, O, E et D. Cette constatation tendrait & montrer
que la part du zooplancton de taille supérieure
4 50 pm serait sensiblement la méme dans P'élabora-
tion de la production primaire de régénération,
en supposant que le rapport incorporation d’azotef
assimilation de 4G soit & peu prés le méme & toutes
les stations. Ceci nous améne 4 la troisiéme explica-
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tion. Il est probable, en effet, que ce rapport soit
différent pour la couche homogéne et pour 'ensemble
de la couche euphotique, & I'instar de ce qui se passe
pour le rapport incorporation de phosphore/assimila-
tion de carbone de HERBLAND (1984). En conséquence
4G peut 8tre variable sans pour autant que ce soit
le cas de 'importance de 1'excrétion dans la produc-
tion végétale.

4.3.3. GONCLUSIONS

[étude qui vient d’étre faite montre qu'il est
encore prématuré de déterminer le rdle joué par
I'excrétion des animaux de taille supérieure & 50 um
dans ['élaboration de la production primaire, faute
de données fiables sur les besoins réels du phyto-
plancton en azote et phosphore. Pour leur part,
les valeurs d’excrétion du zooplancton qui ont été
utilisées (tabl. VI), représentent une estimation
minimale de lexcrétion animale, d’une part en
raison de l'inconnue que représentent les animaux
de taille inférieure & 50 pum et d’autre part de la
méthodologie employée. Les expériences d’une ving-
taine d’heures dont on a pris les résultats, fournissent
en effet des taux d’excrétion plus faibles que ceux
obtenus lors d’incubation de durée plus courte
(Roger, 1978; Le BorenNE, 1979) et ['utilisation
du schéma de distribution verticale diurne a sans
doute entrainé également une sous-estimation de
I'excrétion puisque, les animaux se trouvant situés
& des niveaux plus profonds et plus froids le jour
que la nuit (cf. 3.1.1.), ont des taux d’excrétion
plus faibles & cause de l'effet de la température.
Il est probable que la totalité de I'excrétion d’azote
puisse étre réutilisée rapidement par les végétaux :

23—1
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Iammonium et ['urée, incorporables immédiate-
ment, représentent 66 9, de l'excrétion totale en
moyenne (1); les autres molécules, dont la nature
n’a pas 6été déterminée, sont probablement des
molécules organiques simples, telles que les acides
aminés {JoHANNEs et WeBB, 1965; Jawen, 1969)
qui peuvent étre également réutilisées rapidement
par le phytoplancton.

L’absence de différence significative, que l’on
constate sur les valeurs de la figure 14, entre upwel-
lings et STT pour Vexcrétion totale d’azote se
retrouve aussi pour celle d’ammonium et pourrait
bien étre réelle. En effet, dans un systéme en
équilibre ot les biomasses du zoo- et du phytoplanc-
ton sont couplées (cf. 3.3.2.), tout accroissement de
Iabondance des végétaux consécutifs & un enri-
chissement de la couche euphotique en nitrate,
s’accompagne rapidement d'une augmentation de
I’'abondance du zooplancton. Et ceci a pour effet
de limiter le taux de croissance du phytoplancton
d'une part et d’augmenter I’excrétion d’autre part,
de sorte qu’il n’est pas obligatoire que le pourcentage
de la production primaire nouvelle, varie. L'un
des indices de ce contrdle par les herbivores est la
présence des teneurs non négligeables de nitrate
que l'on observe dans la couche euphotique pendant
I'upwelling équatorial, ce sel nutritif n’étant pas
totalement utilisé par le phytoplancton dont la
biomasse est limitée par le « broutage ». C’est égale-
ment & la méme période que I'on observe les teneurs
les plus élevées en ammonium (Oupot, 1983), preuve
que cet élément n’est pas utilisé entiérement non
plus dans la couche euphotique. L’apport d’azote
dépasse donc alors la demande de la production
primaire, dont la fraction assurée par l’excrétion
n'est peut-&tre pas plus faible qu’aux périodes ou
le nitrate se trouve davantage en profondeur. Cette
constatation est a rapprocher de celle de WHITLEDGE
(1981) qui note, lui aussi, que la part de la production
de régénération dans la production primaire totale
n’est pas sensiblement différente dans les zones
cdtieres avec upwelling que dans les autres zones
néritiques.

5. LES QUANTITES DE MATIERE ORGANIQUE
PRODUITES PAR LE ZOOPLANGTON. RELA-
TIONS AVEC LES PARTICULES { < 50 pm)

L’accroissement de biomasse d'une population
zooplanctonique, déterminé avant toute prédation,
définit la richesse d’une zone dans la mesure ol
il représente la quantité de matiére organique
qui peut étre prélevée par l'échelon trophique

supérieur sans pour autant que les stocks ne soient
entamés. La production, ainsi définie, constitue
également une meilleure base d’estimation de la
production des zooplanctonophages que celle du
phytoplancton car la nuftrition du zooplancton
ne se fait pas aux seuls dépens de la production
primaire, les autres particules (hétérotrophes, détri-
bus) entrant également dans sa ration. Le probléme
du rdle des particules qui ne sont pas autotrophes,
sera plus particuliérement discuté dans la suite
de ce chapitre.

Les valeurs de la production du zooplancton
qui sont présentées ici sont les premiéres sur la
partie hauturiére du Golfe de Guinée, les données
actuellement publiées sur les eaux du large ayant
trait surtout & l'océan Pacifique (Peripa, 1978;
VinograDOV et SuusakIna, 1978). Elles ne concer-
nent que le micro- et le mésozooplancton des
100 premiers métres, faule de valeurs sur le macro-
plancton-micronecton pour les raisons développées
dans Roger (1982 b). Mais la production de cette
derniére catégorie dans la couche 0-100 m est trés
vraisemblablement négligeable comparée & celle du
mésozooplancton, 4 cause de biomasses faibles
4 ce niveau {cf. 3.2.1.) et en raison de taux de
production faibles, eux aussi. D’aprés MAUCHLINE
(1977}, le rapport P/B, entre la production journaliére
et la biomasse, serait de 2,4 % pour Euphausia
pacifica au large de I'Orégon et de 1,3 9%, pour un
autre Euphausiacé, Meganycliphanes norvegica (ses
valeurs de P/B annuel ont été divisées par le nombre
de jours qu'a duré la production), valeurs tres
inférieures 4 celles du tableau IX de LE BoRGNE
et Rocer (1983) pour le mésozooplancton et le
microzooplancton. Les poissons épi-, méso- el
bathypélagiques qui constituent une autre fraction
importante du micronecton, ont en général une
durée de vie de plus de 6 ans et des rapports P/B
encore plus faibles que ceux des Kuphausiacés,
si I'on se référe & CHILDRESS el al. (1980). Enfin,
la production du macrozooplancton-micronecton est
en partie le fait d’organismes zooplanctonophages,
qui ne peuvent donc étre associés au zooplancton,
essentiellement microphage {L.e BoreNE et RoGER,
1983).

5.1. Les valeurs de production de carbone, azote,
phosphore et poids sec aux points fixes. Impor-
tances respectives du micro~- et du méso-
zooplancton

Telle qu’elle a été calculée, la production journa-
litre concerne essentiellement P’accroissement de

(1) La valeur de 66 % est la somme de 58 % pour I’excrétion d’ammonium et de 8 % pour celle de I'urée (valeur obtenue a
partir des tableaux des annexes IV et V de Li BoraNE et RoGgEr, 1983).
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TaBrLEAUy VII

Production {en mg C, N, P.m-2.j-!} du micro- et du mésozooplancton dans la couche 0-100 m. Importance de la production du micro-
zooplancton. Coefficient de transfert (rapport entre production du zooplancton et production autoirophe), eflicience écologique
{DK,), estimation de I'importance de la production autoirophe par rapport a la production totale des particules <50 pm pour un
rendement d’assimilation, D —= 0,6 et D = 0,9. Estimations de I'ingestion de phosphore par le zooplancton, Iz (mg P.m=2.j?) et
temps nécessaire pour la consommation de la totalité de la biomasse de phosphore organique particulaire (POP). (Voir détails dans
le texte)

= noidsg sec * * nasg de
polds sec; ~ pas de

P

i

donnée
agnnee

gur le
nn Trie

pou
Micro- and mesozooplankion production (mg C, N, P.m2.d) in lhe 0-100 m layer — Microzooplankion importance in tolal zooplankton
production — Transfer coefficient between zooplaniton and aulotrophs, ecological efficiency (DK, ), assessment of the importance of phyto-
plankton production in total production of <50 um particles for an assimilation efficiency D = 0.6 and D = 0.9. Assessmenl of phosphorus
ingestion by zooplankion, Iz (mg P.m*®.d') and time required for the ingestion of the whole particulale organic phosphorus (POP).

PS = dry meight; * = no data on microzooplaniion
Paints fixes A B (o D E F 7;06 G H 1 J X N o] Q R S T
Production microzoo- - - - - - 47,3 - 63,9 73,6 65,8 90,5 35,1 92,0 01,4 17,3 97,3 80,0 36,2
c " mésozoo- 167,5 51,3 132,4 190,7 129,1 234,9 311,9 457,8 749,9 183,8 299,6 213,2 252,8 137,1 116,7 174,1 417,0 162,8
A Prod.micro/ - - - - - 16,8 - 12,3 8,9 26,4 23,2 14,3 26,7 42,5 12,9 26,2 16,1 18,2
Prod. (micro+méso} (%)
f Coefficient de 23,9* 7,9% 32,2% 47,5% 63,2% 33,3 - 86,7 72,3 18,0 41,8 17,7 21,8 15,9 58,8 58‘,7 34;3 22,9
B transfert (%)
0
Frficience D = 0,6{17,5 16,1 19,6 23,5 20,6 25,8 20,2 27,6 23,9 187 20,9 245 13,3 159 22,4 28,6 13,3
: éeolozique ""{o:o,g 26,2 26,2 29,3 353 30,9 387 - 39,3 31,4 358 281 31,3 368 20,0 23,9 33,6 42,9 20,0
Prod. autot. 7 {D 7 0,6 73 204 61 49 33 77 - 23 38 133 45 118 112 84 27 38 83 58
Prod. part. ""{o =0,9{130 306 91 74 49 116 - 45 43 199 61 177 169 126 A1 57 125 67
P Production microzoo- - - - - - 1,02 - 1,13 1,43 1,43 2,77 0,8 2,15 2,04 0,37 1,98 1,80 0,79
‘; " Mé50200~ 4,06 1,14 3,20 4,04 2,76 4,98 6,82 10,39 17,34 4,29 6,85 4,92 5,78 2,93 2,8 6,13 9,30 3,76
s S:Z::(Eiz:simésc’(%) - - - - - 17,0 - 9,8 7,6 25,0 28,8 14,6 27,1 40,6 13,6 24,2 16,2 17,4
: Ingestion, I, {D = 0,6/ - .- - - - - - 44,0 68,3 30,0 47,0 38,7 41,3 43,3 16,0 34,0 38,7 24,3
0 {D:O,Q - - - - - - - 29,3 45,6 20,0 31,3 25,8 27,6 28,9 10,7 22,7 25,8 16,2
R pop s I,gours)(D = 0,6( - - - - - - - 2,3 1,5 3,0 2,0 45 1,8 3,9 4T 43 1,5 2,
£ {D = 0,9] ~ - - - - - - 3,1 2,3 4,6 3.1 6,7 2,6 5,8 7,0 6,4 2,3 3,
Production microzoo- - - - - - 9,51 = 12,63 14,55 13,24 17,63 7,44 17,90 19,05 3,90 19,57 15,58 7,27
% " mésnzoo- 38,57 12,52 132,86 46,73 32,47 57,52 77,36 118,71 194,37 48,20 75,98 53,54 60,18 30,79 30,27 68,84 106,90 42,22
T Prod. micro /
£ Prod. [microsméso} (%) - - - - - 4,2 - 9,6 7,0 21,6 188 12,2 22,9 382 19,4 22,1 12,7 14,7
PS Prod. (microsméso) 525%  139%  394* 5428 360% 743 788% 1321 2360 629 935 592 994 683 346 922 1318570
biomasse {exuvies comprises) et, dans une faible apparait indépendant de la richesse de la zone
mesure, une partie de la reproduction (L.LE BorenE, (L BoreNE et RoceR, 1983) : les points de biomasse
1982 ¢}. Il s'agit donc surtout de la quantité de élevée ont aussi des productions élevées et I'inverse
zooplancton qui peut étre prélevée chaque jour se passe pour les points fixes de biomasse faible.
par les zooplanctonophages, dont l'abondance est Mais, dans le détail, les variations non négligeables
souvent exprimée en poids humide plutot qu’en de P/B, entrainent des modifications plus ou moins
carbone, azote et phosphore. En conséquence, la sensibles de 1’ordre observé pour les biomasses.
production du zooplancton a été exprimée dans ces Ces variations semblenl en relation avec la nature
différentes unités {tabl. VII, fig. 15}, le poids humide des particules (Le BoreNE et Rocer, 1983) dans
pouvant étre déduit approximativement du poids le cas de P/DB du mésozooplancton, a l'exception
sec en multipliant ce dernier par 10. du point S dont la valeur est anormalement élevée.
Le schéma de la figure 15 pour la production [existence de telles variations rendrait donc délicate
ne remet pas fondamentalement en question celui des l'utilisation d’un rapport Production/Biomasse com-
biomasses et ceci était prévisible car le rapport P/B mun & ’ensemble des stations.
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Fie. 15. — Biomasse et production du micro- ¢t du mésozooplancton {en poids sec ; p.s.) dans les 100 premiers métres. On peut

estimer le poids frais & 10 fois la valeur du poids sec, environ

Standing stock and production (in dry weight, p.s.) of micro- and mesozooplankion in the 0-100 m layer. Wet weight may be taken as
10 times the dry weight

La production du microzooplancton, dont les
rapports P/B sont le plus souvent, supérieurs & ceux
du mésozooplancton, représente une part plus
importante de celle de I’ensemble du zooplancton
{fraction 50-5 000 pm) que si on considére sa bio-
masse, comme on I'a vu précédemment aussi pour
Pexcrétion : 8,9 % au point H et 42,5 % au point, O,
pour le carbone (tabl. VII). Ces valeurs de pourcen-
tages sont différentes pour I'azote et le phosphore,
toujours & cause de lexistence de rapports G/N
et N/P de constitution, distincts pour le micro-
et le mésozooplancton (Le Borene et RoGER,
1983). Mais dans la mesure ot l'une eb I'autre de
ces catégories dimensionnelles sont essentiellement
constituées de microphages, animaux ingérant des
particules inférieures 4 50 pm, il est logique de les
associer & I’avenir.
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5.2. Rapports entre Ia production zooplanetonique
et les particules < 50 pm dans Ia couche 0-100 m

5.2.1. GENERALITES

Les valeurs de production du zooplancton sont
le résultat d'un calcul assez complexe faisant inter-
venir la mesure d’un grand nombre de paramétres :
taux d’excrétion & plusieurs températures, distri-
bution verticale de la biomasse, moyenne du poids
sec au cours de cycles de 24 h, rapports G/N/P
des particules, du zooplancton, de son excrétion
et de ses coefficients d’assimilation pour le caleul
du rendement net en croissance, K,. L’un des moyens
de valider ces résultats est de les comparer 4 ceux
de la production des proies du zooplancton, les
particules inférieures 4 50 pm, cette comparaison
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Fig. 16. — Schéma simplifié des biomasses et des flux au sein

des particules de taille inférieure 4 50 pm
(MOD = matiére organique dissoute)
A simplified diagram of standing stocks and fluxes in <50 pum
particulate level (MOD = dissolved organic matter)

permettant en outre de connaitre le rendement
du transfert des particules au zooplancton.

Le rendement habituellement utilisé est Vefficience
écologique, défini par SrosopkiN (1968) comme
étant le rapport entre, d’une part, la quantité de
nourriture ingérée aux dépens du niveau n de la
chaine trophique et d’autre part, la quantité de
nourriture ingérée aux dépens du niveau n-1. Dans
un systéme en équilibre, ot la biomasse est constante,
les pertes compensent les gains en production et
lefficience écologique devient alors le rapport :

. . Production échelon n
Efficience écologique == —— ———- -
Production échelon n-1
L'hypothése de l'état d’équilibre sur une période
de quelques jours peut étre faite pour les points
fixes et la couche 0-100 m, ou aucune tendance
4 augmentation ou & la diminution de la biomasse
n’est apparue nettement {fig. 1), Elle est également
justifiée indirectement par 'existence de la relation
poids sec-chlorophylle {cf. 3.3.3.), mais n’est valable
que pour des périodes courtes, de ’ordre de quelques
jours. A plus long terme, en effet, on doit envisager
des systémes évolutifs comme ceux de ViNOGRADOV
et SmHusHKINA (1978).

Dans le cas du zooplancton, constitué essentielle-
ment de microphages (LE BoranNE et Rocer, 1983),
I’échelon n-1 est représenté par les particules.
Inversement, comme on l'a vu précédemment,
les autres microphages du micronecton et du necton
ont toute chance d’avoir une production négligeable
devant celle du micro- et du mésozooplancton,
de sorte que l'échelon ne comprend presque exclusi-
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vement ces derniers. l.a seule exception est celle
du point H ol de fortes concentrations de Salpes
ont ¢té observées (I.e BoreNE, 1982 d). Ces animaux
microphages, de répartition extrémement surdis-
persée et, de grande taille, ont mal été échantillonnés
par les filets utilisés pour prélever le mésozooplancton.

La production de l'échelon n-1 comprend la
production autotrophe nette (accroissement de bio-
masse, seulement) et une production ¢non auto-
trophe » constituée de détritus et de petits hétéro-
trophes se mnourissant de phytoplancton ou de
particules auxquelles sont associées des bactéries
{fig. 16). La production de 'ensemble de ces particules,
Pe, et celle du zooplancton, Pz, permettent le calcul
de lefficience écologique, Pz/Pe. Dans le cas d'un
systéme en équilibre, la production nette des
particules (valeur obtenue aprés soustraction des
pertes en sédimentation hors de la couche 0-100 m)
est égale & l'ingestion du zooplancton, Iz, de sorte
que Vefficience, Pz/Pr devient le rapport Pz/ls
qui n'est autre que K,, le rendement brut en
croissance du zooplancton. K; peut étre exprimé
en fonction de K,, rendement net en croissance
calculé & tous les points fixes pour G, N et P d’'une
part et D, rendement de l'assimilation, rapport
entre la quantité de nourriture assimilée et celle
ingérée, d’autre part : K; = DK, (Le Borcng,
1978 a). Ainsi :

efficience écologique = P = P = DK, (5)

Pr In

Un cas particulier de lefficience écologique est
celui ol le zooplancton est phytophage. Pr devient
alors égal & la production autotrophe, P: et l'effi-
cience écologique est alors dénommée « coefficient
de transfert» («transfer efficiency») ou ¢efficacité
du zooplancton » (N1vaL ef al., 1975) :

coefficient de transfert = — (6)
I

L.a comparaison du coefficient de transfert et de
Pefficience écologique permet théoriquement de
déduire la part de la production autotrophe, Pri,
dans la production nelte des particules, Pr, de la
fagon suivante :

P2 Pz P: 1
— = A e - = - (7)
P P» Pr a
a est le rapport : coefficient de transfert/efficience
écologique.

5.2.2. L’EFFICIENCE ECOLOGIQUE

La relation (5) suppose connu le rendement de
I'assimilation, D, qui n’a pas été déterminé aux
points fixes & quelques exceptions prés (LE BorGNE,
1982 ¢). On le prendra égal 4 0,6 et 0,9, valeurs
extrémes que l'on observe dans la littérature
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TABLEAU VIII

Revue (incompléte) des valeurs du rendement d’assimilation, D, pour le carbone.

A review of some of the values of the assimilation efficiency, D, found in the lilerature for carbon

Auteur (s) Animal D(%)
MARSHALL et ORR (1955) Calanus 53 -~ 78
LASKER (1966) Euphausia 46 - 95
LASKER (1970)* Euphausia 93
TAGUCHL et ISHIT (1972)% Calanus 75 ~ 85
CONDREY et al. (1972)* Penaeus 68
CONOVER et LALLT (1974) Clione 94
PETTPA et al. (1975) Copépodes 43 = 52
REEVE et al. (1978) Mnemiopsis 14
BAMSTEDT et HOLT (1978) Euchaeta 92 = 94
RASSOULZADEGAN (1978) Tintinnide 67

Undinula 86
GERBER et GERBER (1979) { i

petits copép. © 87
COPPING et LORENZEN (1980) Calanus 96
MORGAN (1980) Palaemonetes 83
SCHNACK (1982) Calanoides 46 - 93
ROSS (1982) Euphausia 81

{Salpa 56 - 70

LE BORGNE (1982c)

Glaucus 85

* in CONQVER (1978)

(tabl. VIII). Les valeurs de l'efficience écologique
du tableau VII varient de 13,3 9% a 28,6 9%, pour
D =0,6 et 20,0 & 42,9 9% pour D =0,9. Dans
tous les cas, cette valeur est supérieure & 10 9,
chiffre que I'on a longtemps pris pour les transferts
d'un maillon & l'autre du réseau trophique et qui
est mis en doute actuellement. Pomeroy (1979)
estime en effet que cette valeur de 10 % ne permet
pas d’arriver aux productions ferminales observées
et, préconise, lui aussi, l'utilisation du terme K,
de préférence au coefficient de transfert, puisque
la « chaine » alimentaire n’est pas «linéaire ». Autre-
ment dit, le zooplancton se trouve a la fois au
niveau secondaire lorsqu’il ingére du phytoplancton
ou des détritus et au niveau tertiaire lorsqu’il ingére
de petits hétérotrophes qui se nourrissent aux
dépens du phytoplancton ou des particules détri-
tiques.

5.2.3. LE COEFFICIENT DE TRANSFERT

Les valeurs du coefficient de transfert, Pz/P:
ont été calculées pour le carbone (tabl. VII), seul
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élément pour lequel on dispose de données sur la
production primaire. Ce coefficient apparait bien
plus variable que lefficience écologique puisqu’il
est de 8 9, au point B et de 87 9, au point G. Dans
ce dernier cas, la seule production autotrophe serait
trés insuflfisante pour couvrir les besoins du zoo-
plancton en production (croissance et reproduction)
et en respiration-excrétion (dépenses métaboliques).

Ainsi sont posés le probléme des variations du
coefficient de transfert d'un point fixe & l'autre
et celui des valeurs anormalement élevées, incompa-
tibles avec le maintien & terme d'une production
zooplanctonique. Plusieurs éléments de réponse
peuvent &tre apportés, certains ayant trait aux
méthodes d’évaluation des productions autotrophe
et zooplanctonique, les autres & la structure du

réseau trophique.

5.2.3.1. Les incertitudes sur les valeurs de production

En ce qui concerne la production autotrophe,
le probléme réside dans la signification des valeurs
fournies par la méthode au C, différente selon
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qu'elle représente une valeur de production primaire
obtenue aprés utilisation par les phytophages de
taille inférieure & 50 pm ou une valeur brute, avant
«grazing ». Dans le premier cas, les valeurs d’assimi-
lation de 4G représenteront une estimation correcte
de la production utilisable par le zooplanclon
(> b0 pm}; dans le second, une surestimation, car
une partie est destinée aux phytophages les plus
petits. En pratique, il est probable que les valeurs
d’assimilation de #C obtenues avec des incubations
de 11 h(cas présent) représentent une sous-estimation
variable de la production primaire netle (augmen-
tation de biomasse du phytoplancton). Il s’agit
d’une sous-estimation car des phytophages de taille
inférieure & 50 pm, introduits avec le phytoplancton
dans le milieu expérimental, ont pu ingérer une
partie des algues, le transfert s’accompagnant d’une
perte de radioactivité par respiration-excrétion. L.a
sous-estimation est variable, ensuile, en raison
d'une part de l'influence de la durée du temps de
renouvellement sur le marquage et, d’autre part,
de I'importance, elle aussi variable, de la biomass2
des petits phytophages dans les flacons d’incubation
de la production primaire. S'il existe un lien entre
la taille des organismes et la richesse observée aux
différents points fixes, ainsi que le suggére le
chapitre 3.2.1., on pourrait donc imaginer que la
sous-estirnation de la production primaire soit plus
importante dans les eaux oligotrophes (points B, D,
E, Q) que dans les eaux riches puisque le temps de
renouvellement et I'importance des petits phylo-
phages (<< 50 pm) y sont plus grands. En consé-
quence, le coefficient de transfert devrait y étre plus
élevé. Il n’en va pas ainsi, ce qui tendrait & montrer
soit que la sous-estimation de la production primaire
n’est pas lie fortement & la richesse du milieu, soil
que d’autres sources de varialion plus importantes
en masquent les effets.

Le deuxiéme élément du calcul du coefficient de
transfert est la production zooplanctonique de
carbone, Pz, dont la valeur dépend de la biomasse
des 100 premiers métres et du taux de production
moyen, déduit de celui de I'azote par I'intermédiaire
du rapport G/N de constitution (L Borani, 1982 ¢).
A son tour, le taux de production d’azote dépend
du rendement net en croissance, K, et du taux
d’excrétion totale d’azole, lui-méme fonction de la
température et de la distribution verticale de la
biomasse (cf. 2.3.1.). Les incertitudes sont faibles
pour le rapport G/N et la biomasse est une valeur
moyenne qui tient compte de la migration verticale
du zooplancton. L.a prise en considération de la
distribution verticale diurne pourrait entrainer une
sous-estimation du taux d’excrétion (ef. 3.1.1.},
tandis que celle de Uexcrétion totale (organique
et minérale) pourrait entrainer une surestimalion,
dans la mesure ot l'excrétion organique ne seraib
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pas constituée exclusivement de produits terminaux
du catabolisme (comme l'urée}). Enfin subsiste
Uincertitude sur le terme a, du calcul de K,, pris
égal & 1 (LE Borang, 1982 ¢). L’étude du pourcen-
tage de production autotrophe dans la production
particulaire {terme a de l'équation (7)) permettra
de discuter davantage du réalisme des valeurs
du taux de production zooplanctonique.

5.2.3.2. Les variations du coefficient de transfert

lices & la slructure du réseau lrophigue

Les variations du coefficient de transferl, peuvent
correspondre & des états différents de la relation
zoo-phytoplancton, la production de ce dernier
pouvant étre élevée, faible ou équilibrée par rapport
4 celle du zooplancton ainsi qu’on l'observe dans
les zones néritiques ou lagunaires (I.E BoRrGNE
et Durour, 1979, LonGHURST, sous presse). Mais
cette notion de wariabilité de la relation zoo-
phytoplancton semble difficilement compatible avec
Pobservation faite en 3.3.2. sur I'équilibre des deux
biomasses.

Enfin, la wvariabilité du coefficient de transfert
peut traduire des changements dans l'importance
que joue la production autotrophe dans la produc-
tion totale des particules et donc, dans la ration
du zooplancton. En effet, des valeurs élevées du
coefficient de transfert peuvent indiquer que la
production autotrophe est insuffisante pour entretenir
celle des microphages sauf si les stocks de phyto-
plancton sont utilisés et, dans ce dernier cas, le
systéme ne peut éire maintenu en équilibre que si,
4 terme, intervient une production « non autotrophe ».
Il faut alors supposer que les microphages sont
aptes & modifier leur régime alimentaire en fonction
de la nature des particules, hypothése basée sur le
caractére «opportuniste» du régime alimentaire
de ces animaux (PouLer, 1973, 1978; GAMBLE,
1978; Cugrvin, 1978; Havwarp, 1980), qui ingére-
raient les proies les plus abondantes dans le milieu
pourvu qu’'elles puissent étre capturées. Le régime
omnivore du zooplancton permel donc d’atténuer
Veffet des variations qui régnent au sein des parti-
cules, dont I'un des aspects est la part que représente
la production aufotrophe dans la production totale.

5.2.4. ITMPORTANCE DE LA PRODUCTION AUTOTROPHE
DANS LA PRODUCTION TOTALE DES PARTICULES

Si P'on admet que les valeurs d’assimilation
de "G par les aulotrophes sont obtenues avant
toute ingestion par les phytophages, il est possible
d’estimer l'importance de la production primaire
par rapport 4 la production de ['ensemble des
particules (P«/Pr) par I'équation (7). Les résultats
de cette estimation figurent sur le tableau VII et
varient de 23 a 204 9, pour D = 0,6 et 41 4 306 9,
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F1e. 17. — Biomasses, production et excrétion de phosphore pour les quatre catégories de tailles d’organismes aux différents points
fixes, pour la couche 0-100 m (biomasse en mg P.m", flux en mg P.m=2.j?)

Phosphorus standing stock, productzon and excretion for the four size-classes of planlctamc pariicles and the various stations, in the

UV SO, g

0-100 m layer (biomass in mg P

pour D =0,9. On peut fixer la limite supérieure
de ce pourcentage a 100, puisque par définition,
P: << Ps. Or, cette valeur est dépassée dans quatre
cas (points B I, K, N) pour I'estimation de D la
plus basse, lorsque le coefficient de transfert est
inférieur a Uefficience écologique {(a > 1). Cecl
refléte I'existence d'une erreur sur la valeur de l’un
des trois dléments entrant dans le calcul de a : la

production au G, P1, le rendement net en croissance
du zooplancton, K, et la production zooplanctonique,
Pz. L’examen du tableau IX de LeE BoreNE et
Rocer (1983) fait apparaitre que les points fixes B,

T V 1\T f\h"’ 1&5 ‘70]5117‘0 ]ﬂﬁ 'n]"c ‘Ff\';k]ﬂﬂ {qﬂ T\Y‘f\f]'l"lf'_

I, K, N ont les valeurs les plus faibles de produc
tivité zooplanctonique (rapport P/B), les rangs
par ordre croissant étant respectivement le deuxiéme
(point B), troisitme, quatriéme et septiéme (point N).
Gette observation tendrait 4 montrer que si la
Pl UuubblUll dubUbl UPILU 11 a de t’;té bybbUllldblliuUlLlUllb
surestimée (hypothése probable, comme on I'a vu
au paragraphe 5.2.3.1.), ni les valeurs de production
zooplanctonique présentées dans cet article, ni
les temps de renouvellement de la biomasse de
Le BoroNe et RocEr (1983) ne sont exagérés.

A Tinverse de ces valeurs fortes de Pi/Pe, on en
observe trois inférieures & 50 9%, aux points G, H, O
(tabl. VII). La question est de savoir si ces résultats
sont réalistes. Si on admet que toute production

de matiére vivante est issue de Ia production auto-
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trophe, le seuil sera supérieur & 50 9, car le phyto-
plancton servira de base, non seulement & la
production « non autotrophe» des particules, mais
également 4 une partie des microphages du zoo-
plancton. En effet, les autres éléments proviennent
de la production végétale : Iles hétérotrophes
(<< 50 pm), des éléments figurés du phytoplancton
ou des détritus; ces derniers, des cellules végétales
ou des organismes situés en amont dans le réseau
trophique. Les valeurs de Pi/Pr inférieures & 50 %
ne peuvent avoir que deux or1g1nes La premieére
est représentée par lincertitude qui régne sur les

valeurs des nroductions zoo- et nhvfnn]ﬂnﬁ{'nn1qnp

GqiMiLb l‘"""‘“”"“"“’” b g vy s pass
La seconde a trait & I’Importance des transports
horizontaux de matiére organique. Si en effet, 'on
admet un systéme en équilibre, les pertes par préda-
tion et sédimentation devront é&tre compensées
par des appor ts et la Pluduutxuu in silu. Les valeurs
faibles de P:/Pe pourraient alors indiquer qu’une
partie de la production particulaire, Pe, est assurée
par des apports horizontaux de matiére organique
dissoute ou particulaire a partir de zones plus
riches. Un tel puenomenc a été mis en évidence par
VinoGrADOV et SHUSHKINA (1978) et VinosrADOV
{1981) dans le Pacifique oriental : une période de
« destruction » succéderait 4 une période de « produc-
tion » dont le si‘ege est, l’upwelling péruvien Il est

difficile de (,erer la valeur des appor];s par trans-
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ports aux points G, H, Q en raison de !'inconnue
que représente le seuil minimum du rapport Pi/Pe,
d’autant plus que subsiste 'incertitude sur les valeurs
de production. Il peut en effet paraitre étrange que
la part des transports dans la fourniture de matiére
organique soit la plus élevée dans deux types d’éco-
systémes opposés : I'upwelling équatorial (points G
et H) et les eaux oligotrophes {point Q).

5.2.5. STRUCTURE DU RESEAU TROPHIQUE. HESsAl
D'ESTIMATION DE LA PRODUCTION DES PARTI-
CULES

L’ensemble des données de cet article permet
de dresser un schéma des biomasses et des flux
basé sur les tailles des organismes {fig. 17), ce qui
suppose une approche « globale » des processus, plus
particuliérement pour les particules qui comprennent
des organismes de tailles et de physiologie différentes
{autotrophes, hétérotrophes, détritus). L’échelon du
zooplancton représente une meilleure homogénéité
puisqu’il est dominé par les microphages. Le schéma
de la fig. 17 a été établi pour le phosphore et pour les
points G & T ou les données ont été obtenues de fagon
identique pour l’ensemble des paramétres, ce qui
n’a pas été le cas du carbone et de 'azote. On peut
aussi considérer que le phosphore particulaire est
plus proche de la biomasse vivante que ces deux
éléments, suivant en cela I'observation de Prrry
et EppLEY (1981} pour les eaux oligotrophes du
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vortex du Pacifique nord : «... POP can be used as
a valuable detritus-free biomass measurement ».
De fagon un peu différente, HERBLAND et LLE Bou-
TEILLER (1983) arrivent & la méme conclusion.
Il faut probablement expliquer la trés faible part
de détritus dans la biomasse de phosphore organique
particulaire par la libération rapide de cet élément
dans le milieu a la suite de la mort des organismes
vivants.

La biomasse du micro- et du mésozooplancton
des points G & T représente de 11 & 34 9, de celle
des particules qui sont supposées étre ses proies.
Ce résultat semble contredire la conclusion de
SHELDON et al. (1977), & savoir que «si I’on ordonne
des organismes pélagiques selon [eur taille sur une
échelle logarithmique, on trouve que la quantité
de matiére vivante est égale pour chaque taille ».
Or la gamme de tailles des particules considérées
ici, s’étend de 0,5 pm environ 4 50 pm, et celle du
zooplancton de 50 & 5 000 pm, soit dans chaque cas,
deux ordres de grandeur. La différence peut indiquer
que les écosystémes étudiés par SmHELDON el al.
{Golfe du Maine, Mer du Nord, upwelling du Pérou)
n’ont pas la méme structure dimensionnelle que ceux
du large du Golfe de Guinée, mais peut aussi provenir
de la définition des gammes de taille d’organismes :
il esl certain que les séparalions par tamisage ou
filtration donnent des résultats différenls de ceux
que 'on obtient avec un compteur de particules.

I’une des grandes inconnues de la figure 17 est
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la production de 'ensemble des particules << 50 pm,
dont on peut tenter d’estimer le temps de renouvel-
lement de la fagon suivante. Le rapport entre la
biomasse de phosphore organique particulaire (POP)
et l'ingestion par le zooplancton (Iz) est le temps
théorique nécessaire pour que la biomasse POP
disparaisse du seul fait de la prédation. Sil’on suppose
que les pertes en sédimentation sont faibles devant
celles de la prédation et que le systéme est en
équilibre, le rapport POP/Iz sera aussi égal au temps
de renouvellement de POP. Les valeurs calculées
(tabl. VII) s’échelonnent de 1,6 & 4,7 jours pour
D =0,6 et 2,3 &4 7,0 jours pour D = 0,9 {rappelons
que D entre dans le calcul de l'ingestion, Iz; cf.
équation (b)). Ces temps sont plus longs que ceux
trouvés par HErsLAND (1984) pour I'incorporation
de 32P par les bactéries et le phytoplancton, ce qui
n’a rien d’étonnant car la production des particules
«non autotrophes» de la fraction <50 pm est trés
vraisemblablement plus lente. Une partie peut
provenir d’apports par transports horizontaux,
Pautre de la formation in sifu de détritus et de
petits animaux qui s’en nourrissent ainsi que du
phytoplancton. L’existence de ce microzooplancton
de taille inférieure & 50 pm, a pour effet lui aussi,
d’allonger le temps de production. En admettant
que le rapport POP[Iz soit exact, les temps de
renouvellement du tableau VII impliquent des
rapports P/B journaliers de la fraction <50 pm
de 14 4 439, pour D =0,9 et 21 & 67 % pour
D = 0,6, valeurs & rapprocher de celles de LE BorenEg
et Roger {1983) pour le mésozooplancton.

5.2.6. CoNcLUSIONS

Les différents calculs qui ont été faits dans ce
chapitre ont eu pour but de tester le réalisme des
résultats de production de zooplancton et phyto-
plancton, sujets & de nombreuses incertitudes.
A T'exception de quatre points fixes ot la production
zooplanctonique a peut-étre été sous-estimée, les
valeurs sont plausibles dans I’ensemble et ont permis
de mettre en relief un certain nombre de points
concernant, la structure et le fonctionnement des
écosystémes étudiés.

Les variations du rapport Pi/Pe (tabl. VII)
correspondent probablement 4 une certaine réalité,
la part de la production primaire dans la production
de V'ensemble des particules dépendant des apports
en sels nutritifs dans la couche euphotique et done
du systéme qui est considéré. Mais, & 1'heure
actuelle, faute de connaitre la signification exacte
des valeurs de production obtenues avec la méthode
au MC et de méthodes suffisamment éprouvées
pour mesurer la production zooplanctonique, il est
difficile de déterminer la part exacte de la produc-
tion primaire dans la production totale des particules.
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Les valeurs souvent élevées de cette derniére
suggérent soit une sous-estimation de la production
nette, soit une surestimation de la production
zooplanctonique, soit 'apport de matiére organique
par transport horizontal.

Le rapport POP/Iz (tabl. VII}, qui fait appel
4 d’autres données sur les particules, laisse supposer
un temps de renouvellement de la biomasse < 50 pm,
de l'ordre de grandeur de celui du zooplancton,
mais une production de 3 4 10 fois supérieure en
raison d'une biomasse beaucoup plus élevée. Ces
temps de renouvellement sont beaucoup plus longs
que ceux des bactéries et du phytoplancton (Her-
BLAND, 1983), ceci pouvant &tre attribué a la
présence 4 cOté de la production primaire et para-
primaire de petits hétérotrophes qui s’en nourrissent.
L’existence de ce maillon intermédiaire entre les
microphages du zooplancton et la production
autotrophe rend caduque 1'étude du coefficient
de transfert, dont I'utilité ne se justifie que lorsque
la production primaire domine largement celle des
particules. Ceci se passe dans les upwellings cotiers
(Hossow el al., 1973) et lors du « bloom » printanier
en zone tempérée ou boréale. Dans les autres cas,
le calcul de Defficience écologique est plus approprié
pour définir le rendement d’un élément & Dautre
du réseau trophique. Ce rendement apparait plus
élevé que ce que 'on pensait jusqu'ici, ce qui ne
signifie pas pour autant que le rendement de
Uensemble du systéme soit meilleur, la présence
de petits hétérotrophes au sein des particules
ajoutant, en effet, un élément intermédiaire entre
le zooplancton et le phytoplancton. L'importance
de ces petits hétérotrophes (bactéries et micro-
zooplancton) est controversée. Pour VinograDOV
(1981), de 50 4 80 Y, de ’énergie issue de la produc-
tion primaire transiterait par les bactéries, les
Flagellés et les Infusoires dans le Pacifique équato-
rial. A Vinverse, Banse (1982) estime que « V'essentiel
des microphages se nourrissant de particules de
2 & b pm, serait constitué de Copépodes, dans le
pélagos marin, auxquels seraient associés, par
moments, des Appendiculaires, Salpes et Euphau-
saciés ». Mais on peut penser que dans les zones
ol la production primaire est assurée par de petites
cellules — de taille inférieure & 3 pm, comme 'ont
montré HeErBLanD et LE BouTeiLLEr {1981) dans
le Golfe de Guinée — l’existence du microzoo-
plancton devient obligatoire.

La présence de cet échelon intermédiaire peut
paraitre incompatible avec 'existence d'une relation
étroite entre les biomasses du zoo- et du phyto-
plancton dans les zones du large. Il est probable
que la diversité des modes de captures (liée & la
diversité spécifique) que l'on observe pour les
populations tiropicales du large (PETIpa, 1978),
associée au comportement « opportuniste» du zoo-
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plancton, lui permettent de réagir rapidement
4 toute poussée végétale de faible intensité en
adoptant momentanément un régime alimentaire
essentiellement phytophage, puis en reprenant un
régime plus diversifié (« omnivore») par la suite.
Selon Lanpry (1981), le régime omnivore des
animaux pélagiques suggére « une organisation tro-
phique réceptive et flexible qui contribue au
maintien des communautés planctoniques dans un
milieu physique fluctuant » («... suggests a responsive
and flexible trophic organization which contributes
to the resiliency of planktonic communities in
a dynamic physical environment »).

6. GONCLUSIONS GENERALES

L’étude de la biomasse, de Uexcrétion el de la
production du zooplancton, des paramétres hydro-
logiques, de la biomasse et de la production des
particules des zones du large du Golfe de Guinée,
fait ressortir un point fondamental. Il s’agit de
Uétroite association du micro- el du mésozooplanclon
avec le phytoplanclon dans I'ensemble des 100 premiers
metres, a la fois le long de la colonne d'eau el dans
le temps.

Gette association aussi étroite, soulignée encore
récemment par BrackBumrn (1981), est propre aux
systémes du large ou la stabilité & moyen terme
{de I'ordre du mois), I'amplitude et la fréquence des
variations des paramétres hydrologiques sont beau-
coup plus faibles qu’a la cote (WarsH, 1976). Cette
stabilité permet au zooplancton, dont le cycle
vital est plus long que celui du phytoplancton,
d’adapter son niveau de biomasse & celui des algues
par plusieurs mécanismes les microphages du
zooplancton ont un comportement, « opportuniste »
qui leur permet de passer d’un type de nutrition
«omnivore » & un type phytophage plus marqué
lors d'une poussée végétale consécutive & un enrichis-
sement en sels nutritifs; au comportement alimentaire
s’ajoute la diversité des modes de caplures, liée
4 la diversité spécifique, qui tend & augmenter des
zones tempérées aux zones tropicales, des zones
d’upwelling aux eaux oligotrophes (PETira, 1978);
enfin, les Thaliacés, que l'on rencontre souvent
dans les zones d’enrichissement du large (L. BoranE,
1982 d}), sont un facteur de contréle trés efficace
de la production primaire, par leurs taux de
croissance et la largeur du spectre des tailles de
particules ingérées, trés supérieurs a ceux des
autres microphages. L'une des manifestations de ce
controle du phytoplancton par le zooplancton est
la présence de concentrations non négligeables de
nitrate et d’ammonium dans la couche euphotique
de I'upwelling équatorial pendant de longues périodes,
faute d’utilisation rapide. Inversement, le niveau
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de biomasse du phytoplancton contrdle celul du
zooplancton et les zones d’enrichissement en l'un
peuvent se calquer sur celles de P'autre.

[’une des applications du couplage zoo-phyto,
est I'existence de relations entre la structure hydro-
logique et la biomasse zooplanctonique dans le cas
des situations tropicales typiques, relations fort
utiles pour suivre l'impact des variations hydro-
climatiques et pour délimiter les différentes zones
d’enrichissement en zooplancton. Par des processus
diftérents, il est probable que ces zones soient riches
toute 'année {HERBLAND el al., 1983 b) contraire-
ment aux upwellings cétiers du Golfe de Guinée,
qui sont saisonniers, de sorte qu’il ne semble pas
que la biomasse moyenne annuelle y soit inférieure
4 celle observée & la cdte. Il peut donc paraitre
paradoxal que les zones du large ne soient pas
réputées aussi poissonneuses que les zones cOtiéres
& biomasse zooplanctonique égale. L’explication
doit étre recherchée dans la distribution verticale
du zooplancton (et du phytoplancton) et dans la
structure du réseau trophique. On observe générale-
ment que les «pics» de biomasse sont beaucoup
plus marqués dans les upwellings cotiers que dans
l'upwelling équatorial et les doémes thermiques,
olt la biomasse est répartie de fagon plus uniforme
dans le plan vertical. En d’autres termes, un préda-
teur aura moins d'efforts & fournir dans un upwelling
cOtier ou ses proies sont concentrées, que dans une
zone d’enrichissement du large ol, au contraire,
les mémes quantités se trouvent diluées davantage
tout au long de la colonne d’eau. La seconde expli-
calion, liée & la structure du réseau trophique, est
celle de Warsu (1976) : alors qu'il n’existe qu'un
ou deux niveaux trophiques en aval du phyto-
plancton dans les upwellings cdtiers, il y en aurait
3 ou 4 dans la divergence équatoriale et 5 & 6 dans
les eaux oligotrophes. Selon WarLsH, ceci pro-
viendrait de la taille des cellules phytoplanctoniques,
grande dans les upwellings cdtiers el plus petite
ailleurs, ce qui s’accompagne d'une diminution de
taille des animaux phytophages. Ce phénoméne
s’observe effectivement dans le Golfe de Guinée,
tant pour le phytoplancton (L® BouTEILLER, 1982)
que pour le micro- et le mésozooplancton {cf. 3.2.1.).
L’augmentation de la complexité du réseau trophique
s’accompagne bien évidemment d’une diminution
du rendement global de l'écosystéme dans le cas
des zones du large. Un autre argument en faveur
de la structure plus complexe de ces écosystémes
est la part dominante que joue le mésozooplancton,
par opposition au micronecton {et au necton proba-
blement) et au benthos dont 'importance est plus
grande a la cote.

Enfin, I'étude des rapports entre la production
zooplanctonique et la production autotrophe (ou
coefficient de transfert), de l'efficience écologique et
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de la structure du réseau trophique, souligne le
role de la production « non autotrophe » au sein de
celle des particules. La part de cette production
« complémentaire » est probablement variable dun
point fixe & Pautre, comme le laissent & penser les
résultats du tableau VII, mais il est difficile de la
définir exactement en raison des doutes qui régnent
sur les valeurs des productions phyto- et zooplanc-
toniques. En supposant, comme on I’a vu précédem-
ment, un régime «opportuniste» du zooplancton
I'existence de cette production « complémentaire »,
le place & la fois & I’échelon secondaire quand il est
phytophage ou détritivore et & ’échelon tertiaire
lorsqu’il se mnourrit des petits hétérotrophes du
microzooplancton de taille inférieure 4 50 pm.
Ce régime alimentaire mixte fait que la relation

liant le poids sec du zooplancton & la quantité de
chlorophylle «a» n’est pas la conséquence d'une
relation trophique simple entre le zoo- et le phyto-
plancton, mais d’une relation assez complexe ol
interviennent le rapport entre la chlorophylle et la
biomasse phytoplanctonique, les temps de renouvel-
lement de la biomasse algale et des autres particules
et la part des phytophages du zooplancton par
rapport & l'ensemble des herbivores. Ceci illustre
une fois encore la difficulté qu’il y a & interpréter
des résultats obtenus avec des paramétres « globaux »,
tels la chlorophylle ou le poids sec de zooplancton.
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