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L’article considère les valeurs de biomasse des animaux planctoniques et des flux de carbone, azote et phosphore 
qui les relient au reste de l’écosystème. Il complète ainsi l’étude des principales caractéristiques structurales et fonction- 
nelles des peuplements planctoniques du Golfe de Guinée de LE BORGNE et ROGER (1983). Il est basé essentiellement 
sur des mesures répétées pendant plusieurs~jours en une vingtaine de points fixes, sur les trois catégories dimensionnelles 
suivantes : le microzooplancton (50-200 ,um), 1 e mésozooplancton (200-5 000 ,um) et 1 0 macrotooplancfon-micronecton 
(> 2 mm). L’importance de ces trois classes de tailles, la distribution verticale et les relations quantitatives existant 
entre le zooplancton-micronecton et les particules (< 50 prn) sont considérées tour a tour dans l’étude des biomasses, 
de l’excrétion et de la production. 

En tenant compte de l’effet des migrations verticales, étudiées dans un premier temps, il apparaît que le meso- 
zooplancton représente l’essentiel de la biomasse des organismes de 50 prn à 10 cm environ (87 oh dans la 
couche O-100 m), de l’excrétion (87 %) et de la production (80 %, la part du micronecton, indéterminée, étant 
considérée comme négligeable dans les 100 premiers mètres). Exprimée en phosphore organique, la biomasse de 
l’ensemble de ces organismes représente de 11 à 34 yo de celle des particules inferieures à 50 /km. Enfin, la part des 
petits organismes dans la biomasse zooplanctonigue, tend à augmenter des zones riches aux zones pauvres. 

L’essentiel de la biomasse (77 %) et de l’excrétion (89 %) des 500 premiers mètres concerne la colonne O-100 m; 
65 ‘/OI la couche euphotique où se dèroule la totalité de la production primaire. Ceci suggére l’existence d’une relation 
étroite entre le zooplancton et le phytoplancton, argument renforcé par la coïncidence fréquente des maxima de 
production primaire et de zooplancton dans le plan vertical. Une telle relation, linéaire, est mise en évidence entre 
le poids sec de zooplancton et la chlorophylle <c a j> par mètre carré pour l’ensemble des situations étudiées. La quantité 
de chlorophylle Q a o étant corrélée à la profondeur de l’oxycline ou de la nitracline, il en est de même pour le poids sec, 
Les relations etablies entre ce dernier et les paramétres hydrologiques (oxycline et nitractine) permettent d’utiliser les 
données historiques d’oxygène et de nitrate, plus nombreuses et plus homogenes que celles des biomasses, pour en 
établir une cartographie et permet d’espérer appréhender le problème des variations annuelles. 

De telles relations linéaires, où le rapport poids sec de zooplancton/chlorophylle 0 a j> est constant, dénotent 
l’existence d’un équilibre entre les deux niveaux trophiques, conséquence de la stabilité des écosystemes tropicaux 
du large. Dans ces systèmes, le niveau de chlorophylle << a s semble déterminer celui du poids sec de zooplancton et, 
inversement, ce dernier contrôle le phytoplancton par son ingestion (ou Q broutagz ,). En conséquence : (1) la produc- 
tion primaire étant limitée, on peut observer des concentrations non négligeables d’azole minéral dissous dans la 
couche euphotique de l’upmelling équatorial pendant de longues périodes, faute d’utilisation par le phytoplancton; 
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(2) les quantités d’azote et de phosphore excrétées par le zooplancton dépendant de son abondance et donc de celle du 
phyfoplancton, la part de la production primaire assurée par l’excrétion n’apparaît pas différenfe dans les écosystèmes 
oligotrophes et l’upwelling équatorial. 

LZ rapport production zooplanctonique/production primaire est élevé et variable. Cette observafion amene à se poser 
des questions sur le réalisme des valeurs de production zoo- et ph.ytoplancfonique d’une pari et sur la présence d’une 
production complémentaire de détritus et de microzooplancton (< 50 prn), entrant dans la ration du zooplancton, 
d’autre part. La présence de cet échelon complémentaire oblige à calculer, non pas le rapport production du 
zooplanctonlproducfion primaire pour définir la valeur de l’efficience écologique, mais plutôt le rendement brut en 
croissance du zooplancton, K,, qui s’est avéré supérieur à 10 a/0 dans fous les cas. 

MOTS-CL& : Zooplancton - Tropical - Distribution - Excrétion -- Production. 

ABSTRACT 

ZOOPLANKTON AND MICRONEKTON BIOMASS, EXCRETION AND PRODUCTION IN THE OPEN-OCEAN 
OF THE GULF OF GUINEA- RELATIONSWITHPHYTOPLANKTON ANn PARTICULATE MATTER 

The present paper deals with total amounts of carbon, nifrogen and phosphorus in standing stocks of planktonic 
animals and in the /luxes linking those animals with fheir environment. IL follows LE BORGNE and ROGER (1983)‘s 
study on structural and funcfional characteristics of planktonic populations of fhe Gulf of Guinea. If is based mainly 
on repeated measurements fhat were achieved af 20 several-day long stations, on the fhree following size-classes: 
microzooplankfon (50-200 ,um), mesozooplankfon (ZOO-5 000 ,um) and macrozooplankton-micronekfon (> 2 mm). 
The proportion of these three sizes in total biomass, excrefion and production values is studied, fogether wifh fhe 
vertical distribution and quantitative relationships between zooplankton-micronekton and fhe particulate material 
(< 50 p). 

Taking vestical migrations into account, it appears mesozooplankton makes most of the biomass of animals 
of the 50 ,um-10 cm size-range in fhe O-100 m water column (87 Oh), most of fheir excrefion (87 Oh) and production 
(80 %, provided micronekfon production, which mas not assessed, is negligible in the O-100 m la.yer). The biomass 
of those animals, as expressed as organic phosphorus, makes befween 11 and 34 y0 of that of fhe parficles (< 50 ,um). 
Finally, fhe proportion of small animal.7 in total biomass fends fo grow from richer areas fo oligofrophic ones. 

Most of the biomass (77 %) and excretion (89 %) of fhe O-500 m wafer column lies in the O-100 m one; 65 y0 are 
in the photic layer where fhe whole primary production takes places. This fact suggests a close relationship between 
zooplankton and phytoplankfon in the open-ocean and it is also suggested by the co-occurrence of primary production 
and zooplankton maxima in the vertical plan. Indeed, such a linear relationship was found befween zooplankfon 
dry weighf and chlorophyll “a” per square-meter for a11 fhe sfudied stations. Since fhe amount of chlorophyll “a” is 
correlafed with fhe depth of the oxycline or nitracline, if is SO for fhe dry weighf. Therefore, relationships between fhe 
latter and fhe hydrological parameters make if possible fo use historical data on oxygen and nitrate, that are more 
numerous and homogeneous fhan data on biomasses, in order fo sfudy geographical distribution and even interannual 
variations of zooplankton standing stocks. 

Such linear regressions, with a steady zooplanktonjchlorophyll ratio, show that -ihe ttvo trophic Levels are in equili- 
brium, fhus implying a reasonable sfability of the tropical open-ocean. In fhose ecosystems, zooplankton dry weighf 
seems fo be limifed by chlorophyll and, on fhe opposite, phytoplankfon is limited by zooplankton grazing. As a resulf: 
(1) primary production being limited, fuir amounfs of dissolved inorganic nitrogen may be observed in fhe phofic 
layer of fhe equaforial upwelling on long periods of time, because fhey are not taken up ; (2) amounfs of excreted nifrogen 
and phosphorus being funcfions of zooplankton biomass and, therefore, of phyfoplankton biomass, fhe proportion 
of primary production which is due to excretion does not seem fo be different in oligofrophic areas and in the equatorial 
upwelling. 

Ratio between zooplankton production and autotrophic production is both variable and high. Consequently, ~WO 

questions have fo be asked: the realism of zoo- and phytoplankfon values on the one hand and fhe occurrence of a compte- 
menfary production made of defrifus and microzooplankton (< 50 ,um) fhat make part of zooplankfon ration, on fhe 
other hand. Because of fhis non-autrophic production, if is advisable to calculate fhe gross growth eficiency, K,, 
instead of the zooplankfonlphytoplankfon production ratio to assess the ecological efflciency. K, tuas found fo be 
greafer than 10 y0 in any case. 

KEY WORDS : Zooplankton - Tropical - Distribution - Excretion - Production. 
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1. INTRODUCTION 

Les études d’ockanographie biologique du large 
se sont surtout Pench&es jusqu’à présent sur la 
description des biomasses des organismes, A la fois 
dans le plan vertical, dans le plan horizontal et 
dans le temps. Le Golfe de Guinée a ainsi fait l’objet 
de campagnes océanographiques concertées lors de 
l’opération Équalant de 1963-1964 (CORCORAN et 
MAHNKEN, 1969) et de celles du N/O russe Zuezda 
en 1963-1965 (G~uzov, 1971) au cours desquelles 
une masse importante de données de biomasses de 
zooplancton a pu êLre rkoltée. Cependant, ces 
mesures réalisées il y a près de 20 ans avec les 
moyens et les connaissances de l’époque, ne donnent, 
qu’une vue instantanée de la situation. Tout d’abord, 
en raison de l’existence de variations pluriannuelles 
des paramètres hydroclimatiques, il n’est pas certain 
que l’on puisse extrapoler des observations de 1963- 
1965 A 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 
apparaît de plus en plus nécessaire, si l’on souhaite 
progresser dans la connaissance des écosystèmes 
pélagiques, de lui adjoindre des valeurs de flux 
caractérisant à la fois le temps de renouvellement 
de la biomasse (il s’agit de la production), la quantité 
de matière organique rcmirkralisée (ce sont l’excré- 
tion et la respiration) et ingérée (c’est l’ingestion). 
Cette complémentarit,é entre les mesures de hio- 
masses et de flux est soulignée par PLATT et ni. 
(1981), dans leur introduction A 0 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 hiological oceanogra- 
phic systems, it is necessary to have at least, as much 
information on the fluxes as on the biomassen. 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 premières ne concernaient, que 
quelques espèces de Copépodes. Ce sont celles de 
PAVLOVA (1967, in: GREZE et al., 1969) pour la respi- 
ration, MALOVITSKAYA (1971) pour la production, 
SAMICHEV (1971) pour l’ingestion. 

L’existence de varia Lions interannuelles des para- 
mètres hydroclimatiques et l’absence de données 
sur les flux ont conduit A définir d’autres objectifs 
aux campagnes océanographiques qui suivirent, celles 
de 1963-1965 et qui furent réalisées, pour ce qui 
concerne le zooplancton, A bord du N/O Capricorne 

essentiellement, de 1971 à 1979. I.e 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’autre part, 
en raison de l’observation classique que les zones 
pauvres (en biomasse) ont une thermocline profonde, 
les zones riches, une therrnocline plus superficielle 
ou absente. S’il existe une relation étroite entre les 
deux types de paramètres, on peut en effet prévoir 
l’impact des variations hydroclimatiques, affectant 
la structure hydrologique, sur les niveaux de produc- 
fion et de biomasse et en suivre ainsi les variations 
naisonnières et irkerannuelles. Il est en effet plus 
facile de suivre l’évolution des paramPtres hydro- 
logiques que ceux du zooplancton, surtout au large. 
I,e second but a été de déterminer la valeur des 
différents flux, en rapport avec les données concer- 
nant les autres éléments du réseau trophique. 

Il paraît utile de résumer brièvement, la stratégie 
qui a été employée pour l’étude des flux (se reporter 
A HERESLAND et al., 1983 a pour plus de détails), 
stratégie reposant sur Irais principes. Le premier 
est la réalisation de poirks fixes de plusieurs jours, 
permetkmt B la fois d’étudier un nombre plus 
import,ant de paramètres que celui que l’on pourrait 
avoir avec, des stations de durée plus courte et de 
répéter les mesures, Lenant ainsi compte de la 
variahiIit,é spatiale et temporelle (A court terme) 
du milieu. Les points ont été choisis $I la suite de 
radiales descriptives et sont censés représenter les 
principales structures hydrologiques du large du 
Golfe de Guinée : upwelling équatorial, dômes et 
crêtes thermiques, convergences, eaux oligotrophes. 
Le second principe est de considérer que les relations 
trophiques (relations proies-prédateurs) et l’intensité 
des flux (ce sont les taux métaboliques) sont essentiel- 
lement. dépendants de la LailIe 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 
fason de considérer le réseau trophique est associé 
le troisième principe de la stratégie, l’approche 
globale. Cette derniitre revient à mesurer les para- 
mèt,res du zooplancton, non pas sur chacun des 
différents éléments d’une population (espèces et 
stades de développement), mais sur sa totalité. 
L’approche globale se justifie sur un plan théorique 
car il n’y a aucune raison de ne pas associer k~ des 
groupes de proies des groupes de prédateurs, de 
mêmes classes de tailles (LE BORGSE, 1982 a) et 
sur un plan pratique, en raison de la grande diveraiti: 
spécifique des peuplements tropicaux du large. 
De plus. on peut montrer que l’une des catégories 

(1) tl s’agit de l’approche d globale o (holislic) des Ccosystémcs, l’analyse des réseaux, la thcrmodynamiqur et In rnkaniquc 
statistique. 

Ochlogr. trop. 18 (2) : 41%460 (1~63~. 
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dimensionnelles, le mésozooplancton, présente un 
comportement homogène vis-A-vis des principaux 
facteurs du milieu (LE BORGNE et ROGER, 1983). 
La stratégie ainsi définie est à rapprocher de l’opinion 
exprimée par VINOGRADOV et MENSHUTKIN (1977) : 
(f . . . 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. 
The highly complex species structure of the tropical 
communities and their great diversity present 

no special diffkulties 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 à 1979, en raison essentiellement 
de leur homogénéité, condition es,entielle à la 
comparaison de zones différentes. Elle est la suite 
de l’étude de LE BORGNE et ROGER (1983) sur les 
principales caractéristiques de la composition faunis- 
tique, chimique et de la physiologie des populations 
planctoniques, car elle les associe à présent à la 
structure hydrologique et aux autres éléments du 
réseau trophique (phytoplancton et particules). 
On examinera donc successivement les biomasses, 

TABLEAU 1 

Caractéristiques des points fixes réalisés lors des campagnes du N/O Capricorne ct du N/O Jean Charcot (station de répetition 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 characieristics of R/V Capricorne and Jean Charcot several day-long sfations in fhe Gulf of Guinea. 
STT: fypical tropical structure, i.e. without any nitrate in the surface layer 

NO Position 

A 9OZO'S - 9O30'E 

B ll~lO'S - 503O'W 

C 0030's - 403O'W 

D 15000's - 504O'W 

E 12"OO'S - 5O24'W 

F 0~20's - 403O'W 

JIDCtlE 13"30'N - 22"lO'W 

IO6 - 1 OO1l'N - 4O12'W 

706 - 3 O"02'N - 3OO5'W 

G 6"oO'S - 4wQ'W 

H 2"3O'S - 4OOO'W 

1 0*3o's - 4OOO'W 

J 5wO'S - 4OOO'W 

K 30351s - 4OOO'W 

L 1020's - 4OOO'W 

M 0009's - 4OOO'W 

N ZOOO'N - 4OCQ'W 

0 3"50'N - 4"OO'W 

0 10015's - 501O'W 

R 3OOO'S - 4O24'W 

S OOOQ - 4OOO'W 

T 2OOO'N - 4"05'Y 

Date Structure hydrologique 

13 - 16 - II -1975 dôme d'Angola 

24 - 26 - II -1975 eaux oligotrophes 

1 - 4 - III -1975 équateur (saison "chaude") 

26 - 28 - VII -1975 dérive de Benguéla 

1 - 3 - VIII-1975 eaux oligotrophes 

6 - 8 - VIII-1975 upwelling équatorial 

6-10-X -1976 dôme de Gui& 

11 - VII -1977 upwelling équatorial 

13 - VII -1977 " 9. 

II ,t 12 - 14 -VIII-J978 

II I> 15 - 17 -VIII-1978 

27 - 23 -VIII-l976 II II 

4 - IX -7978 1‘ II 

5 - IX -3978 II VI 

6 - IX -1978 If II 

7 - IX -1978 II " (STT) 

8 - IX -1978 convergmce nord-équator. 

9 - IX -1978 courant de Guinée 

14 - 75 - IV -1979 eaux oligotrophes 

18 - 20 - IV -1979 z.équator.(sais.cbaude) 

21 - 23 - IV -1979 n n (1 

25 - 26 - IV -1979 convergence nord-équator. 

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

2. MÉTHODES 

La validité des résultats qui seront présentés par 
la suite, dépendant des méthodes utilisées et celles-ci 
n’étant pas encore d’un emploi géneralisé 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 1. 

2.2. Structure du réseau trophique 

Basée sur un critère de taille, la structure du 
réseau trophique comprend un ensemble héterogène. 
les particules, qui servent de proies au rnicro- 
zooplancton, au mésozooplancton et à une partie 
du macrozooplancton-micronecton. Les particules 
sont tamisées sur une soie de 30 prn et retenues sur 
filtres en fibres de verre Whatman GF/C ou Celman 
A (le problème posé par l’utilisation de ces filtres est 
discuté par HERBLAND et LE BOUTEILLER, 1981); 
le microzooplanctorz, retenu par une soie de 30 !Lrn 
de vide de maille et passant à travers celui de 
200 pn, est constitué principalement de stades 
larvaires de Copépodes (nauplii et stades tope- 
podites), individus microphages qui ingèrent les 
particules; le mésozooplanctorz~ retenu par une soie 
de 200 prn et passant a travers un tamis métallique 
de 5 mm est constitué essentiellement de micro- 
phages (1,~ BORGNE et ROGER, 1983), lui aussi; 
le macrozooplancton-micronecion, prélevé avec. un 
filet OMORI (1965) de 2 mrn de vide de maille 
comprend à la fois des microphages et des zooplanc- 
tonophages dont la proportion n’a pas été déterminée. 
Rappelons, enfin, que le vocable de G microzoo- 
plancton » ne recouvre pas les petits hétérotrophes 
passant à travers une maille de 50 pm. 

2.3. Les mesures aux points fixes 

2.3.1. PRINCIPE DU CALCUL DES QuANTITk DE 
CARBONE, AZOTE ET PHOSPHORE EXCRkTÉES, 
PRODUITES ET INGJkRtiES PAR LE ZOOPLANCTON 

Ce sont les produits des taux d’excrétion, produc- 
tion ou ingestion (rapportes à l’unit& de biomasse 
et de temps) par la biomasse des organismes. Seul 

Océanogr. trop. 18 (2): 419-460 (198.3). 

le taux d’excrétion a été mesuré, les deux autres 
en ét,ant déduits par l’intermédiaire du rendement 
net en croissance (K,), dét,erminé par la méthode 
des rapports C(N/P (LE BORGNE, 1978 a) dans le 
cas du t,aux de production et par l’intermédiaire 
du rendement d’assimilation (D) dans le cas du 
taux d’ingestion. Les taux d’excrétion étant fonction; 
de la température et celle-ci variant le long de la 
colonne d’eau, on a subdivisé la couche O-100 m en 
tranches isothermes de 1 à 2 OC. A chaque tranche 
correspond une valeur de taux, eei, et une fraction 
de la biomasse des 100 premiers mètres, bel. Le 
taux moyen de la colonne d’eau, E, est donc : 

E = eolbel+ee2bez+...+ea”be~ (1) 
La biomasse totale de la couche O-100 m, B, 

susceptible de varier au cours d’un cycle nycthéméral 
du fait des migrations verticales du zooplancton, 
a été évaluée à partir de prélèvements régulièrement 
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. 

23.2. MESURE DES BIOMASSES 

B est la moyenne pour un cycle de 24 h des 
prélèvements verticaux au filet WP-2 (UNESCO, 
1968) effectués toutes les 4 h pour le rnésozooplancton, 
au filet WP-2 de 50 prn (ce filet, de même longueur 
que le WI”-2, avait un diamètre d’ouverture plus 
petit, de 49 cm) de facon moins réguliére pour le 
microzooplancton et de prélévements obliques au 
filet OMORI (196ûj a 12 11 et entre 20 h et 0 h pour 
le macrozooplancton-micronecton (ROGER, 1982 a). 
Les couches échantillonnkes par les filets sont pré- 
sentées sur la figure 1 pour le mésozooplancton; 
ce sont les couches O-100 et O-400 m pour le macro- 
zooplancton-micronecton et O-100 m pour le micro- 
zooplancton. I,es données de la campagne CUIDOME 
du N/O Jean-C’harcot sont celles de la station de 
répetition (GROIJPE NIEDIPROD, 1977) et ont été 
obtenues de la ruèrne maniere que celles des Point>s 
fixes du N/O Capricorne. 

Les filets ont été munis de profondirnètres et de 
débitmètres ou DDR (depth-dist,ance-recorder) TSK 
alin de connaître avec le maximum de précision 
la profondeur atteinte et le volume filtré. Ces 
informations c,onditionnent la validité d’observations 
réalisees parfois dans des zones de courants impor- 
tants, telle que la zone équatoriale. D’autre part, 
il n’y a jamais eu de pri-lèvement,s au lever ni au 
coucher du soleil, au moment oii les migrations 
verticales sont les plus intenses. 

La biomasse totale, B, est généralement exprimée 
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TABLEAU II 

Comparaison des biomasses présentes dans une couche superficielle a celle de la couche O-100 m (ou O-60 m au point A) obtenues 
à partir du poids sec d’échantillons prélevés en traits verticaux avec le filet WP-2 et ceux obtenus à partir du phosphore du 
zooplancton prélevé a plusieurs niveaux avec la bouteille NISKIN de 30 1. s : écart-type ; n : nombre de prelévements ; rejet de 

l’hypothèse nulle, Ho, du test de Wilcoxon au seuil de risque 5 y0 

A comparative study of the ratios (m) befween biomass of an Upper layer and thnt of the O-100 m one (O-60 m at St. A) as calculaied 
from dry rveight values of the WP-2 net and zooplankton phosphorus values of fhe NISKIN 30 1 bottle. s: standard deviation; n: 

number of catches; Ho is the nul1 hypofhesis of the Wilcoxon test, p < 0.05 fhe probability of rejection 

NO 

A 

C 

E 
G 

H 

Q 

R 

Couche 

considéiiée 

O-20/0-60 

o-30/0-lcm 

O-60/0-100 

o-50/0-100 

o-40/0-100 

o-50/0-100 

Filet WP-2 

m s n 

0,49 0,17 7 

o,k7 0,12 7 

0,EO 0,13 13 

0,74 0,12 16 

0,44 0,14 9 

0,75 0,ll 15 

en poids sec. Elle peut être convertie en poids sec 
sans cendre, C, N, ou P par l’intermédiaire des 
pourcentages du tableau VT de LE BORGNE et 
ROGER (1983). 

2.3.3. DISTRIBUTION VERTICALE DE LA BI~S~ASSE 
DU ZOOPLANCTON 

La détermination des rapports bel, entre la bio- 
masse présente dans une couche de température BI 
et celle de la colonne O-100 m, s’est faite a partir 
de prélèvements réalisés avec une bouteille NISK’IN 
de 30 1 à 7 h et 15 h pour le micro- et le mésozoo- 
plancton. La biornasse du zooplancton prélevé à 
6 ou 8 niveaux de la colonne d’eau, et tamisé 
successivement sur des soies de 200 et 50 prn de 
vide de maille, est exprimée en quantités de phos- 
phore. Cet élément a été choisi car il pouvait être 
analysé immédiatement après le prélèvement. 

Le problème qui se pose est double : (1) le schéma 
de distribution verticale établi à 7 h et 15 h est-il 
respecté aux autres heures de la journée ? (2) quelle 
valeur peut-on accorder à ce schéma obtenu en 
capturant le zooplancton avec une bouteille de 30 1 ? 
Le premier point sera discuté lors de l’étude des 
variations nycthémérales (cf. 3.1.1.). Le second 
se pose si l’échantillonnage est tronqué du fait de 
l’évitement 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 contrôler le bien- 
fondé de l’échantillonnage à 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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I 
Bouteille I 

m s n 

0,18 0,05 5 oui 

o,zz 0,07 4 oui 

0,84 0,03 3 non 

0,71 0,02 3 non 

0,40 0,12 4 non 

0,65 0,12 5 non 

Ho rejet& 

(pc 0,051 

cycles nycthéméraux à ceux de la bouteille pour 
les mêmes 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 l’hypothèse 
nulle n’est d’ailleurs pas imputable exclusivement 
à l’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 (O-20 et O-30 m aux points A 
et C) 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 à celui que 
l’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 
l’ensemble de la couche O-50 m au point R, la 
bouteille a prélevé à 4 niveaux différents de cette 
même couche. 

2.3.4. MESURES DE L'EXCRÉTION 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 à 
20 h à une ou deux températures. Les taux e. des 
autres températures, 6, ont été déduits des valeurs 
mesurées par une loi de Q,,, ee = a.ba déterminée 
à chaque point fixe dans le cas du micro- et du 
mésozooplancton (LE BORGNE, 1982 b). Ceux du 
micronecton sont les valeurs de ROGER (1982 b), 



ZOOPLANCTON : IIIOMASSE, EXCRÉTION, PRODUCTION 423 

Exemple dc calcul du taux moyen d’excr6lion lohle d’azolc dans la cowhe O-100 m, I:, illl poinl. GL, pour Ic mhsozooplanclon. 
Les symboles sont décrils dans Ic tcxle. En italiqws : taux d’excrélictn mesur@ 

An ezample of Ihe calculalion of O-100 m mean fotal nitroyen ezcrefion rate, E, for the mesozooplankfon of station GI. ï’he waler column 
was shared into five isothermal Iayers of temperature 0 and limifing depths shown on the fable. eg is the raie measured (in italics) af 0 

or infered from a Q,,-type Iaw; be is ihe ratio betureen zooplankton biomass in the 0 layer and thal of the O-100 m la!yer 

e 

(OC) 

22 

21 

19 

17 

15 

limites 

(ml 

O-56 

56-64 

64-75 

75-90 

go-100 

be 

0,787 

0,060 

0,066 

0,058 

0,028 

53 beee 

(yatgN.w&j-') 

1,689 1,329 

1,591 0,095 

1,412 0,093 

1,253 0,073 

1,ilZ 0,031 

E =X bgoe = 1,621 

mesurks 5 17 OC. La durée des expériences, d’une 
vingtaine d’heures, intègre les variations nyct,hé- 
mérales probables des taux rnétaboliques. L’ensemble 
des valeurs est présenté dans LE BORGNE et, ROGF:R 
(1983) et les méthodes sont discutées par ROGE~R 
(1982 b) et LE BORGNE (1982 bj. 

2.3 .5. CALCUL DE LA PRODliCTIO?u‘ 

La production est déduke de l’exwétion par 
I’intermddiaire du rendement. net en croissance, 
K,> du méso- et du microzooplancton. calculó 
A chaque point iîxe (se reporter a LH UORGNH, 
1978 a, 1982 c et LF: E~ORG~E et ROGEE~, 1983) pour 
le carbone, l’azote et le phospllore. 

2.3.6. EXEMPLE DE CALCUL APPLIQUE AL~ MI?S~- 
ZOOPLANCTON DE LA STATION Gl (PREMIER 
CYCLE DE 24 II DU POINT G) 

Le cycle commence à 8 h et consistera en : ( 1) 
2 profils verticaux de température à 6 h et 1X h 
avec une sonde STDO Hissett-Berman, qui serviront 
à choisir les niveaux des couches isothermes. Au 
point G, il y a 5 couches (tabl. III) et celle de lY*C, 
par exemple, est limitée par l’isotherme 20 OC 3 
64 m et 18 OC à 75 m; (2) 6 traits verticaux WP-2 
permettront de calculer une valeur moyenne du poids 
sec (PS.) du mésozooplanckon des 100 premiers 
métres pour le premier cycle nycthénkral : B = 
3685 mg p.s./m2. Sur les mêmes prélèvements 
auront lieu les mesures dr C, X, P de conslitution 
du mésozooplancton; (3) 2 profils verticaux dreaks 
à partir des 6 ou 8 niveaux khantillonnés par la 
bouteille NISKIN de 30 1. b, est le rapport cnt,re 
la quantité de phosphore présente dans la couche 

de température 0 et celle intégrée pour la colonne 
O-100 m. Les valeurs de b, du tableau III sont 
les moyennes des deux profils de 7 h et 15 h; (4) une 
série de mesures d’excrétion de K et P sur des 
animaux prélevés à 20 h et A deux températures 
(17 et 22%). Les taux d’excrétion d’azote aus autres 
températures (15, 19 et 21 “C) sont déduits de la 
relation ea = abe = 0,456 x 1,0615@ (0,456 et 1,0615 
ktant d6duit.s de eZ2 = 1,689 et e17 = 1,233). Le QiO 
est donc de (1.0615)lO = 1,817. L;n calwl analogue 
est fail pour le phosphore. 

I,e taux moyen d’excretion totale d’azote de la 
couche o-100 rn E = 1,&21 yaLg A;/mp p.s./j {tabl. III) 
obtenu avec la formule (1) est voisin de celui mesuré 
& 22 OC (1,689) puisque 78,7 ‘$4 de la biomasse du 
rnésozooplanct.on se trouvent dans la couche à 22 OC. 
Le taux de production, P, est dkduit de l,G21 par 
l’intermédiaire du rendement K, de l’azote qui est 
de 0,600 à la station GI (1~~ BORGNE, 1982 c). 

K, = & -+a E’ = E x &X(I - I~&l 
’ 

5 P = 1,621 x 14 x 0,GOO Y(O,400)-1 
1) - 34,O pgN/rng p.s./,i 

Les quantitA excrétées et, produkes lors de GI 
sont donc, pour la couche O-100 m, FS x H et. I3 x P, 
soient, rexpectivement 5 97.1 va& X/m”[j et 13 090 g 
X/m”/j. Des calculs analogues ont. été faits pour les 
deux aut,res cycles de 24 h du point G, G2 et. G3 
et perrnett.ent le calcul de valeurs moyennes, pour 
ce point fixe, d’excrktion (tabl. IV) et de production 
(tabl. VIIj. 

Lin calcul ident,ique a ét.é fait, pour le micro- 
zooplancton. I,es donnites d’excrétion du micro- 

Océanogr. irop. 18 (2): 4IS4GO (1983) 
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necton pour les couches O-100 m et 100-400 m, 
mesurées à 17OC, sont celles de ROGER (1382 b). 
Enfin, l’estimation de l’excrétion du mésozooplancton 
dans la colonne 100-500 m, où 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 OC. 
Ce mode de calcul revient a supposer que la biomasse 
est régulièrement répartie de part et d’autre de 
cet isotherme. Ce calcul simplifié a aussi été utilisé 
pour la couche O-100 m est comparé aux valeurs 
obtenues en tenant compte de la distribution verticale 
de la biomasse (b,). Dans tous les cas, le taux moyen 
obtenu en considérant la température moyenne de 
la couche O-100 m est sous-estimé, ce qui traduit 
une distribution verticale de l’excrétion dissymé- 
trique par rapport à l’isotherme et plus superficielle. 
S’il en était ainsi pour la colonne 100500, l’excrétion 
serait également sous-estimée pour cette couche. 

2.4. Les mesures sur les particules 

Les méthodes d’échantillonnage et d’analyse 
de la production primaire au W et du phosphore 
organique particulaire sont décrits dans HERBLAND 
et al. (1982) et HERRLAND (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, rsp, décrits dans SIEGEL (1956) 
et à l’équation de la droite des moindres rectangles 
décrite dans DAGNELIE (1969-1970). 

3. ÉTUDE DE~ BI~MASSES DIT 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 
l’abondance 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 l’écosystème pélagique, 
basé, 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 
à court terme, en relation avec la distribution 
hétérogene des organismes, leurs migrations verti- 
cales, les oscillations à court terme de la structure 
hydrologique. Variabilité, importance respective des 
différentes tailles, distribution verticale et répartition 
géographique pourront être étudiées successivement 
a partir des données de biomasses recueillies de 
façon identique de 1973 à 1979. 

Oeéanogr. trop. 18 (2): 419-4û0 (1983). 

3.1. Variabilité à court-terme des biomasses 

L’examen des valeurs de poids sec ou de matière 
organique (poids sec sans cendre) du mésozooplancton 
de radiales transéquatoriales, fait apparaître des 
fluctuations d’amplitude variable, certaines étant 
liées à l’existence de système dont les abondances 
sont réellement différentes, d’autres à des oscillations 
à court terme, traduisant parfois l’alternance du 
jour et de la nuit (LE BORGNE, 1977 a; VOITURIEZ 
et 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 à la lumière 
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 et en matériel mis en œuvre. Enfin, 
on considérera séparément le microzoo-, le méso- 
zooplancton et le micronecton-macroplancton qui 
ont été étudiés différemment. 

3.1.1. LE ,Ml?SOZOOPLANCTON 

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 
symétrique de part et d’autre de cette dernière, 
dont les bornes sont à rn& i. Le demi-intervalle, 
i, est pris égal a to,,,. ~145 (t,,,, = t de Student; 
s = écart-type; n = nombre de valeurs). Exprimé 
en pourcentage de la moyenne, i/m varie de 5,6 
à 51,9 yo (tabl. IV) aux différents points fixes et 
ne serait pas réduit de façon systématique si l’on 
utilisait la matière organique au lieu du poids sec. 
La seule exception est celle du point H où la présence 
d’organismes gélatineux (Salpes) en quantité variable 
d’un trait A l’autre a entraîné des variations impor- 
tantes du poids sec, mais que l’on ne retrouve pas 
pour la matiére organique : le rapport i/m passe 
en effet de 14,0 o/. avec le premier à 7,7 o/. avec le 
second. L’absence d’amélioration systématique avec 
les valeurs de matière organique dans les autres cas, 
traduit probablement une variabilité faible de la 
constitution des organismes d’un prélèvement à 
l’autre et la très forte dominante des Crustacés 
(LF, BORGNE et ROGER, 1983), observation qui peut 
être rapprochée de celle de RAZOULS (1981). 

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

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



mg de poids sec par mètre -carré 

12 20 4 h 4 12 20 4 12 20 h 

heure de la jpurnée a nuit 

ma de aoids sec par mètre - carré 

,o 16 2 10 18 2 10 18 2 10 18 2 h 

heure de 10 journée j7J nuit 

FIG. 1. - Évolution des valeurs de poids sec dc mésozooplancton par mètre-carré au cours du temps aux 14 points fixes étudibs 
et pour les 2 ou 3 couches bchantillonnites (les données de GIJIDOME sont celles du GROUPE 3ïEDIPROD, 1977) 

Time-series of mesozooplankfon dry weights af fhe 14 long-durafion sfafions and for fhe 2 or 3 sampled layers (data on GUIDOME 
are those of GROUPE IMEDIPROD, 1977) 
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TABLEAU Iv 

Moyenne des valeurs de poids secs (ms.m-“) de mésozooplanclon (m) aux 14 points fixes cl pour les clifférenles couches ; amplitude 
du demi-intervalle de confiance de la moyenne, i, rapportée è. cette dernière (i/m en pourcents, P = 95 %) ; rapport do la ùiomasse 
nocturne moyenne, BN, A celle de jour, B, (n = nombre de prélèvements). Les données de GUIDOME sont celles du GROUPE 

MEDIPROD (1977) 

Mesozooplankfon mean dry weighfs (mg.m-2) for each sampled Iayer of fhe 14 long-durufion stations; 95 y0 half-confidence interval, 
i, GIS percent of m (ijm); rafio befween fhe nighf mean dry weighfs, B, and fhaf of fhe day, B, (n = number of hauls made every 4 11). 

Data on GUIDOME me fhose of GROUPE MEDIPROD (1977) 

Sta. Couche n m i/mt%) BN/BJ Sta. Couche n m i/m(%l BN/BJ Sta. Couche n m i/m(%l 
BN'BJ 

O-20 m 7 656 25,B 1,oa o-40 m 7 786 51,9 1 ,a7 O-30 m 7 727 28,2 1,3B 

A O-613 7 1273 23,7 0,74 B O-100 7 662 32,b 1,22 c O-100 7 1473 23,9 1,67 

o-zoo 6 1615 42 1,03 o-200 6 946 23,9 1909 O-200 7 1874 29,3 1,30 

o-go 13 1124 14,4 0,99 o-75 13 303 23,3 1,35 O-50 14 1564 19,l 1,45 
D E F 

O-200 13 1608 8,s 0,99 O-200 13 676 15,0 1,04 O-200 14 2325 13,3 1,49 

O-60 13 2446 11,l 1,15 O-50 lb 3060 11,o 1,07 O-50 12 1700 13,3 I,44 

ci O-100 lb 3081 10,o 1,09 H o-100 16 4249 11,7 1,18 1 O-100 15 2133 10,7 1,28 

O-500 13 4596 10,5 0,97 O-500 16 5341 14,o I,13 O-500 13 2657 13,5 1,23 

O-40 10 356 21,7 1,74 O-50 15 1584 13,6 1,30 O-40 7 815 18,5 1,21 

a O-100 9 756 14,l 1,37 R O-100 15 2122 10,l 1,08 T o-100 6 1314 21,4 1,24 

O-500 10 1248 11,l 1,25 O-500 15 2714 a,7 0,98 O-500 7 1850 15,l 0,93 

O-25 24 411 14,2 1,33' O-100 18 1694 714 1,19 

x E O-60 24 1090 BP4 1,17 s O-500 18 2371 596 0,96 

0 O-200 24 1531 a,9 1,14 

paramètres hydro-chimiques se sont, quant à eux 
révélés stables, à l’exception de leur distribution 
verticale soumise à des oscillations en relation 
avec les ondes internes et dont il sera question 
au paragraphe G 3 )). En conséquence, on peut 
admettre que les points fixes représentent des 
systèmes stables pendant la période d’observation 
et donc seulement soumis a des variations à court 
terme, de l’ordre de la journée. 

2. Le nombre de prélèvements. Le rapport i/m, 
fonction de t,,,, et de n, est naturellement plus 
faible pour les séries importantes de traits, de même 
profondeur, que pour les courtes séries (fig. 2). 
On observe que pour les traits O-100 m, O-200 m 
et O-500 m, i est inférieur a 15 o/. de la moyenne 
pour les séries de 10 traits et plus, cette valeur 
tombant en dessous de 10 yo a partir des séries 
de 18 traits, ce qui représente trois cycles nycthé- 

méraux successifs. Pour les traits de profondeur 
inférieure à 100 m, le pourcentage de 15 oh est 
atteint à partir de 15 traits (fig. 2). Ces résultats 
montrent, d’une part, qu’il est indispensable de 
réaliser des points fixes de 48 heures au moins 
si l’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. 

3. La prondeur des prélèvements., 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 être mieux échantillonnées que d’autres. 
Or, ces traits peu profonds ont Oté réalisés dans la 

Océanogr. trop. 16 (2) : 419-460 (.7983). 
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FIG. 2. - Relation entre la valeur du domi-inkrvalle de 
confiance de la moyenne du poids sec de zooplancton, i/m 
(en pourcentage de la moyenne) et lc nombre de t.raits effec- 

tués aux diffkrcnts niveaux des points fixes 

Half confidence inferval (95 y0 Ievet) of fhe mean zooplankfon 
dry weighf (in percent of fhe mean, i/m) versus number of the 

hauls ((1 fraifs 1)) made a& fhe various siafions and levels 

couche homogène généralement A la hase de laquelle 
se trouve le maximum de mésozooplancton (cf. 
3.2.2.2.); il suffit alors que le Net ait prélevé tantct, 
un peu plus profondkment, tantôt moins, pour que 
la variabilité soit fortement augmentée. La seconde 
cause, liée elle aussi à la présence du maximum de 
mésozooplancton dans la thermocline, provient, des 
oscillations de cette dernière en liaison avec les ondes 
de marée par exemple. Dans ces conditions, les traite 
ayant été réalisés à la même profondeur, une remontée 
de la thermocline pourra provoquer une augmenta- 
tion du poids sec, alors qu’une descente se t.raduira 
au contraire par une diminution. Ceci n’a toutefois 
pu être mis en évidence sur les données de la 
campagne GUTDOME, où l’on disposait de quat,re 
cycles nycthérnéraux successifs : les remontées de la 
thermocline de la profondeur 30 m à celle de 15 rn 
ne sont pas accompagnées de valeurs plus fortes 
de biomasse pour la couche O-25 m, même quand 
on sépare les traits de jour des traits de nuit (peut-être 
faut-il attribuer cet insuccés au caractère rustique 
de l’échantillonnage). Enfin, l’effet des migrations 
verticales peut se faire davantage sentir dans les , . mveaux superieurs, ce qui a pour conséquence 
d’augmenter encore la variabilité des traits supcr- 
fkiels. 

4. I,a lnigration verticale des organismes. Les 
variations nycthémérales du poids sec sont en effet 
plus sensibles pour les t,raits peu profonds que pour 
les trails O-200 m ou O-500 m. Le test des signes 
(p < 0,05) fait apparaître des rapports poids secs 
nocturnes/poids secs diurnes significativement supé- 
rieurs A l’unité pour les traits O-200, O-100 et 
0-< 100 m. De même, les rapports entre, d’une 
part, le pourcentage de biomasse présente la nuit 
dans les niveaux supérieurs par rapport à celle des 
200 ou 500 premiers mètres et, d’autre part, le 
pourcentage de biomasse diurne, sont supérieurs 
$1 l’unité de faSon significative (1). Les variations 
nyc~thémérales sont plus nettes à l’équateur (points F, 
1, S), mais ceci ne doit probablement, pas être mis 
sur le compte de la richesse de la zone, les points H 
et G aux biornasses les plus importantes ne présen- 
tant pas de variations marquées alors que le point Q, 
situé dans les eaux oligotrophes, en montre au 
contraire (fig. 1). 

L’observation de variations nycthémkrales est 
classique en planctologie et avait déjà été faite dans 
le dome d’Angola par I-IERBLANI) et STHETTA (1973) 
pour le mésozooplancton capturé avec un filet de 
505 prn dans les 100 premiers mikres. Il serait, 
cependant intéressant de dépasser le stade de la 
simple observation et de fournir un rnodèle prédictif 
des variations nycthémérales afin de déduire d’une 
seule valeur ponctuelle la moyenne journalière. 
Les seules données qui se prêtent à un modèle 
périodique de variations sont celles du point F 
(fig. 1) pour lesquel l’ajustement aux lois suivantes 
s’est, révélé satisfaisant, : 
traits O-50 m : 

Bt = BO+341 cas 15t r = 0,794 n = 13 
traits O-200 m : 

13: = E%o+62Ci COS 1st) r = 0,825 n = 15 
BO et BO étant les valeurs moyennes sur un cycle 
de 24 h (valeurs que l’on rec,herche), Bt et B’t les 
valeurs observées au temps t (en heures). Une 
équation voisine a été proposée par KING et HIDA 
(1954, in: CASS?E, 1968) pour le plancton du 
Pacifique central nord, Log Vt = Log Vo+b COSCX, 
mais l’ajustement des données du point F a ce 
modèle n’est pas amklioré par la transformation 
logarithmique des poids secs. 

Pour les autres points fixes, les variations sont 
moins périodiques, soit en raison de l’incertitude 
sur les mesures du fail de l’hétérogénéitk spatiale 
et de la méthodologie, soit parce que le schéma 

(1) On peut également uliliscr le tcxt de Wilcoxon pour comparer les valeurs de jour à colles de nuit, mais la diffitrenco est 
moins nette en raison du nombre reduit ( i 10) de traits à cert,ains points fixos. Cc test monlre un enrichissement nocturne significatif 
pour les traits 0-000 m dans un seul cas sur 8 (point Q), 1/7 cas pour les traits O-2011 m, 319 cas pour O-100 m (1, Q, S) et 5/9 pour 
les traits moins profonds (F, H, 1, Q, GUIDOAMME). 

OcCanogr. frop. IS (2): 119-460 (1983). 
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est plus simple (loi du (( tout ou rien 1) 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 première approximation, il n’est 
donc peut-être pas faux d’affecter aux valeurs 
de jour les facteurs de corrections suivants, 
moyennes des rapports nuitljour du tableau IV : 

- O-200 m : 1,154 &0,167 
- O-100 m : 1,251 f0,138 
- O-40 à 60 m : 1,314 &0,235 

(les biomasses O-500 m du zooplancton n’étant pas 
influencées de façon significative par les migrations 
nycthémérales, l’utilisation d’un facteur ne se 
justifie pas). 

En conclusion, il est important de considérer 
séparément le cas des prélèvements superficiels 
de celui des prélèvements 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 con$u dans ce but. 
L’enrichissement nocturne des couches superficielles 
a donc toute chance d’entraîner une modification 
du schéma de distribution verticale établi à 7 h et 
15 h avec 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 variabilité plus faible des biomasses des 
500 premiers mètres doit probablement être attribuée 
à l’absence d’apports nocturnes en quantités sufi- 
santes, a 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 référence pour 
cette catégorie d’animaux. 

La variabilité aux points fixes est inférieure 
à celle observée en traversant des systèmes hydro- 
logiques variés, lors de radiales transéquatoriales. 
A nombre de prélévements sensiblement égal (n = 21 
a 26), i/m est en effet de 8,9 oh B GUIDOME 
(traits O-200 m) contre 14,9 et 15,7 % lors des radiales 
de juillet 1975 (CAP 7506, LE BORGNE, 1977 a) 
et d’août 1978 (CAP 7802, VOITURIEZ et 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 ROGER (1982 a) montre en effet que 
6 o/. seulement de la biomasse totale se trouvent 

Oce%nogr. trop. 18 (2): 419-4ûO (1983). 

dans la colonne O-100 m de jour, contre 48 % la 
nuit; les 400 premiers mètres ne comprennent 
pendant le jour que 30 yo du poids sec nocturne. 
Ces variations nycthémérales, accompagnées de 
modifications importantes dans la composition des 
peuplements (LE BORGNE et ROGER, 1983), contri- 
buent probablement à l’essentiel de la variabilité 
à court terme, les autres facteurs de variations 
étant mal connus et probablement mineurs. 

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

3.2. Répartition dimensionnelle des biomasses et 
distribution verticale 

Des prélèvements de 0 à 100 m ou 0 à 500 m 
permettent de s’affranchir de l’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 
être 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 complètent donc le schéma de répartition 
géographique qui sera établi en 3.3. 

3.2.1. RÉPARTITION DIMENSIONNELLE :IMPORTANCES 
RESPECTIVES DU MICRO-, DU M&O- ET DU 
MACROPLANCTON-MICRONECTON 

La figure 3 représente la part, en pourcentage, 
des trois catégories de tailles considérées, pour la 
couche O-500 m et pour l’azote aux points G à T. 
Le schéma serait très légèrement modifié si l’on 
considérait le poids sec, le carbone ou le phosphore 
en raison des rapports C/N et N/P et des pourcentages 
du poids sec en C, N, P très peu différents pour les 
trois catégories (LE BORGNE et ROGER, 1983). 

Pour les points fixes, où l’on dispose de données 
de biomasses diurnes et nocturnes, le mésozooplanc- 
ton représente en moyenne près de 75 yo de la 
biomasse totale dans les 500 premiers mètres et 
87 yo dans les 100 premiers. Ces pourcentages 
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FIG. 3. - Importance, en pourcenlage, de la biomasse et de l’excrtition totale d’azote des trois catégories dimensionnelles du 
zooplancton-micronecton dans les couches O-100 m et. 1~0-300 m par rapport. à l’cnscmhlc de la biomassc et de l’excrétion azotées 

Percentage importance in iota1 nitrogen ezcrefion und biomass of the Ihree sise-classes of zooplanhton-micronecion in O-100 m and 
100-500 m layers 

moyens varient légèrement. Ainsi l’importance du 
microzooplancton par rapport à la biomasse de 
l’ensemble des individus de la couche O-100 m, en 
moyenne de 6,l %, s’étend-t-elle de 2,2 o/. au 
point H Q 12,4 oh au point Q (tabl. V) : ce rapport 
est d’autant plus faible que la zone est riche en 
chlorophylle (( a )), Chiai (valeurs intégrées de 0 B 
150 m) ou en phosphore organique particulaire, 
POP : 
(Micro/Micro+méso) - POP : 

rsD = 0,%4* (n = 13) 
(MicrojMicrofmkso) - - cIllai : 

rSp = 0,673* (n = 10) 
(* : rSp significatif B 5 %). 

Océanagr. Irop. 18 (2) : 419-460 (1983). 

Cette observation confirme donc la diminution 
de taille des individus que l’on observe des zones 
riches aux zones pauvres, tant pour celle des 
Copépodes (Gnrrzov, 1971; LE BORGNE et ROGER, 

1983) que celle du phytoplanct,on (MALONE, 1980; 
LE I~OUTEILLER, 1982). 

En moyenne, sur 24 h et dans la couche O-100 m, 
le macroplancton-micronecton constitue 7 yo de la 
biomasse, en azote, du micro- et du mésozooplancton, 
cc pourcentage variant de 4,l % au point I-I, A 
11,2 %, au point 1 (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 yo 
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TABLEAU V 

Biomasse (en mg d’azote/ma) aux différents points fixes et. pour les couches O-100 et 100-500 m du zooplancton-micronecton. 
Importance, en pourcentage, des trois fractions de tailles (microzooplancton, mésozooplancton et macroplancton-micronecton) 
par rapport à l’ensemble de la biomasse azotée. Importance, en pourcentage de la biomasse du micro- et du mésozooplancton présente 

dans la couche homogéne et la couche euphotique par rapport à l’ensemble de la biomasse de la colonne O-100 m 
Nitrogen biomass (mg N/m2) of zooplankton and micronekfon in fhe O-100 and 100-500 m layers ut fhe several-day long stations. 
Percentage radios between microzooplankton (50-200 pm), mesozooplankton (ZOO-5000 ym) and macrozooplankfon-micronecfon 
(> 2000 prn) biomasses and the total nitrogen biomass. Percenfaye ratios befween micro- and mesozooplankfon biomasses in the mixed 

layer (o couche homogène D) OP fhe photic layer and that of the O-100 m column 

Azote total 136 a2 129 122 57 215 352 413 258 312 277 346 181 254 247 89 232 195 144 

% N microzpk, -- - -- - 5,4 2,2 3,5 6,4 5,4 4,9 a,8 6,3 6,l 12,4 3,,9 6,7 7,6 

% N mésozpk. -- - -- - a9,2 93,7 a5,3 a7,5 aa, 86,7 80,7 a5,a a5,a a3,2 aa,a a7,7 83,3 

% N micronecton - - - - - - 5,.4 4,l 11,2 6,l 6,l a,4 10,5 7,g a,1 4,5, 7,3 5,6 g,o 

Stations A* B* C* D* E* F* G H 1 J K L M N 0 Q R S T 

_ - _ _ .61 41 36 9 30 27 40 45 
UPW UPW UPW UPW UPW UPW 

N C, O-100 m 26 17 - - 55 57 25 15 43 29 32 62 

N c.euphot. i micro- - - - - - - 70 57 57 69 54 77 82 70 46 100 58 78 89 
% 

N c. O-100 m méso- 73 74 55 69 100 67 79 70 79 82 a3 78 a0 a2 56 100 74 71 90 

Azote total 

% N mésozpk. 

19 la 23 24' - - 161 171 123 - 120 114 76 78 121 43 a1 99 82 

- - - - - - 63 50 35 - 28 30 36 45 57 65 53 48 43 

% N rikronecton - - - - - - 37 50 65 - 72 70 64 65 43 85 47 52 57 

* mésozooplancton seulement UPH : situation d’upwelling (pas de couche homogène en température) 

au point Q à 72 o/o au point K (tabl. V) (1). Pour 
l’une et l’autre couche, on n’observe pas de corréla- 
tion significative entre ces pourcentages et POP 
ou Chlaf. 

Ces résultats montrent donc que pour les zones 
du large, la mesure de la biomasse du mésozooplanc- 
ton, catégorie la plus souvent étudiée, reflète assez 
bien la richesse de l’ensemble des organismes de 
50 prn à environ 10 cm. Cette afkmation ne préjuge 
pas de l’importance du necton, ni du microzoo- 
plancton inférieur à 50 prn, qui n’ont pas été échan- 
tillonnés. SOROKIN (1981) estime en effet que la 
totalité du microplancton représenterait de 20 à 

60 o/. de la biomasse du mésozooplancton dans la 
zone équatoriale du Pacifique. 

3.2.2. RÉPARTITION 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 O-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 où une part importante 
des animaux n’est pas inféodée directement à la 
présence du phytoplancton dans la zone euphotique. 

(1) Le tableau III de ROGER (1982 b) sur l’importance respective du micro-, du mésozooplancton et du macroplancton-micro- 
necton de la divergence équatoriale à 40 W, fait apparaître un pourcentage de 32 y0 pour la par1 de la biomasse des animaux du 
macroplancton-micronecton. La différence avec les résultats présentés ici provient de la prise en consicieration par ROGER des données 
de biomasse pour la couche O-100 m dans le cas du micro- et du mesozooplancton et O-400 m dans le cas du macroplancton- 
micronecton. 

Océanogr. trop. 18 (2) : 419-400 (19S3). 
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La couche euphotique comprend en moyenne, 
sur 24 h, 64,5 (y0 du poids sec du mésozooplancton 
(gamme : ” &3 à 86 %) présent dans les 500 premiers 
metres, ce pourcentage ne variant pas avec l’épaisseur 
de cette couche (40 à 90 m). Dans les 100 premiers 
métres se trouvent 77 O/* du mésozooplancton de la 
couche O-500 m (gamme 63-89 %) toujours en 
moyenne sur 24 h. Ces différents pourcentages 
varient de fason signilicative et d’autant plus 
nettement avec l’alternance jour-nuit, qu’ils appar- 
tiennent aux niveaux les plus superficiels (cf. 3.1.1.). 
Notons enfin que des observations identiques 
peuvent être faites lorsque la biomasse est exprimée 
en azote du poids sec (tabl. V). 

x = épaisseur couche homogène, CH (ml 
X2.2.2. Position du maximum de concentration en 

FIG. 4. - Variations dc la fraction du poids sec de m6so- 
zooplancton dc la colonne O-500 m présent dans la couche 
homogène (en pourcentage) et l’bpaissenr de cette dcrnibre. 
La droite d’ajustement est celle des moindres rectangles, r, le 

coefiicient de corrélation de Bravais-Pcarson 

GM linear regression befureen percentage importance of meso- 
zoopfankfon dry weighf in fhe mixed layer wifh respecf fo lhe 

O-500 m one und fhe fhickness of fhis layer 
(P = Bruvais-Pearson cor-relation coefficienf) 

3.2.2.1. Répartition dans la couche homogène, la 
couche euphotique et la couche O-100 m 

Ces trois couches ont eté choisies, car elles corres- 
pondent à des systemes differents : la couche homo- 
gène chaude, dépourvue de nitrate est généralement 
pauvre en phytoplancton; la couche euphotique, 
dont la base reçoit 1 yo de la lumière de surfaCe, 
comprend la quasi-totalité de la production primaire 
mesurée par la méthode au 14C aux points A a T; 
la couche O-100 m, enfin, peut servir de réference 
pour les différents points fixes car elle englobe la 
couche euphotique dans tous les cas. 

La part du poids sec de mésozooplancton present 
dans la couche homogène, rapporté à celui des 
500 premiers mètres, est d’autant plus importante 
que cette couche est épaisse (fig. 4), argument qui 
tend a montrer que la c.ouche homogene des eaux 
a thermocline profonde est loin d’être un (c désert )) 
biologique. Le test des signes, qui a été utilisé pour 
comparer les pourcentages de rnicrozooplancton 
ou de phosphore particulaire présents dans la couche 
homogène à ceux du mésozooplancton, monlre 
qu’ils ne sont pas différents de façon significative 
(p < 0,05). En revanche, il y a davantage de rnéso- 
zooplancton dans la couche euphotique qu’il n’y a 
de particules ou de microzooplancton, toujours 
par rapport à la couche O-100 rn (p < 0,05). ~1utre- 
ment dit, les données des points lixes tendent, à 
mettre en évidence une distribul,ion plus superficielle 
du mésozooplancton pour la couche O-100 m. 

zooplancton dans le plan vertical. 

Comme on vient de le voir, le mesozooplancton 
est surtout concentré dans la couche euphotique. 
11 présente un maximum de biomasse qui coïncide 
en général avec les maxima de chlorophylle et de 
production primaire mesurée par le 14C. Deux tests 
permettent de le mettre en évidence. Le premier, 
le test des signes, ne permet pas de rejeter l’hypothitse 
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 
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ed 

60- e 

‘7i 

: 
E 
a 
440- 

II 
% _ 

20- 

. 

e 

iO!/ , , , f 
10 20 40 60 60 100 

x = Pchlamax (m) 

FIG. 5. -- La droite des moindres rectangles de la relation 
liant les profondeurs des maxima de ùiomasse du mésozooplanc- 

ton (en phosphore), Pzpkmüx, et de chlorophylle Q a ), 
Pchlomax (r : coeflkicnt de corrélation de Bravais-Pcarson) 

G.Vl regression line of fhe relnfionship befween depfhs of the ma- 
ximum of mesozooplankfon phosphorus (faken as a unit of ifs 
biomass), Prpkmux, and the deep chlorophyll u n b) maximum, 

Pch1amn.e (r : Brauais-Penrson correlufion coemcienf) 

Océanogr. trop. 18 (2): 41%$60 (ISS.3). 
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FIG. 6. - Même légende que pour la figure 5, mais Ic maxi- FIG. 7. - Même légende que pour la figure 5, mais la 
mum d’assimilation de W, Pprodmax, remplace Pchlamax profondeur de la nitracline, PNOscline, remplace Pchlamax 

Same legend as fhaf of pg. 5, but for fhe maximum of Same legend as fhat of Fg. 5, but for fhe depth of fhe nifracline, 
14C assimilaiion, Pprodmax PNO3cfine (Upper level wifh> 0.5 Fg ai NO,-N concenfrafion) 

et ceux de la chlorophylle et de la production pri- 
maire (fig. 5 et 6), la pente de la droite de régression 
(droite des moindres rectangles) n’étant pas signi- 
ficativement différente de 1 (LE BORGNE, 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 oxygène (oxycline, fig. 8) 
et du gradient maximum de température (thermo- 
cline, fig. 9), mais le fait que la pente des droites 
soit significativement inférieure à l’unité (LE BORGNE, 
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 mêmes tests 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 
l’échantillonnage réalisé aux points fixes, on peut 
supposer que le maximum de chlorophylle est un 
maximum de production, contrairement à l’obser- 
vation de LONGHURST (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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FIG. 8. - Même légende que pour la figure 5, mais 
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Same legend as fhaf of fig. 5, but for fhe depfh of fhe oxycline, 
Poxycline (Upper level wifh 95 % oxygen safurafion) 

Océanogr. trop. 18 (2) : 419-460 (1983). 
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FIG. 9. - Même légende que pour la figure 5, mais la profon- 
deur du gradient maximum de température, Pthermoclinc, 

remplace PChlamax 

Same legend as tflat of fig. 5, but for the depth of the greatest 
fhermal gradient, Pthermocline 

plancton. La présence de ce maximum subsuperfkiel 
de zooplancton représente ainsi, selon LONGIIUKST 
(1981), la source principale de la variabilité spatiale, 
I’hétérogiméité 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: PROBLÈME DE L'6ThBLISSEMENT L)'7JNE 
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 
I-IENTSCHEL et WATTENBERG (1930) utilise les 
nombres d’individus et celle de CORCORAN et 
MAHNKEN (19691, les biovolumes de la couche 
suprathermoclinale en août 1963. Mais, dans l’état, 
actuel de nos connaissances, il paraît irréaliske de 
présenter un nouvel atlas des biomasses zooplanc- 
toniques qui serait dressé à partir des données 
existantes, à cause de leur nombre limité et de leur 
hétérogénéité. 

Tout d’abord, la diversitk des modes d’échantil- 
lonnage et d’estimation de la biomasse reprksente 
un obstacle majeur à l’établissement, d’une carto- 
graphie en empêchant l’utilisation des données 

antérieures. Ainsi, pour la seule opération Gqua- 
1 ant II, CORCORAN et. MAHNKEN (1969) dressent-ils 
une carte des biovolumes déplacés de la zone 
équatoriale obtenus avec un filet ICITA de 360 pm 
de vide de maille en traits suprat,hermoclinaux; 
I<iNz~.n (1969) ut,ilise un tube Haï gréé en soie de 
400 pm en traits de SO-O m pour l’estimation du 
volume (c humide 1) (probabIement, le volume déplacé) ; 
GRE%E et al. (1969) mesurent le poids humide du 
plancton rkolté avec un filet Bogorov gréé en 
soies N 49 et, N 23 (probablement 300 et 700 pm) 
en traits verticaux O-200 11-1. Les chercheurs du 
N/O ZLWC&I, mesurent le poids hurnide avec un 
filet Djedj (soie N 49) en traits verticaux O-200 m 
(C;RUZOV, 1971). Plus tard, DUFOUR et STRETTA 
(1973) publient des valeurs de volumes sédiment& 
de zooplancton rkolté avec un filet Uongo de 
505 pm de vide de maille en traits obliques O-100 m 
le long d’une radiale Abidjan-Sainte-Héli-ne; enfin, 
I-TERRLAND et STKETTA (1973) utilisent pour l’étude 
du dôme d’Angola, un filet de 60 cm de diamètre 
et de 505 ym de vide de rnaille, fixé au milieu d’un 
filet à micronecton et expriment. leur biomasse en 
poids humide (formols) pour la couche O-100 m. 
Or l’utilisation de filets de mailles différentes conduit 
à l’obtention de données de biomasses diffkilement 
comparables. On peut ainsi estimer à 60 o/. la perte 
liée à l’emploi d’un filet de 505 prn par rapport à 
celui de 200 pm dans la zone équatoriale (LE BORGNE, 
1977 a). Pour sa part, la dist,ribution verticale de la 
biomasse dépend, en plus de l’heure du prélèvement, 
de la struct,ure thermique, de sorte que les traits 
suprathermoclinaux d’Équalant peuvent donner des 
valeurs très différentes selon les saisons, sans pour 
autant que la biomasse tot,aIe de la coIonne d’eau 
ne soit forcément modifiée : la couche homogène 
renferme en effet. de 10 à 69 o/O du poids sec des 
500 premiers mètres selon les zones (fig. 4). Enfin, 
il est difFîcile de convertir des valeurs volumiques 
en valeurs pondkrales, le rapport poids seclvolume 
déplacé variant de 66 à 200, celui du poids sec au 
volume sédimenté de 12,3 à 34,O (LE BORGNE, 
1975). Même en admettant que les méthodes d’échan- 
tiIIonnage du zooplancton soient identiques, toute 
conversion d’une unité de biomasse dans une autre 
aboutit donc à des résultats aléatoires. 

Le second obstacle à l’utilisation des données 
antérieures est représenté par la variabilité saison- 
nière et pluriannuelle des biomasses dans les 
différents systemcs d’une région aussi vaste. II 
semble en effet irréaliste dans l’état. actuel des 
kchniques de multiplier le nombre de préliivements 
pour tenir compte de ces variations, auxquelles 
s’ajoutent celles ?I court t.erme (de l’ordre de la 
semaine) liées à des modifications h;ydroIogiques 
et des transports horizonlaux, particulièrement 
importants dans la zone d’enrichissement équatorial 
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en période d’upwelling. C’était le cas à 40 W en 
août-septembre 1978 : la localisation et l’amplitude 
des maxima d’abondance pouvaient changer d’une 
semaine a l’autre (VOITURIEZ et al., 1982). En 
conséquence, il a été impossible de dresser une 
cartographie détaillée de la zone équatoriale située 
entre 60 E et 90 W malgré la quasi-simultanéité 
des prélévements opérés a l’époque par les N/O 
Noroît, Capricorne et Nizery et l’utilisation de 
techniques identiques (VOITURIEZ, 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 saisonnières et 
interannuelles. L’une des solutions à ce problème 
réside dans l’existence de relations entre l’abondance 
du zooplancton et la structure hydrologique, à 
l’instar de ce qui a été observé par HERBLAND et 
VOITURIEZ (1979) pour la chlorophylle Q a )) et la 
production primaire dans la colonne d’eau, car il 
est plus facile de suivre les variations de l’hydrologie 
que celles des biomasses. 

3.3.2. RELATIONS ENTRE LA BIOMASSE ZOOPLANC- 
TONIQUE ET L'HYDROLOGIE 

Dans une structure (( tropicale typique )), système 
à deux couches dont celle de surface est dépourvue 
de nitrate (HERBLAND et VOITURIEZ, 1979), il existe 
une corrélation négative entre la biomasse du méso- 
zooplancton (PS) présent dans les 100 premiers 
mètres (exprimée en mg de poids sec par mètre 
carré) et la profondeur de l’oxycline, D,, ou de la 
nitracline, DNO~ (LE BORGNE, 1981) : 
PS =-29,7DNos+2780 (r =-0,913;n =11)(2) 
PS = -25,6 D,, +2 750 (r = 0,914; n = 10) (3) 

DN~~ et D,, sont définis comme étant le niveau le 
plus superficiel où la teneur en NO, est supérieure 
à 0,5 patg.l-1 et le pourcentage de saturation en 
oxygène inférieur à 95 o/. 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 homogène superficielle est 
mince. Au contraire, dans les: eaux oligotrophes 
où cette couche est épaisse, la biomasse est faible. 
Ces équations sont les conséquences de l’existence 
d’une double relation, entre la chlorophylle (( a )) 
intégrée (valeur rapportée au mètre carré;), Chiai 
et DNO~ ou D,, d’une part et le poids sec de zoo- 

plancton et Chlaf de l’autre, pour les seuls systèmes 
du large. Cette dernière relation, établie pour les 
points fixes des situations tropicales typiques et de 
l’upwelling équatorial, a pour équation (LE BORGNE, 
1981) : 
PS = 84,2 Chlai+52 (r = 0,859; n = 17) (4) 
(Chiai étant exprimé en mg chla.m-2) 

En raison de la forte dominante du mésozooplanc- 
ton dans la biomasse zooplanctonique totale (cf. 
3.2.1.) et de sa distribution superficielle (3.2.2.1.) 
on Obt)ient des coefficients de corrélations voisins 
en utilisant soit le poids sec du mésozooplancton 
des 500 premiers mètres (PS,,,), soit celui de 
l’ensemble du micro- et du mésozooplancton (PS’) 
dans la couche O-100 m et Chiai : 

PS 6,,o = 96,7 Chlai+237 (r = 0,846; n = 17) 
PS = 89,9 Chlal- 56 (r = 0,761; n = 12) 

Des relations analogues peuvent aussi être 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 l’absence 
de relations entre la chlorophylle (( a o ou le zoo- 
plancton et la structure hydrologique dans certaines 
conditions, devraient inciter à la prudence quant à 
leur utilisation et à acquérir des données supplé- 
mentaires afin de préciser les limites de validité 
de ces relations, établies dans la partie orientale 
de l’Atlantique intertropical, seulement. 

3.3.3. INTERPRÉTATION DE LA RELATION POIDS SEC- 
CHLOROPHYLLE ((a0 (1) 

La relation (4) amène à 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 l’effrcience écologique 
entre zoo- et phytoplancton. Selon TANIGUCHI 
(1973) et DANDONNEAW (1975), une pente supérieure 
à l’unité traduirait une hausse de l’effkience éco- 
logique dans les systèmes riches puisque l’abondance 
du zooplancton y croît plus vite que celle du phyto- 
plancton ; une pente inférieure à 1 traduirait au 
contraire une diminution de l’effrcience écologique 
(BLACKBURN, 1966, 1973). Or, les données des points 
fixes et des radiales ne permettent pas de mettre 
en évidence de pentes des droites Log PS = f 
(Log Chiai), significativement différentes de 1, et 
ceci provient probablement des unités utilisées 
pour exprimer l’abondance du zooplancton : effectifs 
de Copépodes pour BLACKBURN et DANDONNEAU, 
biovolumes déplacés pour BLACKBURN, poids humide 
pour TANIGUCIII. Ces paramètres ne variant pas 

(11 Ce paragraphe reprend briévement la discussion de l'article de LE BORGNB (1981). 
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linéairement avec le poids sec, ni g plus forte raison 
avec la matière organique, il est normal de ne pas 
en observer avec la chlorophylle non plus. De 
toute manière, une variation dans le rapport 
des biomasses zoo- et phytoplanctoniques peut 
avoir d’autres causes qu’une modification de l’effl- 
cience écologique. En effet, si le mésozooplancton 
ne représente qu’une partie des phytophages, 
comme cela semble être le cas dans les upwellings 
côtiers, le calcul de 1’efflcienc.e écologique sera faussé 
si l’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 I’effkience écologique sera également 
faussé, même en admettant un rendement K, 
(rendement net en croissance) et un rapport chloro- 
phylle/matière organique, constants. Ces deux der- 
niers paramètres représentent en effet une source 
supplémentaire de variation de I’eficience écologique 
(cf. 5.2.3.). 

L’existence d’une relation linéaire positive entre 
PS et Chiai, pour une grande variété de situations, 
des eaux oligotrophes aux divers stades d’évolution 
de l’upwelling équatorial, traduit le couplage entre 
les biomasses zoo- et phytoplanctonique et ceci 
n’est possible que si les variations de cette dernière 
sont de faible amplitude et de basse fréquence. 
Ces deux caractéristiques opposent en effet les 
systèmes du large aux upwellings c0tiers où l’ampli- 
tude et la frkquence des variations sont plus 
importantes (WALSH, 1976) : le zooplancton, dont 
la durée du cycle vital est très supérieure j celle 
du phytoplancton, ne pourra réagir imrnédiatement 
& l’apparition d’un (( bloom B en zone côtière 
(CUSHING, 1959) et l’on observera la succession 
classique phyto-zoo comme dans les poussées printa- 
nières en zone tempérée et un rapport, PS/Chlaf 
très variable. A l’opposi: G la variabilité des systémes 
du large est associée a une échelle de temps de 
plusieurs mois, à savoir 50-100 jours, ce qui est donc 
supérieur à la durée des interactions du phytoplanc- 
ton et du zooplanc.ton ))(WALSII, 1976). Les variations 
de biomasses des deux niveaux trophiques sont 
alors bien synchronisées et le rapport PS/Chlai 
est relativement constant. Cette relation, linéaire, 
pose tout de même quelques questions. 

1. En premier lieu, il peut paraître étonnant 
que ces deux paramètres 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 phyt,oplanctonique, 
le rapport Carbone phyt~oplanctonique/Chlorophylle 
augmentant en particulier lorsque le milieu est 
pauvre en chIorophylIe (I~F: ~OUTEIL~R, 1982). 
Il faut peut-être y voir l’effet, de mécanismes de 
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compensation et l’on n’en citera que trois plausibles. 
Le premier pourrait venir d’un rapport Carbone] 
Chlorophylle décroissant des zones pauvres aux 
zones riches, de sorte qu’une même valeur de 
chlorophylle pourrait correspondre à une quantité 
croissante de carbone végétal et supporter une 
quantité croissante de biomasse d’animaux phyto- 
phages. Le second peut provenir du caractère 
0 omnivore 1) du zooplancton, plus marqué dans les 
zones pauvres que danù les upwellings ; en consé- 
quence, une même biomasse de mésozooplancton 
nécessitera moins de phytoplancton dans le premier 
cas et davantage dans les upwellings; le troisième 
mécanisme de compensation pourrait provenir de 
la taille des animaux phytophages : si, comme 
on l’a vu en 3.2.1., la taille des microphages du 
microzoo- et du mésozooplancton tend à diminuer 
des eaux riches aux eaux pauvres, en même temps 
que la taille des cellules phytoplanctoniques, on 
peut penser que dans les eaux oligotrophes le (c gra- 
zing) sera davantage le fait de petits microphages 
dont la biomasse n’a pas été considérée pour 
l’établissement des relations (4). Ces exemples de 
mécanismes de compensation illustrent donc la 
complexité des phénomènes qui sous-tendent une 
relation aussi simple que la relation PS-Chiai. 

2. VOIT~JRIEZ et al. (1982) soulignent le caractère 
variable de l’upwelling équatorial d’une semaine 
sur l’autre tel qu’il apparaît aux points fixes et ceci 
semble être en contradiction avec la notion de 
variabilité basse fréquence de WALSH (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, trks supérieur 5 l’advection 
verticale, de sorte que la variabilité peut y appa- 
raître élevée. Quand bien même surviendrait une 
modification soudaine de l’hydrologie, ayant pour 
conséquence une augmentation brutale de la biomasse 
phytoplanctonique, il est possible que l’apparition 
de Thaliacés (Salpes et Pyrosornes) ait pour effet 
de freiner cette augmentation, les Thaliac.és ayant 
un temps de réponse particulièrement court, comparé 
à celui des Crustacés qui dominent habituellement, 
les populations de zooplancton et de micronecton 
(LE BORGNE, 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 part,icules : 
d’un régirne omnivore, ils pourraient passer à un 
régime franc.hement phytophage (cf. 5.4.). 

3. La prise en considération de valeurs intégrées 
de chlorophylle recouvre elle aussi des sit,uations 
Lrés diverses le long de la colonne d’eau (1,~ BOUTEIL- 
LKR, 1982). La relation (42 peut alors s’expliquer 
par la concordance des niveaux des maxima de 
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FIG. 10. - Carte des valeurs de poids secs du mésozooplancton 
des 100 premiers mètres pour l’opération Equalant, en saison 
((chaude» (f&v.-mars 1963) ct efroide 1) (août 1963). Cette carte 
a 6th établie & partir de celles donnant la profondeur de l’oxy- 
cline de VOITURIEZ et HERBLAND (1981; fig. 6 ct 7) pour les 
seules zones du large (ne figurent donc pas les valeurs de bio- 

masses des upwellings côtiers du Sén&gal, du Ghana- 
Côte d’ivoire et du Cap Lopez) 

O-100 m mesozooplanlcton dry weights during Equalant, in Feb.- 
March 1963 (B warm ) season) and August 1963 (B cold b senson), 
as infered from the map of VOITURIEZ and HERBLAND (1981; 
fig. 6 and 7) for the depfh of the osycline. Only offshore areas are 
considered, ihus excluding biomasses of coastal upwellings off 

Senegal, Ghana-Ivory Coasf and Cape Lapez (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 (cf. 3.3.5.). 

3.3.4. DISTRIBUTION GEOGRAPHIQUE L)ES BIOMASSES 
ET VARIATIONS TEMPOKELLES 

Les relations (2), (3), (4) permettenl; donc de 
délimiter les différentes zones d’enrichissement du 

Golfe de Guinée et de suivre les variations tempo- 
relles à moyen et à long terme, à 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 
HERBLAND et VOITURIEZ (1977) pour la chlorophylle 
estimée à partir des données de nitrates de la 
campagne GUINÊE 1 du N/O Jeun Charcot puis 
par VOITURIEZ et HERBLAND (1981) pour la pro- 
duction primaire eslimée à partir des données de 
saturation en oxygène des campagnes aqualant 1 
et II. Des mêmes données de nitrates de ces deux 
opérations, on peut aussi dresser une cartographie 
des biomasses mésozooplanctoniques par l’inter- 
médiaire de la relation (3) (fig. 10). Apparaissent 
alors la zone d’enrichissement équatorial, plus 
développée à l’est qu’à l’ouest, en août plus qu’en 
février-mars, et le dôme de Guinée en août (en 
février-mars, cette zone est aussi enrichie par les 
eaux du courant des Canaries). Les autres remarques 
qui peuvent être tirées de cette figure sont celles de 
VOITTJRIEZ et HERBLAND (1981) : (1) l’été 1963 
(Équalant II) a été marqué par l’absence de l’upwel- 
ling équatorial et par voie de conséquence, par 
l’existence d’une oxycline permettant l’estimation 
de la biomasse planctonique; (2) l’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 MAIINKEN (1969) en raison de la 
réalisation de traits suprathermoclinaux (cf. 3.3.1.); 
{3) la mise en évidence de relations liant les biomasses 
à l’hydrologie permet de valoriser les nombreuses 
données historiques de température et d’oxygène. 

L’enrichissement plus important à l’est qu’à 
l’ouest apparaissait déja sur la carte de HENTSCHEL 
et WATTENBERG (1930) et, de façon moins nette, 
sur celle de GORCORAN et MAHNKEN (1969) pour le 
mois d’août 1963. Récemment, ROLKE (1981) 
a comparé ses données de poids sec sans cendre 
recueillies sur le N/O Meteor de février 4 juin 1979, 
le long de 210 W et, entre 20 S et 30 N, à celles de 
LE BORGNE (1977 a) pour les méridiens 4O 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 l’année 1963 fait appa- 
raître un résultat différent de celui de VOITURIEZ 
et 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 1) et celle de 
l’upwelling dans la zone d’enrichissement équatorial 
(O-50 S, environ), tandis que la différence est nette 
lors d’fiqualant (GRUZOV, 1971) ou pour l’upwelling 
équatorial du Pacifique (VINOGRADOV, 1981). La 
biomasse de février-mars 1963 apparaît également 
plus faible le long du méridien de 40 W (moins de 
2 000 mg p.s./m2, fig. 10) que celle du mois d’avril 
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1979) (biomasse rnoyenne, pour la même colonne 
d’eau, de 2 260 mg p.s./m2, mais avec des valeurs 
souvent supérieures) entre @30’ N et 5O S. En 
revanche, il n’apparaît pas d’écart significatif entre 
les biomasses des rnois d’août 1963 (2 000-2 500 mg 
p.s./m2) et 1978 (2 260 mg p.s./m2), la zone d’enri- 
chissement ayant, par ailleurs, a peu près le même 
étalement en latitude aux deux périodes. Cett,e 
dernière observation et celle sur l’absence de diffé- 

pg P. m-3 @ 

rente entre les biomassrs d’aoîit, 1978 et avril 1979 
notke r)ar VOITURIEZ el (11. (1982), tendraient ?i 
montrer que l’upwelling équatorial n’engendre pas, 
en moy~nnc, cl’enricllissr:lilent en zooplancton supé- 
rieur A celui d’un systéme tropical typique A oxycline 
peu profonde, comme c’est le cas en (< saison chaude )). 
Cette afErmation doit cependant être nuancée : 
(1) l’upwelling est le siège de biomasses trés variables, 
certaines dépassant très largement les valeurs 
rnaximales de saison (< c,haude V, mais étant compen- 
sées par des valeurs très inférieures, au contraire 
(VOITUHIRZ ei ul., 1982); (2) l’absence de différence 
saisonnière s’observe pour le mésozooplancton, 
mais non pour le micronecton dont les biomasses 
sont significativement plus élevées en août qu’en 
avril (KoGEn, 1982 a). 

Ainsi ne sont qu’ébauchés les problèmes de 
variations saisonnières et annuelles des biomasses 
zooplanctoniques de la zone équatoriale, faute de 
données encore suffkamment nombreuses. Il serait, 
intéressant, en particulier, de savoir si 1963 (année 
d’fiqualant) qui sernblait déjà anormale du fait 
de l’absence d’upwelling, l’était également par 
l’écart marqué entre les biomasses de saison chaude 
et froide, ou si, à l’opposé, 1978-1979 l’était par 
l’absence de différence saisonnitire. Une étude 
détaillée des variations annuelles de l’hydrologie 
de la région devrait permettre d’en savoir plus, 
gr5ce SI la connaissance des relations biomasse- 
hydrologie. 

:3.:3.3. 1~15 BIOMASSES DE MliSOZOOPLANCTON DANS 
LES DIFFI?RENTES STRUCTURES 

Ce chapitre tente d’apporter quelques éléments 
de réponse au problkme de l’écart existant entre les 
biomasses des zones d’enrichissement du large et 
celles de la cl)te, entre les biomasses des eaux oligo- 
trophes et celles des régions OCI les sels nutritifs 
remontent dans la couche euphotique (dômes et 
crétes thermiques, divergence équatoriale) et enfin 
entre les niveaux d’abondance de ces différents 

FIG. 11. - Comparaison des biomasscs du mCsozooplancton 
des zones c6Wres et du Iwyc. (I: Poids sec par mètre-carvA 
pour les diffi:rcntos coucl~s d’eau. b: Poids sec par mi:tre-cuht: 
pour la couche O-30 m au large t>l fond-surfacr à la c6t.c. 
c: Concentrations d? phosphore du rnksozooplancton au ni- 
vcarr du maximum d’abondance. Ori@ne des donnbes : (1) 
I-Ie~n~asn et (11. (1973; : (2j LE BORGNE (1978 b) ; (3) LE 
BOHGXE et PHIVE (1980:s ; (4) Groupe MEDIPROU (1977) 

A comparison of mesozooplankton biomass leorls in coasfal and 
open-ocean areas. a : Dry u~eights per sqrrare-meier in seaeral 
layers. b : ZIrg weighls per cubic-meter for fhe O-50 m wafer co- 
lumn in offshore areus and botlom 10 sizrface column in consfal 
ones. c : Jlesozooplnnkion phosphorus concenirations at the level 

of maximum biomass 
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‘j 1000 2000 3000 4000 

mg de poids sec de mésozooploncton .m-2 

PIC. 12. - La droitSe des moindres rectangles de la relation 
liant la concentration de mbsozooplancton au niveau du ma- 
ximum (exprimée en quanti& dc phosphore) et Ic poids sec 
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systèmes d’enrichissement. Seul le mésozooplancton 
sera considéré, sa biomasse reflétant bien la richesse 
de l’ensemble des organismes de 50 prn a 10 cm 
(cf. 3.2.1.). Les données utilisées permettent une 
telle comparaison car elles proviennent de prélève- 
ments effectués avec le même filet (WP-2) et sont 
exprimées dans la même 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 côtière d’Abidjan, 
Côte d’ivoire), soit lors des points fixes du Golfe 
de Guinée, de quelques jours seulement. Certains 
d’entre eux reflètent une situation relativement 
stable pour une vaste zone (points de situation 
tropicale typique), d’autres, un état passager (points 
F à L de l’upwelling équatorial). La fig. 11 fait 
apparaître ces différences : I’upwelling équatorial 
saisonnier engendre des biomasses plus élevées 
que pendant le reste de l’année (points C, R et S), 
mais qui alternent avec des minima, de sorte que 
l’ensemble de la zone présente, semble-t-il, une 

biomasse identique aux deux saisons (VOITURIEZ 
et al., 1982). 

Il existe plusieurs modes dc comparaison de la ri- 
chesse de régions différentes. Le plus simple consiste 
à considérer la biomasse de l’ensemble de la colonne 
d’eau (fig. 11 a), mais il favorise les zones profondes. 
Ainsi la profondeur de l’échantillonnage est-elle 
de 200 ou 500 m au large, mais de 20 à 50 m sur le 
plateau continental de Mauritanie et de 35 m sur 
celui de Côte d’ivoire. Ceci explique que l’upwelling 
équatorial puisse apparaître plus riche que les upwcl- 
lings côtiers (fig. 11 a). Mais il peut être plus 
intéressant de comparer, non pas les biomasses 
totales, mais les concentrations en zooplancton des 
traits fond-surface à la côte et 50-O m au large 
(fig. 11 b). Les upwellings côtiers apparaissent alors 
nettement plus riches que I’upwelling équatorial 
(rapport de 1,9 en faveur de l’upwelling du Cap 
Timiris et de 1,7 en faveur de celui de Côte d’Tvoire). 
L’upwelling équatorial est à son tour plus riche 
que la zone équatoriale en saison (c chaude )> (rapport 
de 1,s) et que les dômes 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 où le maximum de biomasse zooplanc- 
tonique se trouve situé plus profondément que dans 
les zones d’upwelling ou de dôme. C’est le cas de 
la zone équatoriale en saison t< 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 mètre cube) observé le long de la colonne d’eau 
(fig. 11 c), valeur plus intéressante aussi pour un 
prédateur, sensible à la concentration de ces orga- 
nismes dans le milieu. Les résultats se révèlent 
voisins des précédents, pour la couche O-50 m, 
à l’exception de l’écart entre saison d’upwelling et 
saison chaude dans la zone d’enrichissement équa- 
torial, qui passe de 1,S à 1,4. La figure 11 c montre 
que ceci provient du point R dont la biomasse des 
50 premiers mètres reflétait mal la richesse. Pour les 
autres régions, les conclusions sont les mêmes en 
raison de l’existence de la relation liant la valeur 
du maximum et la valeur intégrée de 0 à 50 m (rsII = 
0,807 ; n = 19) ou à 100 m (rsp = 0,888 ; fig. 12) 
comme l’ont observé WERBLAND et VOITURIEZ 
(1979) pour la chlorophylle ou la production primaire. 

La comparaison des différentes expressions de 
l’abondance du zooplancton qui vient d’être faite 
est un exemple de la diffkulté que l’on ren- 
contre lorsqu’on désire comparer la richesse de 
régions différentes, ainsi que le souligne STEEMANN- 
NIELSEN 61955) à propos de la production primaire 
de l’océan mondial. Il apparaît important de déter- 
miner, en plus de la biomasse totale, la distribution 
verticale des concentrations et la valeur de ces 
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dernières, car il est probable qu’un prédateur du 
zooplancton soit plus sensible g ces critères d’abon- 
dance plutôt, qu’& celle de l’ensemble de la colonne 
d’eau. Un certain nombre de points ressorknl, 
toutefois, de cette étude : 

1. Les upwellings côtiers de Mauritanie et de 
Côte d’ivoire engendrent des concentrations de 
zooplancton supérieures à celles de l’upwelling 
équatorial a 40 W (fig. 11 b), mais il n’est pas certain 
que le bilan annuel soit toujours en faveur des 
premiers, compte tenu de la permanence de l’enri- 
chissement kquatorial et du caractère saisonnier 
des upwellings côtiers. 

2. Les dômes de Guinée et d’Angola, aux périodes 
où ils ont été étudiés, sont moins riches que la diver- 
gence équatoriale lorsqu’on considère la t,otalité 
de la colonne d’eau; la distribution superficielle 
de leurs biomasses les fait toutefois apparaitre 
à peu près aussi riches dans la couche O-50 m 
(fig. 11 b et 11 c). 

8. La convergence nord-équatoriale est une zone 
de niveau élevé de biomasse toute l’année (points fi 
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 à 3 avec 
I’upwelling équatorial (points F & 1,) pour la couche 
O-500 m, de 1 ti 6 pour celle de O-50 m. Cet écart 
relativement faible confirme l’opinion de RAZOCLS 
et RAZOULS (197%1979), & savoir que la gamme de 
variation ne dépasserait pas 1 à 10. Mais il est 
possible que les eaux oligotrophes du maximum 
de salinité subtropical qui ont été considérkes, 
ne soient pas les plus pauvres que l’on puisse trouver 
dans l’Atlantique Sud. 

5. Il 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 où il se trouve. I,a 
délimitation géographique de ces structures est 
décrite par HERBLAND et al. (1983 b). 

4. LES QUANTITES D’AZOTE ET DE PHOS- 
PHORE EXCRaTI% PAR LE ZOOPLAKÇ- 
TON ET LE MICRONECTO?<. RELATIOi\iS 
AVEC LA PRODUCTION PRIMAlRE. 

Les sels nutritifs nécessaires à la production 
primaire sont fournis à la fois par les processus 
physiques qui les aménent des couches profondes 
dans la couche euphotique et par la régénération 
d’origine biologique. Pour les systémes du Iarge 
où les apports d’origine terrigène sont inexistants 
et le benthos trop profond, EPPLEY et PETERSON 

(1979) estiment que la rég6nération assurerait à elle 
seule plus de la inoitii: rlcs la l~roduclion primaire, 
l’iml~orlance variant avec Ics rigions concernées. 
Une parlie de cctle rkgénération est assurée par 
l’activiti: bactérienne, l’autre par l’excrétion des 
animaux pélagiques (dans le cas des zones hautu- 
rikes), dont on ne c.onsid&rera que la fraction de 
taille supérieure & 50 prn et inférieure à 10 cm. 
Ce chapitre, essentiellement consacré à la part 
que peut jouer l’excrétion dans l’élaboration de 
la production primaire, tentera aussi de distinguer 
la part des différentes classes de taille d’animaux 
dans l’excrét,ion et de dégager les grands traits de 
sa distribution verticale. 

4. t Importance respective des différentes catégories 
de tailles d’animaux dans l’excrétion 

D’un point fixe a l’autre, l’importance de l’excré- 
Lion assurée par le micro-, le méso- et le macrozoo- 
plancton-mic.ronecton dans l’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 y*), le micronecton ne 
contribuant que pour 3 o/O du total, ce qui est trés 
inférieur ti son importance dans la biomasse (20,9 %). 
T,‘origine de cet écart doit être recherchée dans les 
valeurs des taux d’excrét,ion, trbs inférieures a c.elles 
du mésozooplancton, dans le Cas des organismes 
micronectoniques. L’inverse se passe pour le micro- 
zooplancton, de biomasse modeste mais de taux 
métaboliques élevés, dont l’excrétion représente 
en moyenne 10,3 o/O du total de la colonne O-500 m, 
importance peut-ktre sous-estimée en raison de 
l’absence de données concernant ces anirnaux pour 
la couche 100-500 m. 

Le schéma de la figure 3 n’est pas très différent 
pour l’excrétion de phosphore ou l’excrétion rninérale, 
en dépit, de rapports IliH,/x~, PO,/PT et N,/P, 
distincts pour les trois catégories de tailles (LE BOR- 
GNE et ROGER, 1983), étant donné la forte dominante 
du mésozooplancton. 

L’importance des différents élémenk du réseau 
trophique pour la régénération des sels nutritifs 
a été, semble-t-il, très peu étudiée et les données 
& ce sujet concernent surt,out les upwellings côtiers 
de situations difficilement comparable à celles du 
large. 1.e benthos y assure en efîet de 13 à 33 % 
de la régénération totale de l’azote (WHITLEDGE, 
1981 pour les upwellings du Pérou, de Mauritanie 
et de Californie) et le necton y excréterait une 
quantité d’azote égale i celle du zooplanc.ton (SMITH 
et WHITLEI~GF., 1982, pour l’upwelling de Mauri- 
tanie; WHITLEDGE, 1981, pour celui du Krou (1)). 

(1) Cc résulta1 de WIIITLEDGE concerne une période de faible abondance d’anchois. Dans le cas inverse, lorscp~ ces poissons 
sont nombreux, leur oxcrotion serait d’un ordre de grandeur supérieur à celle du zooplancton (WIIITLEDGE et PACKARD, 1971). 
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TABLEAU VI 

Quantités totales d’azote (NT) et de phosphore (PT) cxcrblées clans les couches O-100 ct 100-500 m (en patg N ou P.m-2.j-1). 
Importances respectives (en pourcentages de I’cxcretion t,otale d’azote) de l’excrétion du micro-, du mésozooplancton et du 
micronecton. Importance de l’excrétion dans les couches homogène ct cuphotique (en pourcentage de l’excrétion dans les 100 

premiers mètres). NH, et PO, sont les excretions minérales d’azote et de phosphore, respectivement 

Total nifrogen (NT) and phosphorus (PT) excrefion in O-100 m and 100-500 m Iayers (as pgat N or P. m-=.d-l). Percenfages of micro- 
(50-200 prn), mesozooplankton (ZOO-5000 prn) and micronekfon excrefions. Percentages of cxcretion in ihe mixed and phofic layers, 

with respect to O-100 m excretion. NEII and PO, are nilrogen and phosphorus inorganic excreiions, respectively 

Excrétion totale q ,180 ,208 ,108 2032 ,732 403, 3143 5845 6015 9725 6373 7738 7920 9503 5859 7375 8900 3311 6333 6195 6155 

Excrétion totale 1619 NH4 837 1sog 1146 784 2346 2244 4530 3005 5247 3647 3é$2 454 5517 4109 4671 544 1291 3595 4134 3766 0 

Excrétion totale PT 203,1 69,9 ,S4,9 137.5 ,25,, 307,O 311,s 536,2 429<9 690,l 352,9 4a6,7 515,2 535,3 352,s 459,O 597,3 180.5 347,a 320.1 270.7 

- Excrétion totale P04 

1 % excrétion micropk. - - - - - 14,7 - - 11,5 3.8 ll,o 14,l 8,5 1D 7 22,0 15.1 13,3 13.2 lO,7 15.6 15,l 

0 X excrétion mésozpk. - - - - - a5,3 - - a7,5 95,4 8716 as,0 go,5 aa, 77,o 84,2 86.1 86,4 88.6 83.6 a4,1 

0 % excrétion micron. - - - - - - - - 1,1 0,g 1,4 0,a 1.0 0,g 0,g 0.7 0.7 0,4 0,7 o-7 0.7 

i excrétion couche 20.5 28,2 23,9 a4,i 84.8 uew UPU ww "PW UPW UPW UPW UPW 61,0 67,6 3a,3 16.7 57,3 47,6 50,2 75.3 
N homogène 

% excrétion couche a7,o a7,a a4,o a4,7 IW a2,2 - - SO,3 76,0 S3,l S9,3 S4,6 a1,2 93,4 82,9 56.2 100 a5,O a6,l 95.0 
euphotique 

k excrétion o-1*0, - - - - - - - - 83,a a5,6 aa,a - 91,4 91,9 93.7 92,l - aa, 84.9 ôs,7 90,4 
o-5* m 

Excrétion totale NT - - - - - - - - 1159 1632 a07 - 744 840 395 630 - 434 1125 792 653 

i Excrétron totale NH4 - - - - - - - - 616 900 486 - 439 503 278 408 - la3 660 526 410 

0 Excrétion totûle PT - - - - - - - - 97 126 67 - 56 45 26 35 - 52 75 56 40 

5 Excrétion totale - P04 - '- - - - - - 54 73 45 - 39 34 17 23 - 2a 47 33 25 0 

0 X excrétion mésozpk. - - - - - - - - al,l a2,4 62,3 - 6!,4 63,s 52,7 71,9 - S-l,1 65.2 7684 7281 
M x excrétion micronec. - - - - - - - - 

la,9 l7,6 37,7 - 38,6 36,2 47.3 28,1 - 12.9 14,s 23.6 27.9 

4 nésozooplancton seu1enent UPW : situaticm d’“pwelli”g. 

Les données de GERLOTTO (1976), obtenues par 
. écho-intégration dans la zone équatoriale situent 

la biomasse du necton à 15-20 oh 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 elle-même très inférieure à celle du 
zooplancton, d’autre part. Il existe d’ailleurs très 
peu de données sur la part de l’excrétion du micro- 
necton dans la régénération, les seules à notre 
connaissance représentant un cas particulier puisqu’il 
s’agit du crabe rouge, Pleuroncodes planipes, dans 
l’upwelling de Californie ; pour WHITLEDGE (1981), 
son excrétion représenterait de 44 à 68 o/. de la 
régénération de l’azote, aux périodes d’abondance 
de cet animal. Au sein même du mésozooplancton, 
la classe 200-500 prn assurerait la part la plus 
importante de l’excrétion dans l’upwelling mauri- 
tanien, pour SMITH (1978), SMITH et WHITLEDGE 
(1982) et WHITLEDGE (1981) et il est probable que 
ce soit aussi le cas dans le Golfe de Guinée où 60 o/. 

de la biomasse du mésozooplancton est constitué 
d’animaux de 200’à 500 prn (LF, BORGNE, 1977 a). 
Enfin, le faible pourcentage calculé pour l’excrétion 
du microzooplancton (fig. 3) doit être pris avec 
précaution car il ne s’agit que de la fraction 50- 
200 prn de cette catégorie de petits hétérotrophes. 
La classe de taille inférieure, représentée par les 
Protistes, pourrait en effet avoir un rôle important 
dans la régénération, selon SIEBURTH (1977) en 
raison de ses taux d’excrétion élevés. Les résultats 
de CAPERON et al. (1979) dans une baie des îles 
Hawaii, en sont une confirmation : l’essentiel de 
l’excrétion de la fraction O-330 prn serait assurée 
par la fraction inférieure à 33 prn. Le rôle de 
l’excrétion du microzooplancton dans la régénération 
est probablement variable d’un système à l’autre : 
il pourrait être important dans un système où la 
production primaire est réalisée par de petites 
cellules, ce qui implique la présence de phytophages 
de petite taille, tandis qu’il pourrait l’être moins 
dans un système ou le phytoplancton est constitué 
de cellules plus grandes. Mais la difficulté des études 
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de flux sur le microzooplancton (< 50 prn) explique 
que l’on en soit reduit Q n’émettre que des hypo- 
thèses sur son importance, à l’heure actuelle. 

4.2. Distribution verticale de l’excrétion 

L’essentiel de l’excrétion d’azote se fait dans les 
100 premiers mètres et est assurée, pour les 4/5, 
par le mésozooplancton (fig. 3). En moyenne, 
c’est-à-dire en tenant compte des migrat,ions verti- 
cales, 89,l o/. de l’excrétion des 500 premiers metres 
se déroulent dans la couche O-100 m (Labl. VI). 
A son tour, l’excrkkion dans la couche euphotiyue 
représente plus des 314 de cette dernière, a l’excep- 
tion du point 0 pour lequel la profondeur du 1 y0 
de lumière n’est que de 40 m (tabl. VI). Ces résultats 
montrent donc que la majeure partie de l’excrétion 
a lieu dans la couche de production primaire. 

Comme dans le cas de la biomasse, la fraction de 
l’excrétion ayant lieu dans la coucl~e homogène 
(en température) dépend de son épaisseur : le 
coefficient de corrélation entre ces deui: paramètres 
est rSp = 0,860 (n = 13). Cependant, en raison de 
l’influence de la température sur Ies taux, le pourcen- 
tage de l’excrétion qui se produit dans la couche 
homogène, plus chaude, est supérieur à celui de la 
biomasse présente dans cette même couche. 

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

L’essentiel de l’excretion du zooplancton se 
déroulant, dans la couche euphotique, l’azote et le 
phosphore ainsi régénérés sont, suscept,ibles d’être 
réutilisés rapidement par le phytoplancton. La 
question est de savoir à présent quelle contribution 
l’excrétion animale peut apporter a l’élaboration 
de la production végétale. En théorie? il sufit 
donc de comparer les quantités d’azote et de 
phosphore excrétées dans la couche euphotique 
(tabl. VI) aux quantités incorporées par le phyto- 
plancton (cc uptake 0). 

4.3.1. CAS Dl3 PHOSPHORE 

Aux points H et 1 de l’upwelling équatorial et S de 
la zone d’enrichissement en (( saison chaude D, 
HERBLAND (1984) estime que l’excretion minérale 
de phosphore du mic,ro- et du méaozooplancton 
représente de 16 à 27 yo de l’incorporation de 32P 
aux deux premiers points et, 13 o/. au point S. En 
considérant l’excrélion totale de phosphore, ces 
valeurs atteignent respectivement 27 à 50 oh et 
23 %. En se basant sur les données d’assimilation 
au 14C , qu’il convertit en phosphore par l’inter- 
médiaire du rapport C/P de constitution des 
particules, LE BORGNE (1977 b) déduit que la seule 
excrétion de phosphate du mésozooplancton contri- 
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bue a l’élaboration de 02 ()$ de la production 
primaire au point C ((t saison chaude 0j et; 5.9 x 

au point F (upwellirtgj. Ces dernkes valeurs sont 
donc deux fois plus fortes environ que celles fournies 
par HEHBLAND dont. les résultats font apparaîlre 
des valeurs de C/P d’incorporation superieures 
a celles utilisées par Idi.: E~o~oNn (118 au point C, 
104 à F) et variables selon le niveau dc la colonne 
d’eau et la saison. I,a différence provient de la nature 
des organismes responsables de l’incorporation de 
phosphore et. de l’assimilation des rapports C/P 
de constitution à ceux d’incorporation : les mesures 
d’incorporation de 32P de I~BRBLAND concernenl. 
a la fois le phytoplancl,on et les bactéries, l’impor- 
tance de ces dernieres étant plus grande dans la 
couche homogene (présente aux points C et S) 
qu’au niveau du maximum profond de chlorophylle, 
tandis que l’estimation de LE I%oncNE porte sur 
le seul phytoplanclon. On comprend donc que pour 
une mfkne quantité de phosphore excreté. la part 
de l’excrétion dans l’incorporation sera plus impor- 
tante si celle du phytoplancton est. seule considéree, 
ce qui est le cas de l’estimation de 1,~ L~onçxz. 

I,e question de l’importance de l’excklion dans 
l’elaboration de la production primaire se heuiLe 
donc. au problème de l’évaluation des besoins de 
celle-ci en phosphore, de facon analogue a c,e qui 
se passe pour l’azote. Une seconde inconnue réside 
dans le role du microzooplancton de taille inférieure 
à 50 prn, qui n’a pas fait l’objet de rnesures et qui 
pourrait. conLribuer à la régénération pour une 
part non négligeable. 

Par rapport au phosphore, l’azote serait l’élément 
limit,ant de la product.ion aut~oLrophe car, si l’on 
observe toujours des concentrations décelables de 
phosphore dans la zone hauturière du Golfe de 
Guinée, l’azote peut être totalement absent de la 
couche homog+ne superficielle (OCDOT, 1983). Celle-ci 
étant, pourtant le sittge d’une production primaire, 
il faut admett,re que tout apport azoté par un 
processus physique (advection) ou biologique (régéné- 
ration) est immédiatement utilisé par le phyto- 
plancton, à condition qu’il soit sous une forme 
assirnilable. Ceci est, le cas de l’ammonium dont 
l’excrétion par le zooplancton-micronecton repre- 
sente en moyenne 58,4 o/. de l’azote total excrété 
dans la couche euphotique (Labl. VI). Le reste, 
représentant pres de 40 %, est excréLé sous forme 
organique assimilable soit direct,ement par les 
végét,aux (cas de l’urée), soit après minéralisation 
bactérienne. L’incorporation de l’azote par Ie 
phytoplancton pourrait être mesurée par la méthode 
de l’azote 15 (lSiu), mais celle-ci s’est révélée d’une 
utilisation délicate dans les eaux pauvres en azote, 
ce qui est le cas de celles du Golfe de Guinée 
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FIG. 13. - Relation entre la quantité de 1% assimilee par le 
phytoplancton et celle d’azote total excrétée par le zooplancton- 
micronecton de la couche euphotique (ENT) aux différents 
points fixes (l’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’excrction) 

Relaiionship befween phyfoplankfon “C assimilation and zoo- 
plankfon-micronecfon fofal nifrogen excretion (ENT) in fhe eupho- 
fit zone and for fhe 19 long-durafion sfafions (fhe equafion is fhai 

of fhe y on z regression, computed on logarifhms 
of the originul data) 

( GOLDMAN, 1980 ; LE BOUTMLLER, rés. non publiés). 
L’alternative consisterait a déduire l’incorporation 
d’azote de l’assimilation de 14C par l’intermédiaire 
du rapport C/N d’assimilation du phytoplancton 
et du rapport incorporation/assimilation. Ni l’un 
ni l’autre n’étant connu dans le Golfe de Guinée, 
il a semblé préférable d’utiliser les seules données 
d’assimilation de 14C, en supposant qu’elles repré- 
sentent un indice acceptable de l’incorporation 

d’azote par le phytoplancton (admettant donc 
implicitement que les rapports C/N sont relative- 

ment constants d’un point fixe A l’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, l’exposant de la courbe 
étant égal à 1 et l’ordonnée à l’origine étant voisine 
de 0. En première approximation, on peut donc 
admettre un rapport constant entre l’assimilation 
de 14C (en abrégé : 14C) et l’excrétion totale d’azote 

par le zooplancton-micronecton (E~T). Ce résultat 
n’est pas surprenant quand on sait que l’excrétion 
est fonction de la biomasse zooplanctonique, elle- 
même corrélée positivement a la quantité de chloro- 
phylle (( a )) dans le milieu (cf. 3.3.2.), ce qui est 
également le cas de 1X, le rapport 14C/Chla semblant 
indépendant de la teneur en nitrate du milieu 
(HERBLAND et LE BOUTEILLER, 1982). 

La dispersion des points de la figure 13 ne permet 
pas cependant de mettre en évidence une éventuelle 
difference entre les situations d’upwelling et les 
situations tropicales typiques (STT) pour le rapport 
14C/ExT, 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 l’upwelling équatorial entraînera 
une production primaire nouvelle proportionnelle- 
ment plus importante qu’en STT, et par voie de 
conséquence, un rapport %/ENP plus élevé. Le 
problème est d’ailleurs analogue lorsqu’on compare 
ce rapport pour la couche homogène des STT, 
couche sans nitrate, et celui de l’ensemble de la 
couche euphotique. La figure 14 fait apparaître 
les valeurs du rapport 14C/E~r pour les deux types 
de situation, les points fixes étant classés en fonction 
de l’épaisseur de la couche homogène en nitrate 
(cas de l’upwelling équatorial) et en température 
(cas des STT) et pour les couches euphotique et 
homogène. Trois remarques peuvent être faites 
sur la valeur de ce rapport, dont la gamme de 
variations est de 1 à 3,5 (14C/E~~ = G à 22) : (1) il 
n’existe pas de différence significative entre STT 
et upwelling; (2) le rapport diminue lorsque l’épais- 
seur de la couche homogène en nitrate augmente, 
cette dernière caractéristique pouvant traduire une 
évolution de l’upwelling dans le sens d’une matu- 
ration de ce système; (3) 14C/E~T est plus élevé 

dans la couche homogène 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 l’incorporation de l’azote et 
l’assimilation de 1% était le même aux 19 points 
fixes, on pourrait en conclure que : (1) l’excrétion 
du zooplancton contribue à l’élaboration d’une 
fraction de la production végétale qui semble 
indépendante de la classification en STT et upwel- 
lings ; (2) que cette fraction, qui peut être exprimée 
en pourcentage de la production primaire, est peut- 
être plus faible dans la couche homogène et (3) 
qu’elle augmente des stations d’upwelling (( jeune 1) 
vers celles d’upwelling plus évolué. 

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

Océanogr. trop. 18 (2): 419-460 (1983). 
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de l’excrétion des organismes de taille inférieure 
à 50 prn, dont l’importance est peut-être plus 
grande dans la couche homogène des STT. Le 
point (2), en revanche, est paradoxal car on aurait pu 
s’attendre à ce que la couche chaude et dépourvue 
de nitrates soit l’objet d’une excrétion relativement 
plus importante que dans l’ensemble de la couche 
euphotique et d’une assimilation de 14G relativement 
faible, au contraire. Trois explications peuvent 
être apportées à cette observation. Tout d’abord, 
l’assimilation de 1% a pu être surestimée, ce qui 
irait à l’encontre de ce que pense GOLDMAN et ul. 

(1979), Mc CARTHY et GOLDMAN (1979) et Lr et 
GOLDMAN (1981) : la méthode au 14C, telle qu’elle 
est utilisée généralement, tendrait à sous-estimer 
l’assimilation dans les eaux oligotrophes, au sein 
desquelles on peut classer la couche homogène. 
La seconde explication a trait de nouveau à l’excré- 
tion de la fraction du zooplancton inférieure & 
50 Km, qui, si elle était plus importante dans la 
couche homogène, pourrait rendre le rapport r4C/E~T 
plus faible et donc plus proche de celui de l’ensemble 
de la couche euphotique. Si donc la fraction < 50 ~/-m 
suppléait a l’excrétion des organismes de taille 
supérieure, dans la couche homogène, on pourrait 
s’attendre à ce que 14C/E~~ soit plus élevé dans 
les STT où la couche homogène est épaisse, ce qui 
n’apparaît pas sur la figure 13 pour les points B, 
T, Q, E et D. Cette constatation tendrait à montrer 
que la part, du zooplancton de tailIe supérieure 
à 50 prn serait sensiblement la même dans l’élabora- 
tion de la production primaire de régenération, 
en supposant que le rapport incorporation d’azote/ 
assimilation de 1% soit à peu près le même à toutes 
les stations. Ceci nous amène à la troisième explica- 

Océanogr. trop. 18 (2) : 419460 (1983). 

tion. Il est probable, en effet, que ce rapport soit 
différent pour la couche homogène et pour l’ensemble 
de la couche euphotique, à l’instar de ce qui se passe 
pour le rapport incorporation de phosphore/assimila- 
tion de carbone de HERULAND (1984). En conséquence 
14C peut etre variable sans pour autant que ce soit 
le cas de l’importance de l’excrétion dans la produc- 
tion végétale. 

43.3. CONCLUSIONS 

I,‘ét.ude qui vient d’être faite montre qu’il est 
encore prématuré de déterminer le rôle joué par 
l’excréiion des animaux de taille supérieure à 50 prn 
dans l’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 éti: 
utilisées (tabl. VI), représentent une estimation 
minimale de l’excrétion animale, d’une part en 
raison de l’inconnue que représentent les animaux 
de taille inferieure a 50 prn 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’exwétion plus faibles que ceux 
obtenus lors d’incubation de durée plus courte 
(ROGER, 1978; 1,~ BOKGNE, 1979) et l’utilisation 
du sc.héma de distribution verticale diurne a sans 
doute entraîné également une sous-estimation de 
l’excrétion puisque, les animaux se trouvant situés 
à des niveaux plus profonds et plus froids le jour 
que la nuit (cf. 3.1.1.), ont des taux d’excrétion 
plus faibles à cause de l’effet, de la température. 
Il est probable que la totalité de l’excrétion d’azote 
puisse être réutilisée rapidement par les végétaux : 

23-1 
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l’ammonium et l’urée, incorporables immédiate- 
ment, représentent 66 o/. de l’excrétion totale en 
moyenne (1); les autres molécules, dont la nature 
n’a pas été déterminée, sont probablement des 
molécules organiques simples, telles que les acides 
aminés (JOHANNES et WEBB, 1963; JAWED, 1969) 
qui peuvent être 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 l’excrétion totale d’azote se 
retrouve aussi pour celle d’ammonium et pourrait 
bien être réelle. En effet, dans un système en 
équilibre où les biomasses du zoo- et du phytoplanc- 
ton sont couplées (cf. 3.3.2.3, tout accroissement de 
l’abondance des végétaux consécutifs à un enri- 
chissement de la couche euphotique en nitrate, 
s’accompagne rapidement d’une augmentation de 
l’abondance du zooplancton. Et ceci a pour effet 
de limiter le taux de croissance du phytoplancton 
d’une part et d’augmenter l’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 contrôle 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 (t broutage )). C’est égale- 
ment a la même période que l’on observe les teneurs 
les plus élevées en ammonium (OUDOT, 1983), preuve 
que cet élément n’est pas utilisé entièrement 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-être pas plus faible qu’aux périodes ‘où 
le nitrate se trouve davantage en profondeur. Cette 
constatation est à 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 
côtières avec upwelling que dans les autres zones 
néritiques. 

5. LES QUANTITaS DE MATIGRE ORGANIQUE 
PRODUITES PAR LE ZOOPLANCTON. RELA- 
TIONS AVEC LES PARTICULES (< 50 prn) 

L’accroissement de biomasse d’une populalion 
zooplanctoniyue, déterminé avant toute prédation, 
définit la richesse d’une zone dans la mesure où 
il représente la quantité de matière organique 
qui peut être prélevée par l’échelon trophique 

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

Les valeurs de la production du zooplancton 
qui sont présentées ici sont les premières sur la 
partie hauturière du Golfe de Guinée, les données 
actuellement publiées sur les eaux du large ayant 
trait surtout à l’océan Pacifique (PETIPA, 1978; 
VINOGRADOV et SHUSHKINA, 1978). Elles ne concer- 
nent que le micro- et le mésozooplancton des 
100 premiers mètres, faute de valeurs sur le macro- 
plancton-micronecton pour les raisons développées 
dans ROGER (1982 b). Mais la production de cette 
dernière catégorie dans la couche O-100 m est très 
vraisemblablement négligeable comparée à celle du 
mésozooplancton, à cause de biomasses faibles 
à ce niveau (cf. 3.2.1.) et en raison de taux de 
production faibles, eux aussi. D’aprés MAUCHLINE 
(1977), le rapport PIB, entre la production journalière 
et la biomasse, serait de 2,4 o/. pour Euphazzsia 
pacifka au large de L’Oregon et de 1,3 o/. pour un 
autre Euphausiacé, Meganyctiphanes norvegica (ses 
valeurs de P/B annuel ont été divisées par le nombre 
de jours qu’a duré la production), valeurs très 
inférieures à celles du tableau IX de LE BORGNE 
et ROGER (1983) pour le mésozooplancton et le 
microzooplancton. Les poissons épi-, méso- et 
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 Euphausiacés, 
si l’on se réfère à CHILDRESS et al. (1980). Enfin, 
la production du macrozooplancton-micronecton est 
en partie le fait d’organismes zooplanctonophages, 
qui ne peuvent donc être associés au zooplancton, 
essentiellement microphage (LE BORGNE 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- 
lière concerne essentiellement l’accroissement de 

(1) La valeur de 66 % est la somme de 68 % pour l’excrétion d’ammonium et de 8 % pour celle de l’urée (valeur obtenue à 
partir des tableaux des annexes IV et V dc LIS BORGNE et ROGER, 1983). 
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TABLEAU VII 

Production (en mg C, 3, P.m+.j-l) du micro- et du mésozooplancton dans la couche O-100 m. Importance de la production du micro- 
zooplancton. Coefficient dc transfert (rapport entre production du zooplanct.on et production autotrophe), effkience écologique 
(DK,), estimation de l’importance de la production autotrophe par rapport à la production totale des particules ~50 km pour un 
rendement d’assimilation, D = 0,6 et D = 0,9. Estimations de l’ingestion do phosphore par le zooplancton, Iz (mg P.m-2.j-1) et 
temps nkessairo pour la consommation de la totalité de la biomasse de phosphore organique particulaire (POP). (Voir détails dans 

le texte) 
PS = poids sec ; l pas de donnks pour le microzooplancton 

Micro- and mesozooplankton production (mg C, N, P.m+.d-l) in fhe O-100 m layer - Microzooplankton imporfance in fotal zooplankfon 
producfion - Transfer coeflicient between zooplankfon nnd autofrophs, ecological eflciency (DKz), assessment of the imporfance of phyfo- 
plankfon production in total production of < 50 prn particles for an assimilation eficiency D = 0.6 and D = 0.9. Assessment of phosphorus 
ingestion by zooplankfon, Iz (mg P.m-2.d-1) and time required for the ingestion of the whole pnrticulate organic phosphorus (POP). 

PS = dry weight; + = no data on microzooptankfon 
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Prod"ctIo" microzoo- - - - - - 47,3 - U3,P 73,6 65,8 9'45 351 32,0 101,4 l7,3 .37,3 SO,0 36.2 

II mésozoo- 167,s 5,,3 132,4 ,90<7 123,l 234,V 311,9 451,8 749,9 183,s 233,h 211,2 252,s 137‘1 116,7 174,l 417,O 162,s 

?t-Cld.UllCrO/ - _ - - - 16,8 - 12,3 S,P 26,4 23,P 14,3 26,7 42,5 12,P 26.2 16,l 18,Z 
Prod.lmicro+méso)lXl 

CaoTrIcient de 23,9* 7.9' 32,2* 47.5. 63,2* 33,3 - 66,l 72,3 18,O 41,8 17,7 21,8 15.9 58,8 5a',7 34;3 22.9 
tPa"srePt (Y,) 

FI-PiCle"Ce D i 0,6 17.5 

écoldw~ (Xl ( 

16,l 19,6 23,5 20,6 25,8 - 20,2 27,b 23,V 18,7 20,P 24,5 13,3 15,v 22,4 28,6 13,3 

D = 0,9 26,2 24,2 23,3 35,3 30,v 38,7 - 39,3 31,4 35,8 28.1 31,3 36,s 20,l 23.9 33.6 42,V 20,O 

Prod. autot. , I D = 0.6 73 204 61 49 33 77 - 23 38 133 45 118 112 84 21 38 83 58 

Prod. Part. 1%) D _ o 9 ,,D # 300 31 74 49 116 - 45 43 139 67 177 163 126 41 57 125 87 

Production microzao- - - - - - 1,02 - 1,13 1,43 1,43 2,77 O,S4 2.15 2,04 0,37 1,98 1,so 0,73 

" mésozoo- 4,06 1,14 3,20 4,04 2.76 4,38 O,t32 10,33 17,34 4,29 6,85 4,32 5,78 2.31 2.83 6.13 y,30 3,76 

Prod. micro , 
Prod.(micro + mésol(Xl - - - - - 17,o - 3,s 7.6 25,0 28.8 14.6 27,l 40,6 11.6 24.2 16.2 17.4 

1WWtiOt,, Iz I D=O,6 - ,_ - _ - _ _ 44,o 68,3 30,o 47.0 38,7 41,3 43.3 16,O 34.0 38,7 24.3 

D;O,9 _ _ _ _ _ _ _ 29,3 45,6 20.0 31,3 25,8 27,6 2&3 10,7 22.7 25,8 16,2 

POP / Iz(jo"rs) t D C 0,6 - - - - - - - 2.1 1,5 3.0 2,l 4,5 1,s 3,9 4,7 4.3 1,5 2,l 

D;O,9 - - - - - - - 3,l 2.3 4,6 3.1 6,7 2,6 5,8 7,0 6,4 2.3 3.1 

Production microzoo- - _ - - - 9,51 - 12,63 14,55 13.24 17,63 7,44 17,vo 19,05 3,P0 19,57 15,58 7,27 

4, mésozoo- 18.57 12,52 32.66 46,73 32,47 57,52 71936 Il%71 194.W 48,20 75.38 53,54 60,18 30,79 30,27 68,84 X6,90 4232 

Prod. micro , 
Prad.Lmlcro+m~sol(Xl - - - - - 14,2 - 3,6 7,0 21.6 18,8 l2,2 22,v 3e.z Il,4 22.1 12.7 14.7 

Prud. lmicrormdsol 525" 139' 394' 542' 360' 743 78s 1321 2360 629 935 592 994 683 346 922 1318 570 

biomasse (exuvies comprises) et, dans une faible 
mesure, une partie de la reproduct,ion (LE BORGNE, 

1982 c). Il s’agit donc surtout de la quantité de 
zooplancton qui peut être prélevée chaque jour 
par les zooplanctonophages, dont l’abondance est 
souvent exprimée en poids humide plutôt qu’en 
carbone, azote et phosphore. En conséquence, la 
production du zooplanct,on a été exprimée dans ces: 
différentes unités (tahl. VII, fig. 15), le poids humide 
pouvant être déduit approximativement du poids 
sec en multipliant ce dernier par 10. 

Le schéma de la figure 15 pour la production 
ne remet pas fondamentalement en question celui des 
biomasses et ceci était prévisible car le rapport P/B 

apparaît indépendant de la richesse de la zone 
(LE BORGIYE et ROGNER, 1983) : les points de biomasse 
élevée ont aussi des productions élevées et l’inverse 
se passe pour les points fixes de biomasse faible. 
Mais, dans le détail, les variations non négligeables 
de P/B, entraînent des modifications plus ou moins 
sensibles de l’ordre observé pour les biomasses. 
Ces variations semblent en relation avec la nature 
des particules (LE BORGNE et ROGER, 1983) dans 
le cas de l?/B du mésozooplancton, A l’exception 
du point S dont la valeur est anormalement élevée. 
L’existence de telles variations rendrait donc délicate 
l’utilisation d’un rapport Production/Uiomasse com- 
mun à l’ensemble des stations. 

Océanogr. trop. 18 (2): 419-4GO (198.3). 
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EZI Biomasse (mg p.s. / m2) 

0 Productionlmg p.s./mi/j ) 

FIG. 15. - Biomasse et production du micro- ct du mésozooplancton [cn poids sec; p.s.) dans les 100 premiers métres. On peut 
estimer le poids frais à 10 fois la valeur du poids sec, environ 

Standing stock and production (in dry weight, p.s.) of micro- and mesozooplankton in fhe O-100 m layer. Wel weighl may be fafren as 
10 fimes fhe dry weighl 

L a production du microzooplancton, dont les 
rapports P/B sont le plus souvent supérieurs a ceux 
du mésozooplancton, représente une part plus 
importante de celle de l’ensemble du zooplancton 
(fraction 50-5 000 prn) que si on considère sa bio- 
masse, comme on l’a vu précédemment aussi pour 
l’excrétion : 8,9 yo au point H et 42,5 yo au point 0 
pour le carbone (tabl. VII). Ces valeurs de pourcenl 
tages sont différentes pour l’azote et le phosphore 
toujours à cause de l’existence de rapports GIN 
et N/P de constitution, distincts pour le micro- 
et le mésozooplancton (LE BORGNE et ROGER 
1983). Mais dans la mesure où l’une et l’autre dé 
ces catégories dimensionnelles sont essentiellement 
constituées de microphages, animaux ingérant des 
particules inférieures a 50 prn, il est logique de les 
associer à l’avenir. 

5.2. Rapports entre la production zooplanctonique 
et les particules -=c 50 pm dans la couche O-100 m 

5.2.1. GENÉRALITÉS 

Les valeurs de production du zooplancton sont 
le résultat d’un calcul assez complexe faisant inter- 
venir la mesure d’un grand nombre de paramètres : 
taux d’excrétion à plusieurs températures, distri- 
bution verticale de la biomasse, moyenne du poids 
sec au cours de cycles de 24 h, rapports C/N/P 
des particules, du zooplancton, de son excrétion 
et de ses coefficients d’assimilation pour Ie caIcu1 
du rendement net en croissance, K,. L’un des moyens 
de valider ces résultats est de les comparer à ceux 
de la production des proies du zooplancton, les 
particules inférieures à 50 Frn, cette comparaison 

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

/ \ 

MI CROPHAGES 

b 50 pm 
l 

FIG. 16. - SchBma simplifié des hiomasscs 01 des flux au sein 
des particules do tailla inf&ieure à 50 pm 

(MOI) = matikre organique dissoutc) 

A simplified diagram of standing sfocks and fluxes in < 50 prn 
particulate Ievel (MOD = dissolved organic matter) 

permettant en outre de connaître Ie rendement, 
du transfert des particules au zooplancton. 

Le rendement habituellement utilisé est l’efficience 
écologique, défini par SLOBODIIIN (1968) comme 
étant le rapport entre, d’une part, la quantitk de 
nourriture ingérée aux dépens du niveau n de la 
chaîne trophique et d’autre part, la quantité de 
nourriture ingérée aux dépens du niveau n-l. Dans 
un système en équilibre, où la biomasse est constante, 
les pertes compensent les gains en product,ion et 
l’efflcience écologique devient alors le rapport : 

Production échelon n 
Effkience écologique - -- ~-.-~.-- 

Production échelon n-l 
L’hypothèse de l’état d’équilibre sur une période 
de quelques jours peut être faite pour les points 
fixes et la couche O-l.00 m, où aucune tendance 
à l’augmentation ou à la diminution de la biomasse 
n’est apparue nettement (fig. 1). Elle est également 
justifiée indirectement par l’existence de la relation 
poids sec-chlorophylle (cf. 3.3.3.), mais n’est. valable 
que pour des périodes courtes, de l’ordre de quelques 
jours. A plus long terme, en effet, on doit envisager 
des systémes évolutifs comme ceux de VINOGRADOV 
et SHUSHKINA (1978). 

Dans le cas du zooplancton, constit,ué easentielle- 
ment de microphages (LE BORGNE et ROGER, 19831, 
l’échelon n-l 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 rnésozooplancton, 
de sorte que l’échelon ne comprend presque exclusi- 

vement ces derniers. 1.a seule exception est celle 
du point II où de fortes concentrations de Salpes 
ont bté observées (1,~ BORGNE, 1982 d). Ces animaux 
microphages, de répartition extrêmement surdis- 
persée et de grande taille, ont mal étk échantillonnés 
par les filets utilisés pour prélever le ml,sozooplancton. 

La production de l’échelon n-l comprend la 
production aut,ot.rophe nette (accroissement de bio- 
masse, seulement) et une production a non auto- 
trophe )) constituée de détritus et de petits hétéro- 
trophes se nourissant de phytoplancton ou de 
particules auxquelles sont associées des bactéries 
(fig. 16). La production de l’ensemble de ces particules, 
PP, et celle du zooplancton, Pz, permettent le calcul 
de l’effkience écologique, Pz/P,. Dans le cas d’un 
systi-me en equilibre, la production nette des 
particules (valeur obtenue après soustract,ion des 
pertes en sédimentation hors de la couche O-100 m) 
est égale à l’ingestion du zooplancton, Iz, de sorte 
que l’efflcience, Pz/P, devient le rapport Pz/Iz, 
qui n’est autre que K,, le rendement brut en 
croissance du zooplancton. K, peut être exprimé 
en fonct,ion de K,, rendement net en croissance 
calculé à tous les points fixes pour C, 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 BORGNE, 

1978 a). Ainsi : 
Px PB 

efkience écologique = p = I = DK, (5) 
P z 

Un c.as particulier de l’efflcience écologique est 
celui où le zooplancton est phytophage. PP devient 
alors égal & la production autotrophe, PI et l’effl- 
cience écologique est alors dénommée 0 coefficient, 
de transfert )) (cc transfer effkiency 9) ou G efficacité 
du zooplancton 1 (NIVAL et al., 1975) : 

PZ 
coefficient de transfert = -F 03 1 

I,a comparaison du coeffkient de transfert et de 
l’efkience écologique permet théoriquement de 
déduire la part de la production autotrophe, PI, 
dans la production nel.te des particules, PP, de la 
faSon suivante : 

P7. PZ Pr 1 .-. -< =a-**-= - 
P, PF PP a (71 

a est le rapport. : coeffkient de tranafertlefkience 
écologique. 

5.2.2. L’EFFICIENCE J~COLOGIQUE 

La relation (5) suppose connu le rendement de 
l’assimilation, D, qui n’a pas 6té déterminé aux 
points fixes à quelques exceptions près (LE BORGNE, 

1982 c). On le prendra égal à 0,6 et 0,9, valeurs 
extr?mes que l’on observe dans la littérature 

Océanogr. hop. 18 (2) : dl!?-4GO (lClS.3). 
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TABLEAU VIL1 

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

A review of some of fhe values of the assimilaiion eflciency, D, found in Ihe literafure for carbon 

Auteur (s) 

MARSHALL et OFR (1955) 

LASKER (1966) 

LASKER (1970)* 

TAGUCHI et ISHII (1972)* 

CONDREY et aJ.. (1972)* 

CONOVBR et LALLI (1974) 

PFPIPA et dl. (1975) 

REEVE et a1. (1978) 

BAMSTRDT et HOLT (1978) 

RASSOULZADEGAN (1978) 

GEP.BER et GERBER (1979) 

COPPING et LORRNZEN (1980) 

MORXN (1980) 

SCHNACK (1982) 

ROSS (1982) 

LE BORGNE (1982c) 

Animal 

Calanus 

Euphausia 

Euphausia 

CddllUS 

P.%laeUS 

Clione 

Copépodes 

Mnemiopsis 

Euchaeta 

Tintinnide 

Undinula 

petits copép. 

calanus 

Palaemonetes 

Calamides 

Euphausia 

Salpa 

GlaUCUS 

D(x) 

53 - 78 

46 - 95 

93 

75 - 85 

68 

94 

43 - 52 

74 

92 - 94 

67 

86 

87 

96 

83 

46 - 93 

81 

56 - 70 

85 

* in CONOVER (1978) 

(tabl. VIII). Les valeurs de l’efiicience écologique 
du tableau VII varient de 13,3 yo à 28,6 yo pour 
D = 0,6 et 20,O à 42,9 yo pour D = 0,9. Dans 
tous les cas, cette valeur est supérieure a 10 %, 
chiffre que l’on a longtemps pris pour les transferts 
d’un maillon à l’autre’ du réseau trophique et qui 
est mis en doute actuellement. POMEROY (1979) 
estime en effet que cette valeur de 10 o/. ne permet 
pas d’arriver aux productions terminales observées 
et préconise, lui aussi, l’utilisation du terme K, 
de préférence au coefficient de transfert, puisque 
la (t chaîne )) alimentaire n’est pas (( linéaire >>. Autre- 
ment dit, le zooplancton se trouve à la fois au 
niveau secondaire lorsqu’il ingère du phytoplancton 
ou des détritus et au niveau tertiaire lorsqu’il ingère 
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 

élément pour lequel on dispose de données sur la 
production primaire. Ce coefficient apparaît bien 
plus variable que l’efficience écologique puisqu’il 
est de 8 oh au point B et de 87 o/. au point G. Dans 
ce dernier cas, la seule production autotrophe serait 
très insuffisante pour couvrir les besoins du zoo- 
plancton en production (croissance et reproduction) 
et en respiration-excrétion (dépenses métaboliques). 

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

5.2.3.1. Les incertitudes sur les valeurs de production 

En ce qui concerne la production autotrophe, 
le problème réside dans la signification des valeurs 
fournies par la méthode au 14C, différente selon 

Océanogr. frop. 18 (2): 419-460 (1983). 
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qu’elle représente une valeur de production primaire 
obtenue après utilisation par les phytophages de 
taille inferieure à 50 prn ou une valeur brute, avant 
Q grazing 0. Dans le premier cas, les valeurs d’assimi- 
lation de 14C représenteront une estimation correcte 
de la production utilisable par le zooplancton 
(> 50 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 l*C obtenues avec des inwbations 
de 11 h (cas présent) représentent une sous-estimation 
variable de la production prirnaire nette (augmen- 
tation de biomasse du phytoplancton). II s’agit 
d’une sous-estimation car des phytophages de taille 
inférieure a 50 pru, introduit,? avec le phytoplancton 
dans le milieu expérimental, ont, pu mgérer une 
partie des algues, le transfert s’accompagnant d’une 
perte de radioactivité par respiration-excrétion. I,a 
sous-estimation est variable, ensuite, en raison 
d’une part de l’influence de la durée du temps de 
renouvellement sur le marquage et, d’autre part, 
de l’importance, elle aussi variable, de la biomasss 
des petits phytophages dans les flacons d’incubat,ion 
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 suggère le 
chapitre 3.2.1., on pourrait, donc imaginer que la 
sous-estirnat,ion de la production primaire soit plus 
importante dans les eaux oligotrophes (poink FS, D, 
E, Q) que dans les eaux riches puisque le temps de 
renouvellement, et l’importance des petits phylo- 
phages (< 50 prn) y sont plus grands. En consé- 
quence, le coefficient de transfert devrait y être plus 
élevé. Il n’en va pas ainsi, ce qui tendrait a rnorkrer 
soit que la sous-estimation de la production primaire 
n’est pas liée fortement à la richesse du milieu, soit, 
que d’autres sources de varialion plus importante; 
en masquent les effets. 

Le deuxième élément du calcul du coefficient de 
transfert est la production zooplanctonique de 
carbone, Pz, dont la valeur dépend de la biomasse 
des 100 premiers mètres et du taux de production 
moyen, deduit de celui de l’azote par l’intermédiaire 
du rapport C/N de constitution (LE BORGNE, 1982 c). 
A son tour, le taux de production d’azote dépend 
du rendement net en croissance, K, et du Laux 
d’excrétion totale d’azote, lui-meme fonction de Ia 
tempéralurc et de la distribution verticale de la 
biomasse (cf. 2.3.1.). Les incertitudes sont faibles 
pour le rapport C/N et la biomasse est une valeur 
moyenne qui Lient compte de la migration verticale 
du zoopIancton. La prise en Considérat~ion de la 
distribution vertic.ale diurne pourrait entrainer une 
sous-estimation du taux d’excrét,ion (cf. 3.1. l.), 
tandis que celle de l’excrétion tot.ale (organique 
et minérale) pourrait entraîner une surestimaI.ion, 
dans la mesure où l’excrétion organique ne serait 

Océanogr. irop. 1S (2): -110-400 (1933). 

pas constituée exclusivement de produits terminaux 
du catabolisme (comme l’urée). Enfin subsiste 
l’incertitude sur le terme a4 du calcul de K,, pris 
égal a l (LE BORGNE, 1982 c,). L’étude du pourcen- 
Lage de production autotrophe dans la production 
particulaire (terme a de l’équation (7)) permettra 
de dkcutSer davantage du réalisme des valeurs 
du taux de production zooplanctonique. 

5.2.3.2. Les variations du coefficient de transfert 
liées à Ia stsuctnre du I&~~LL trophique 

Tes variations du coeflkient de transfert peuvent 
correspondre a des ét,ats différents de la relation 
zoo-phytoplancton, la production de ce dernier 
pouvant être élevée, faible ou équilibrée par rapport 
a celle du zooplancton ainsi qu’on l’observe dans 
les zones néritiques ou lagunaires (1,~ BORGNE 
et DUFOUR, 1979, I>ONGHURST, sous presse). Mais 
cette notion de variabilité de la relation zoo- 
phytoplancton semble difkilement, compatible avec 
I’observalion faite en 3.3.2. sur l’équilibre des deux 
biomasses. 

Enfin, la variabilité 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 insuffkant,e pour entretenir 
celle des rnicrophages sauf si les stocks de phyto- 
planclon sont, utilisés et, dans ce dernier cas, le 
syst,èmc ne peut être maintenu en Pquilibre que si, 
a terme, intervient une production G non autotrophe O. 
II faut alors supposer que les rnicrophages sont 
aptes a modifier leur régime alimentaire en fonction 
de la naturc des particules, hypothèse basée sur le 
caractere 0 opportuniste 0 du régime alimentaire 
de ces animaux (POULET, 1973, 1978; GAMBLE, 
1978; CHERVIN, 1978; I-I~~w~~rtn, 1980), qui ingére- 
raient les proies les plus abondantes dans le milieu 
pourvu qu’elles puissent etre capturées. Le régime 
omnivore du zooplancton permet, donc d’atténuer 
l’effet des variations qui regnent au sein des parti- 
cules, dont l’un des aspects est la part que représente 
la production autotrophe dans la product,ion totale. 

5.2.4. IMPORTANCE DE LA PRODUCTION AUTOTHOPHE 
DANS LA PRODIICTION TOTALE DES PARTICULES 

Si l’on admet que les valeurs d’assimilation 
de 14C par les autotrophes sont obtenues avant 
toute ingestion par les phykophages, il est possible 
d’estimer l’import,ance de la production primaire 
par rapport. Ii la product.ion de I’ensernble des 
partkules ( PX/Pr) par l’Pouat,ion (7). Les résultats 
de cetle eslimation figurent sur le tableau VII et 
varient de 23 a 204 y0 pour D = 0,6 et 41 à 306 y0 
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K 

174 

50-200 yrn 

200-5000~ m 

>2000 pm 

FIG. 17. - Biomasses, production et excrétion de phosphore pour les quatre catégories de tailles d’organismes aux difforents points 
fixes, pour la couche O-100 m (biomasse en mg P.mFe, flux en mg P.m-2.j-1) 

Phosphosus standing S~OC~, production and excretion for fhe four size-classes of planlctonic parficles and fhe uarious stations, in the 
O-100 m layer (biomass in mg P.m+ and fluxes in mg P. m-=.d-l) 

pour D = 0,9. On peut fixer la limite supérieure 
de ce pourcentage à 100, puisque par définition, 
PI < PP. Or, cette valeur est dépassée dans quatre 
cas (points B, 1, K, N) pour l’estimation de D la 
plus basse, lorsque le coelkient de transfert est 
inférieur à I’efficience écologique (a > 1). Ceci 
reflète l’existence d’une erreur sur la valeur de l’un 
des trois éléments entrant dans le calcul de a : la 
production au 14C, Pr, le rendement net en croissance 
du zooplancton, K, et la production zooplanctonique, 
Pz. L’examen du tableau IX de LE BORGNE et 
ROGER (1983) fait apparaître que les points fixes B, 
1, K, N ont les valeurs les plus faibles de produc- 
tivité zooplanctonique (rapport P/B), les rangs 
par ordre croissant étant respectivement le deuxième 
(point B), troisième, quatrième et septième (point N). 
Cette observation tendrait a montrer que si la 
production autotrophe n’a pas été systématiquement 
surestimée (hypothèse probable, comme on l’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 BORGNE et ROGER (1983) ne sont exagérés. 

A l’inverse de ces valeurs fortes de PI/~F, on en 
observe trois inférieures à 50 yo aux points G, H, Q 
(tabl. VII). La question est de savoir si ces résultats 
sont réalistes. Si on admet que toute production 
de matière vivante est issue de la production auto- 

Océanogr. kop. 18 (2) 419-460 (1983). 

trophe, le seuil sera supérieur Q 50 y0 car le phyto- 
plancton servira de base, non seulement à la 
production (< non autotrophe )) des particules, mais 
également à une partie des microphages du zoo- 
plancton. En effet, les autres éléments proviennent 
de la production végétale : les 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 P,/P, inférieures à 50 Y0 
ne peuvent avoir que deux origines. La première 
est représentée par l’incertitude qui règne sur les 
valeurs des productions zoo- et phytoplanctonique. 
La seconde a trait à l’importance des transports 
horizontaux de matière organique. Si en effet, l’on 
admet un système en équilibre, les pertes par préda- 
tion et sédimentation devront être compensées 
par des apports et la production in situ. Les valeurs 
faibles de P,/P, pourraient alors indiquer qu’une 
partie de la production particulaire, PP, est assurée 
par des apports horizontaux de matière organique 
dissoute ou particulaire à partir de zones plus 
riches. Un tel phénomène a été mis en évidence par 
VINOGRADOV et SHUSHKINA (1978) et VINOGRADOV 

(1981) dans le Pacifique oriental : une période de 
(( destruction 1) succéderait à une période de (t produc- 
tion 1) dont le siège est l’upwelling péruvien. Il est 
difficile de chiffrer la valeur des apports par trans- 
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ports aux points G, I-I, Q en raison de l’inc.onnue 
que représente le seuil minimum du rapport PI/F’,, 
d’autant plus que subsiste l’incertitude sur les valeurs 
de production. Il peut en effet paraître étrange que 
la part des transports dans la fourniture de matière 
organique soit la plus élevée dans deux types d’éco- 
systèmes opposés : l’upwelling équatorial (points G 
et H) et les eaux oligotrophes (point, Q). 

5.2.5. STRUCTURE DU RÉSEAU TROPHIQUE. ESSAI 
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 0 globale ) des processus, plus 
particulièrement pour les particules qui comprennent 
des organismes de tailles et de physiologie différentes 
(autotrophes, hétérotrophes, détritus). L’échelon du 
zooplancton représente une meilleure homogenéité 
puisqu’il est dominé par les microphages. Le schéma 
de la fig. 17 a été établi pour le phosphore et pour les 
points G à T où les données ont été obtenues de façon 
identique pour l’ensemble des paramètres, ce qui 
n’a pas été le cas du carbone et de l’azote. On peut 
aussi considérer que le phosphore particulaire est 
plus proche de la biomasse vivante que ces deux 
éléments, suivant en cela l’observation de E)ERRY 
et EPPLEY (1981) pour les eaux oligotrophes du 

Océanogr. hop. 18 (2): 41%460 (198.7). 

vortex du Pacifique nord : (( . . . POP cari be used as 
a valuable detritus-free biomass measurement )). 
De façon un peu différente, HERBLAND et 1,~ Rou- 
TEILLsn (1983) arrivent à la même conclusion. 
Il faut probablement expliquer la très faible part 
de detritus dans la biomasse de phosphore organique 
particulaire par la libération rapide de cet élément 
dans le milieu à la suite de la mort des organismes 
vivants. 

La biomasse du micro- et du mésozooplancton 
des points G à T représente de 11 à 34 y0 de celle 
des particules qui sont supposées être ses proies. 
Ce résultat semble contredire la conclusion de 
SHELDON et al. (1977), à savoir que (( si l’on ordonne 
des organismes pélagiques selon leur taille sur une 
échelle logarithmique, on trouve que la quantité 
de matière vivante est égale pour chaque taille )>. 
Or la gamme de tailles des particules considérées 
ici, s’étend de 0,5 pm environ à 50 pm, et celle du 
zooplancton de 50 a 5 000 pm, soit dans chaque cas, 
deux ordres de grandeur. La difference peut indiquer 
que les écosystèmes étudiés par SIIELDON et al. 
(Golfe du Maine, Mer du Nord, upwelling du Pérou) 
n’ont pas la même structure dimensionnelle que ceux 
du large du Golfe de Guinée, mais peut aussi provenir 
de la définition des gammes de taille d’organismes : 
il est c.ertain que les séparations par tamisage ou 
filtration donnent, des résultats difl”érents de ceux 
que l’on obtient avec un compteur de particules. 

L’une des grandes inconnues de la figure 17 est 



454 R. LE BORGNE, A. HERBLAND, A. LE BOUTEILLER, C. ROGER 

la production de l’ensemble des particules < 50 prn, 
dont on peut tenter d’estimer le temps de renouvel- 
lement de la facon suivante. Le rapport entre la 
biomasse de phosphore organique particulaire (POP) 
et l’ingestion par le zooplancton (1~) est le temps 
théorique nécessaire pour que la biomasse POP 
disparaisse du seul fait de la prédation. Si l’on suppose 
que les pertes en sédimentation sont faibles devant 
celles de la prédation et que le système est en 
équilibre, le rapport POP/Iz sera aussi égal au temps 
de renouvellement de POP. Les valeurs calculées 
(tabl. VII) s’échelonnent de 1,5 à 4,7 jours pour 
D = 0,6 et 2,3 à 7,0 jours pour D = 0,9 (rappelons 
que D entre dans le calcul de l’ingestion, 1~; cf. 
équation (5)). Ces temps sont plus longs que ceux 
trouvés par HERBLAND (1984) pour l’incorporation 
de 32P par les bactéries et le phytoplancton, ce qui 
n’a rien d’étonnant car la production des particules 
B non autotrophes b de la fraction < 50 prn est très 
vraisemblablement plus lente. Une partie peut 
provenir d’apports par transports horizontaux, 
l’autre de la formation in situ de détritus et de 
petits animaux qui s’en nourrissent ainsi que du 
phytoplancton. L’existence de ce microzooplancton 
de taille inférieure à 50 prn, 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 p,rn 
de 14 à 43 y0 pour D = 0,9 et 21 à 67 y, pour 
D = 0,6, valeurs a rapprocher de celles de LE BORGNE 
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 à de nombreuses incertitudes. 
A l’exception de quatre points fixes où la production 
zooplanctonique a peut-être été sous-estimée, les 
valeurs sont plausibles dans l’ensemble et ont permis 
de mettre en relief un certain nombre de points 
concernant la structure et le fonctionnement des 
écosystèmes étudiés. 

Les variations du rapport P,/P, (tabl. VII) 
correspondent probablement à une certaine réalité, 
la part de la production primaire dans la production 
de l’ensemble des particules dépendant des apports 
en sels nutritifs dans la couche euphotique et donc 
du système qui est considéré. Mais, à l’heure 
actuelle, faute de connaître la signification exacte 
des valeurs de production obtenues avec la méthode 
au 14C 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. 

Océanogr. trop. IS (2) : 419-460 (1933). 

Les valeurs souvent élevées de cette dernière 
suggèrent soit une sous-estimation de la production 
nette, soit une surestimation de la production 
zooplanctonique, soit l’apport de matière organique 
par transport horizontal. 

Le rapport POP/IZ (tabl. VII), qui fait appel 
à d’autres données sur les particules, laisse supposer 
un temps de renouvellement de la biomasse < 50 prn, 
de l’ordre de grandeur de celui du zooplancton, 
mais une production de 3 à 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 être attribué à la 
présence à côté de la production primaire et para- 
primaire de petits hétéro trophes qui s’en nourrissent. 
L’existence de ce maillon intermédiaire entre les 
microphages du zooplancton et la production 
autotrophe rend caduque l’étude du coefficient 
de transfert, dont l’utilité ne se justifie que lorsque 
la production primaire domine largement celle des 
particules. Ceci se passe dans les upwellings côtiers 
(HOBSON et al., 1973) et lors du <( bloom )) printanier 
en zone tempérée ou boréale. Dans les autres cas, 
le calcul de l’efficience écologique est plus approprié 
pour définir le rendement d’un élément à l’autre 
du réseau trophique. Ce rendement apparaît plus 
élevé que ce que l’on pensait jusqu’ici, ce qui ne 
signifie pas pour autant que le rendement de 
l’ensemble du système 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 à 80 % de l’énergie issue de la produc- 
tion primaire transiterait par les bactéries, les 
Flagellés et les Infusoires dans le Pacifique équato- 
rial. A l’inverse, BANSE (1982) estime que (c l’essentiel 
des microphages se nourrissant de particules de 
2 à 5 prn, 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 
où la production primaire est assurée par de petites 
cellules - de taille inférieure à 3 prn, comme l’ont 
montré HERBLAND et LE BOUTEILLER (1981) dans 
le Golfe de Guinée - l’existence du microzoo- 
plancton devient obligatoire. 

La présence de cet échelon intermédiaire peut 
paraître incompatible avec l’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 à la 
diversité spécifique) que l’on observe pour les 
populations tropicales du large (PETIPA, 1978), 
associée au comportement (( opportuniste 1) du zoo- 
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plancton, lui permettent de réagir rapidement 
à toute poussée végétale de faible intensité en 
adoptant momentankment un régime alimentaire 
essentiellement phytophage, puis en reprenant un 
régime plus diversifié ((( omnivore ))) par la suite. 
Selon LANDRY (1981), le régime omnivore des 
animaux pélagiques suggère (t une organisation tro- 
phique réceptive et flexible qui contribue au 
maintien des communautés planctoniques dans un 
milieu physique fluctuant 1) ((t . . . suggests a responsive 
and flexible trophic organization which contributes 
to the resiliency of planktonic communities in 
a dynamic physical environment ))). 

6. CONCLUSIONS GÉNGRALES 

L’étude de la biomasse, de l’excrétion et de la 
production du zooplancton, des pararnétres hydro- 
logiques, de la biomasse et de Ia production des 
particules des zones du large du Golfe de Guinée, 
fait ressortir un point fondamental. 11 s’agit de 
l’étroite association du micro- et du mésozooplancton 
avec le phytoplancton dans l’ensemble des 100 premiers 
mètres, à la fois le long de la colonne d’eau et dans 
le temps. 

Cette association aussi étroite, soulignée encore 
récemment par BLACKBURN (1981), est propre aux 
systèmes du large où la stabilité à moyen terme 
(de l’ordre du mois), l’amplitude et la fréquence des 
variations des paramètres hydrologiques sont beau- 
coup plus faibles qu’à la côte (WALSH, 1976). Cette 
stabilité permet au zooplancton, dont le cycle 
vital est plus long que celui du phytoplancton, 
d’adapter son niveau de biomasse à celui des algues 
par plusieurs mécanismes : les microphages du 
zooplancton ont un comportement (( opportuniste 0 
qui leur permet de passer d’un type de nutrition 
(( omnivore J) à un type phytophage plus marqué 
lors d’une poussée végétale consécutive a un enrichis- 
sement en sels nutritifs; au comportement alimentaire 
s’ajoute la diversité des modes de capt,ures, liée 
à la diversité spécifique, qui tend à augmenter des 
zones tempérées aux zones tropicales, des zones 
d’upwelling aux eaux oligotrophes (PETIPA, 1978) ; 
enfin, les Thaliacés, que l’on rencont,re souvent 
dans les zones d’enrichissement du large (LE BORGNE, 
1982 d), sont un facteur de contrôle très efficace 
de la production primaire, par leurs taux de 
croissance et la largeur du spectre des tailles de 
particules ingérées, très supérieurs à 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 

Océunogr. trop. 18 (2) : 41%4/iO (1.763). 

de biomasse du phytoplancton contrôle celui du 
zooplancton et les zones d’enrichissement en l’un 
peuvent se calquer sur celles de l’autre. 

L’une des applications du couplage zoo-phyto, 
est I’existenc,e de relations entre la st,ructure 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 
différents, il est probable que ces zones soient riches 
toute l’année (HERDLAND et al., 1983 b) contraire- 
ment aux upwellings côtiers du Golfe de Guinée, 
qui sont saisonniers, de sorte qu’il ne semble pas 
que la biomasse moyenne annuelle y soit inférieure 
à celle observée à la côte. Il peut donc paraître 
paradoxal que les zones du large ne soient pas 
réputées aussi poissonneuses que les zones côtières 
a biomasse zooplanctonique égale. L’explication 
doit, êt,re recherchée dans la distribution verticale 
du zooplancton (et du phytoplancton) et dans la 
structure du réseau trophique. On observe générale- 
ment que les (t pics 1) de biomasse sont beaucoup 
plus marqués dans les upwellings côtiers que dans 
l’upwelling équatorial et les dômes thermiques, 
où la biomasse est répartie de façon plus uniforme 
dans le plan vertical. En d’autres termes, un préda- 
teur aura moins d’efforts à fournir dans un upwelling 
côtier où ses proies sont concentrées, que dans une 
zone d’enric.hissement du large où, au contraire, 
les mêmes quantités se trouvent, diluées davantage 
tout au long de la colonne d’eau. L,a seconde expli- 
cation, liée à la structure du réseau trophique, est 
celle de WALSH (1976) : alors qu’il n’existe qu’un 
ou deux niveaux t,rophiques en aval du phyto- 
plancton dans les upwellings côtiers, il y en aurait 
3 ou 4 dans la divergence équatoriale et 5 à 6 dans 
les eaux oligotrophes. Selon WALSH, ceci pro- 
viendrait de la taille des cellules phyt,oplanctoniques, 
grande dans les upwellings cotiers et plus petite 
ailleurs, ce qui s’accompagne d’une diminution de 
laille des animaux phytophages. Ce phénoméne 
s’ohserve effectivement. dans le Golfe de Guinée, 
tant, pour le phytoplancton (LF: 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’écosystème dans le cas 
des zones du large. Un autre argument en faveur 
de la Struct)ure plus complexe de ces écosystèmes 
est la part dominante que joue le mbsozooplancton, 
par opposition au micronecton (et au necton proba- 
blement) et au benthos dont l’importance est plus 
grande a la côte. 

Enfin, l’étude des rapports entre la production 
zooplanctonique et la production autotrophe (ou 
coefficient de transfert), de l’efficiencc écologique et 
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de la structure du réseau trophique, souligne le 
rôle de la production (( non autotrophe )) au sein de 
celle des particules. La part de cette production 
Q complémentaire )) est probablement variable d’un 
point fixe à l’autre, comme le laissent A 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 l’a vu précédem- 
ment, un régime G opportuniste D du zooplancton 
l’existence de cette production (( complémentaire )>, 
le place à la fois à l’échelon secondaire quand il est 
phytophage ou détritivore et à l’échelon tertiaire 
lorsqu’il se nourrit des petits hétérotrophes du 
microzooplancton de taille inférieure à 50 pm. 
Ce régime alimentaire mixte fait que la relation 

liant le poids sec du zooplancton à la quantité de 
chlorophylle (< a D n’est pas la conséquence d’une 
relation trophique simple entre le zoo- et le phyto- 
plancton, mais d’une relation assez complexe où 
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 a l’ensemble des herbivores. Ceci illustre 
une fois encore la difllculté qu’il y a à interpréter 
des résultats obtenus avec des paramètres Q globaux B, 
tels la chlorophylle ou le poids sec de zooplancton. 

Manuscrit reczz au Service des Édifions de I’O.R.S.T.0.M. 
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