Calanoides carinatus

(copépode pélagique)

sur le plateau continental congolais

LII. Abondance, lailles el lemps de généralion
Relations avec la chlorophylle

Didier PeTIT (1)

REsuME

La prospection répélée d’une aire siluée sur la penle el le plaleau continenlal durant la saison froide 1976, en
juin, aoiit et seplembre fail apparailre une évolution dans la dynamique des populations de C. carinatus. En juin,
les niveauz de production sont les plus élevés, grace & une reproduction inlense aboulissant a un for{ recruiement
d’adultes. En aodf, on assiste & une baisse des effeclifs. On suggére, pour Uexpliquer, U'inlervenlion d’une compélilion
d’ordre trophique, de la part d’espéces nériliques, qui s'inlensifie avec le changement d’orienlation des couranls locaur:
la rotalion au sud de ceux-ci conduil a ['appauvrissement irophique el zooplanclonique tandis que les eaux se
réchauffent, amenant une modificalion dans la réparlition de 'espéce, puis son éviction des eaux superficielles.

En juin, la réparlition en essaim de U'espéce est parfois inlimement liée @ celle de la chlorophylle. En général,
les fortes biomasses se trouvent dans les aires de richesse phyloplanclonique, mais le « grazing » el les dérives peuvent
modifier les répartitions. En aoil, les relalions avec le phyloplanclon sonl moins netles.

Les mesures céphalothoraciques mellent en évidence I'hélérogénéiié de la populalion: des cohorles de grande laille
se développent sur les taches phyloplancloniques. L’évolulion dans le lemps, exislence d’une maturation des ceufs
dés le stade CV, plus importante en zone trophiquement riche, suggérent des différences du temps de généralion selon
les cohortes. Diverses hypolhéses sonl étudiées pour lenler d’expliquer ces phénoménes, faisanl appel a exislence de
races, au comportement onlogénique de ['espéce, el d sa biologie.

Mors-cLEs : Calanoides carinatus — Copépode — - Biologie — Kcologie -— Atlantique -— Tropical.

ABSTRACT

Calanoides carinatus (PLANKTONIC COPEPOD) ON THE CONGOLESE CONTINENTAL SHELF. IIL ABUNDANCE, SIZES,
GENERATION DURATION. RELATIONS WITH CHLOROPHYLL

On the continental shelf and slope, during June and August-September, frequent observalions in a 300 square
mile zone show that the dynamics of C. carinalus population change through the cold season. In June, the production
is the highest, and is connecled wilh an inlense breeding and an important adult recruitement. In August, the populalion
size falls. Il is thought that a lrophic compelilion wilh nerilic species occurs. Il increases wilh the new direclion of
local currenis. The rolaling to the south of the latler leads to the phylo and zooplanklonic impoverishment, while the
warming allers the species distribulion, and finally leads fo ils eviction oul of the surface walers.

In June, the patchiness of C. carinatus is somelimes closely dependent on the phyloplankion one. Generally,
the high biomasses occur in the rich phyloplankionic zones, but grazing and drifls can disturb the dislribulions patlern.

(1) Anltenne 0.R.S.T.0.M. auprés du CNEXO, B.P. 337, 29273 Bresl Ceder, France.
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the stock: larger length cohoris growih on phytoplankionic patches. Evolulion in time of length histograms, the more
frequeni existence of egg vfipening from copepodile V for cohoris living in irophwally area suggest the ability of a
shorter generation time for the latler. Different assumplions are altempled lo give an explanation appealing fo the

presence of races, onlogenic behaviour and biology of C. carinatus.
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1. INTRODUCTION

Bien que répandu en région tropicale, le copépode
pélagique (. carinatus est encore peu connu. Pourtant
sa prolifération dans les zones d’upwelling ou de
divergence, liée & son régime alimentaire herbivore,
lui conférent un role de premiére importance dans
les transferts d’énergie aboutissant aux poissons.

La mise en évidence de son abondance saison-
niere, le long des cOtes congolaises (Biner, 1970),
a conduit & développer son étude & partir de 1974.
Les premiers fravaux ont permis d’esquisser le
cycle blologlque et le comportement mlgratmre
saisonnier local (PETIT et Goumries, 1976). Trois
facteurs principaux semblent mtervenir dans la
dynamique des populations peuplant la frange
littorale congolaise : la température, les courants
et la richesse trophique des eaux. Gourtims (1978)
décrit, les variations saisonniéres d’abondance depuis
le fleuve Congo jusqu’au cap Lopez.

Nous nous proposons d’exposer ici 'incidence de
la richesse phytoplanctonique sur I’abondance et
la biologie de l’espéce.

2. MATERIEL ET METHODES

L’appréciation de la variabilité quantitative ponc-
tuelle (PrTIT, 1978) et du temps de génération ont
amené & poursuivre 1'étude de la dynamique des
populations en prospectant une zone, avec un
échantillonnage dense et fréquent. Durant la saison
froide 1976, trois séries de quadrillages ont été
opérées sur une aire de 300 milles carrés. Les époques,
le nombre de campagnes et celui des stations sont
indiqués dans le tabl. I. En fonction du déplacement
cote-large des populations (PeTiT et GoURTIES,
1976), la position de l'aire échantillonnée a légére-
ment changé d’une époque & la suivante {fig. 1).

Pendant les deux premiéres séries, Uintervalle
d’observation est de 4 jours; la prospection, diurne,
s’étend sur 2 jours; les stations sont espacées de
5 milles. Chacune comporte un profil thermique
au bathythermographe, une mesure de la teneur
en pigments et un prélévement vertical de zooplanc-
ton 50 m - surface. Au cours de chaque quadrillage,
les courants sont mesurés 4 5 et 25 m en deux
stations. Des prélévements de matériel vivant ont
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F1c. 1. — Position des quadrillages

Position of the squares of sampling covering 15X 26 miles. The
twenly stations are spaced with & miles. According io the period,
their position have been displaced fo follow the movemenis of
C. carinatus populalions as in 1974. June and earlh July: 6
surveys : August and early September:7; Seplember: 4

permis de réaliser des mesures de biomasse, de
respiration et de composition élémentaire qui feront
Pobjet d'un autre article.

Les teneurs en pigments ont été déterminées
par fluorimétrie aprés extraction sur un échantillon
provenant du mélange, en parties aliquotes, d’eau
prélevés 4 cing niveaux théoriques de pénétration
de lumiére incidente (100, 50, 26, 10,1 9%). Ces
niveaux étaient déterminds d’aprés la profondeur
d’extinction du disque de Secchi. Pour les péches
zooplanctoniques, on a utilisé un filet de 53 pm
de vide de maille, de 40 cm de diamétre d’ouverture,
ayant la proportion cylindroconique du filet WP2
clas51que Les performances de I’engin, par rapport
a celles du WP2 ont été éprouvées (PETIT 1978).
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TaBrEaU [
Calendrier des campagnes 1976, Les trois époques s¢ rappor-
tent aux trois positions des quadrillages de la fig. |

Programme of 1976 surveys. Periods 1, 2, 3, refer lo ihe
posilion of the squares on Fig. 1

FHOUE “0s DATES NEVERD OE NOMURE DT
CARPAGLES | STATINLS Pak
QUADRILLATE
WINPT/ ey 74 (radiazle) 5
9,14,19
. Ui 24,29 5 20
&
frmmer—m 1 JRILLET
R eresss 12 {raciale) e
‘ 2,7,12
AOUT 11007
2 7 20
1,6
SERTEMURE 14,19 2 20
28 .
3 — H 10
OUTOIRE 5

La derniére série rassemble quatre campagnes.
En raison de Ia disparition de I'espéce dans les eaux
superficielles, les deux derniers quadrillages ne
comportent que des traits profonds dont les résultats
ne seront pas évoqués {on conslate, par endroils,
la reconstitution d'un stock profond de copépodites
au stade D, phénoméne déja décrit) {Perir et Cour-
TiES, 1976).

3. GONDITIONS THERMIQUES ET DYNAMI-
QUES. TENEURS EN CGHLOROPHYLLE

Ces trois caractéristiques ont fait I'objet d'une
étude (PrTIT, 1977) que nous résumons ici.

L’évolution thermique est représentée en fig. 2.
On peut y suivre la varialion saisonniére par la
courbe des températures enregistrées sur fond de
17 m. Si l'on adopte le passage de I'isotherme
220G, 4 celte profondeur, comme indicateur du
changement de saison (Dessigr, 1979}, la saison
[roide a débuté a la fin avril; la température décroil
trés lentement en juin-juillet; la fin de la saison
survienl. début septembre.

Sur I'étendue des quadrillages, le refroidissement
parait occasionné par la succession de poussées
profondes d’eaux froides (16-17 ©C). La couche supra-
thermoclinale est mince (de 1 & 5 m, en moyenne).
L’aspect plissé des isothermes laisse supposer qu'il
existe une turbulence devant favoriser les échanges
nutritifs verticaux. Au cours du mois de juin, il
s’établit une structure thermique qui tend & étre
divergente vers la cote, convergente vers le proche
large. Le refroidissement maximal est atleint & la
mi-aout, époque ol lisotherme 16°C parvient.
4 20 m. Dés le 26/8, le réchauffement survient avec
épaississement de la couche suprathermoclinale et
un systéme tendant & converger vers la cote s'installe.

Par rapport & 1974, année ou le cycle de C. cari-
nafus a été suivi (PrTIT, 1976), la saison froide est
survenue un mois plus t6t : fin avril au lieu de fin
mai; mais les eaux superficielles sont restées chaudes,
el un fort gradient vertical demeure jusqu'en juin.
Précocité aussi de la fin de la saison, qui se carac-
térise par une baisse du gradient thermique vertical
superficiel : début octobre en 1974, début septembre
en 1976,

L’évolution thermique superficielle est sous la
dépendance du régime des courants (fig. 3). En juin,
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F1e. 2. — Conditions (hermiques sur les quadrillages. Comparaison avee les lempéralures eolicres & 17 o {Wharf de la C.P.COL
Tm = Tempéralure moyenne de 0-50 m sur les quadrillages; Ts el Tp - Température de surface el & 17 m au whart

Mean lhermic condilions in ihe squares (I'm), belween 0-50 m. Comparison with lhe lemperalure of surface (Ts) and al 17 m (Tp)
al costal station. The cold season 1976 siarded one monll earlier than in 1974. Al the end of Augusl, the increase of lemperalure coincides
wilh the rolation of currenis to e south
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F1e. 3. — Direction et vitesse des courants sur ’aire prospec-
tée. Mesures &4 5 et 25 m sur des fonds de : (1). 90 m {juin),
55 m (ao(t), 60 m (septembre); {2). 350 m {juin), 110 m (aodt),
115 m (septembre); mesures au courantométre Ekman
Orientation and iniensity of surface currenis (5 and 25 m):
1. above the depth 90 m (June), 55 m (August), 60 m
(September) ; 2. above the depth 350 m (June), 110 m (August),
115 m (September) (Ekman currenimeter). In June, the surface
drifts set fo the north, the subsurface waiers tend fo siay. At the
mid August, the rotaling of currents to ihe south coincides with
the warming and will induce the end of cold season

la dérive superficielle porte au secteur nord; elle
rabat vers la cote les eaux du proche large. En
subsurface, la dérive est moins intense; dans la
zone plus cotiére, les eaux & 25 m tendent méme
4 rester sur place. En aolt, les superficielles sont
entrainées vers le proche large ou vers le sud;
le déplacement subsuperficiel différe suivant la
distance & la cote : un courant longe la cote en portant
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au sud, tandis qu’au large une dérive plus lente
porte au nord-ouest. La dominance sud des dérives
s’accentue & partir de la mi-aotit. Le réchauffement
qui survient 4 la fin du mois semble ainsi lié &
Porientation générale des courants vers le sud.
Contrairement 4 ce que semble admettre WavuruY
(1977), la fin de la saison froide devant Pointe-Noire
est commandée par une dérive d’origine nord et
non sud.

La répartition en taches de la chlorophylle est
représentée en figure annexe. Par rapport aux
résultats déja publiés (PeriT, 1977), les teneurs
ont été réévaluées en utilisant un coefficient d’acidi-
fication de 2,2, au lieu de 1,7. Sur ’ensemble de
laire, les teneurs sont élevées avec des taches a
forte concentration (maximum : 22 mg/m? en juin).
On n’a pu mettre en évidence de relation précise
entre structure thermique et répartition des abon-
dances chlorophylliennes; les teneurs tendent cepen-
dant & s’accroitre avec I'épaississement de la couche
homogéne superficielle. En aott, les valeurs maxi-
males sont plus faibles (11 mg/m3), la richesse
moyenne décroit avec le réchauffement des eaux
{fig. 4). 1l est vraisemblable que la richesse chloro-
phyllienne est liée au régime des courants locaux :
ceux de juin, & dominance nord, assurent 'appro-
visionnement cOtier en eaux {roides, riches sans
doute en sels nutritifs, tandis que les courants
du mois d'aolt n’apportent que des eaux d’origine
cotiére plus pauvres. CGe dernier phénoméne conduit
a4 lappauvrissement phytoplanctonique constaté
en fin de saison froide.

4, ABONDANCE ET DISPERSION DE (. CARI-
NATUS

4.1. Evolution de 1’abondance de 1’espéce

Le déroulement du cycle quantitatif est illustré
par la fig. 4, qui représente les moyennes d’abondance
des larves d’une part, des adultes d’'autre part,
parallelement & la chlorophylle @, pour les vingt
stations échantillonnées. Durant la phase d’abon-
dance (juin-aofit) les variations quantitatives des
larves et des adultes alternent, indiquant que la
succession des générations se poursuit sans linter-
vention d'un facteur limitatif brutal du milieu.
Cependant les niveaux d’abondance rencontrés entre
mai et septembre justifient la distinction de quatre
époques : l'implantation, représentée par ’échantil-
lonnage de mai; la prolifération {(juin-juillet}; la
régression {aott); la disparition (septembre). Cette
évolution s’appuie aussi sur 'observation du cycle
de 1974 {PeTIT et CoOURTIES, 1976).

A lissue des travaux précédents, trois facteurs
étaient supposés intervenir dans les variations
d’abondance de ’espéce : richesse trophique, tempé-
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Fia. 4. — Variations quantitatives de la teneur moyenne en cholorophylle a ct de ’abondance de C. carinaius (moyenne des traits).
En mai et mi-juillet, les valeurs concernent une radiale dans I'aire quadrillée

Mean abundance of chlorophyll a and C. carinalus (copepodids and adults). May and mid July : observalion on a radial only. In June,

the increase of the slock is fast; the variations of larval stages and adulis are opposile. Up lo mid August, abundance falls, bul the previous

variations are still exislant; afier mid August the amounis fall up Ilo disappearance of species. This is due lo lhe shift of currenis, the
warming of surface waters, then a lrophic impoverishmeni

rature, courants. Nous reprendrons chacun d’eux
pour mettre en évidence leur incidence sur les
variations quantitatives de C. carinalus.

4.1.1. ABDONDANCE ET PHYTOPLANCTON

La relation parait trés nette entre la phase de
présence abondante de l’espéce et la richesse phyto-
planctonique : en mai 1976, nous ne disposons pas
de mesure de chlorophylle, mais on peut se reporter
raisonnablement pour cette époque aux observalions
de ’année précédente en juin, qui révélent la pauvreté
trophique du milieu. En phase de prolifération
{juin-juillet), les «blooms» phytoplanctoniques se
succedent. En septembre ol 'espéce disparait, la
teneur chlorophyllienne moyenne retombe au-dessous
de 1 mg/m?, valeur observée fin juin 1975.

Les variations d’abondance phytoplanctonique
n’expliquent cependant pas la baisse d’abondance
de (. carinatus, qui débule toL en aolt alors que les
teneurs en chlorophylle sont toujours trés élevées.
Toutefois, le facteur trophique est sous la dépendance
de la température et des courants qui interviennent
aussi dans le cycle quantitatif de I'espéce.

4.1.2. ABONDANCE ET TEMPERATURE

En 1974 et 1975, on doit altendre juillet et aofit

pour rencontrer des concentrations analogues &
celles de juin 1976. Ainsi, relativement aux années
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précédentes {Tabl. IT) la précocilé de la saison froide
entraine la précocité de l'abondance de lespéce.
Cependant, comme les années précédentes, il s’écoule
environ un mois et demi entre le moment ou les
températures subsuperficielles paraissent devenir
tavorables a lespéce (fin avril 76, fin mai 74 et 75)
el son explosion démographique. Considérant la
diminution d’intensité du gradient thermique vertical
en début de saison froide, il est possible que 'explo-
sion me puisse survenir que lorsque l'espéce, déja
présente dans les eaux, peul accéder & des couches
suffisamment riches.

En fin de cycle saisonnier, le réchauffement des
couches superficielles semble intervenir dans la
localisalion spatiale des femelles; cette observation
sera reprise dans U'étude de la dispersiomn.

En ce qui concerne les larves, les abondances de
la fin aout et du début septembre sont principale-
ment constituées par les stades GIV et GV. Le
passage par un effectif maximum a déja été observé
en 1974 : on peut supposer qu’il s’agit d’un blocage
du développement au passage larve-adulte. La chute
brutale d’abondance, mi-septembre, est la consé-
quence de leur disparition de la surface qui résulte
(PeTit et Gourties, 1976) d’une descente en masse
des stades GV (on doit toutefois reconnaitre que la
réapparition en profondeur du stade CV estivant
commence bien avant), et coincide avec le réchaulfe-
menb des eaux, lequel précéde 'appauvrissement
trophique du milieu (fig. 2 el 4). Sans qu’il soit
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possible de donner une limite biologique précise

(qui ne pourrait &tre déterminée qu’en laboratoire), .

il est vraisemblable que la température suspende
le développement de l'espéce en empéchant son
accés 4 la source de nourriture.

TasrLEAU II

Nombres maximaux d’adultes par m® échantillonnés devant
Pointe Noire en 1974-75 (radiales) et 1976. En 1974, les traits
ont ét¢ réalisés avee un WPR classique
Adulis|m?® off Pointe Noire during ihe cold seasons 1974, -75,
-76. The calches during 1974 were made with ¢ WP2 siandard

net
MAT JUIN JUILLET Fin AOUT SEPTEMERS
mi | fin {déb. mi-{ fin |déb. miT £i déb.
1974 1.3 14 45 i2 120 192 203 75| €8
1975 57 40 | 230
1976 29 {170 [535 |537 754 646| 74 78 |2.4) 0.5

4.1.3. ABONDANCE ET GCOURANTS

Bien que les températures restent propices en
aofit, on assiste au déclin régulier des abondances.
Il ne s’agit pas d'un ralentissement de la production :
les rapports d’effectif GI4-CII/Femelles, aux périodes
de reproduction, sont du méme ordre de grandeur
en aolt (1,19, le 2; 1,83, le 12) et en juin-juillet
(1,02, le 19/6; 1,69, le 4/7). Nous avons relié cette
diminution de biomasse au changement de direction
des courants superficiels. I’implantation cotiére
de l’espéce, alors que cette derniére estive sur la
pente continentale, est conditionnée par l'établisse-
ment, de courants portant vers la cote. Les hauts
niveaux de production phyto- et zooplanctonique
s’y maintiendront tant que le régime des dérives
de surface permet un apport d’eau riche en sels
nutritifs. Les systémes de courants qui s’établissent
en aolit peuvent conduire au déclin des peuplements
suivant frois processus. Les deux premiers sont
d’ordre mécanique : les dérives vers le large entrai-
nent progressivement les peuplements cdtiers et
réduisent & long terme le stock; d’autre part, la
limite d’extension nord de Uespéce dans la région
se situe au niveau du cap Lopez (CGourtiEs, 1978);
I'instauration d’une dérive sud entrainera donc
une raréfaction de l’espece dans notre zone. Le
troisiéme processus serait d’ordre synécologique et
résulterait d'une modification locale de la compétition
entre l'espéce et le reste du zooplancton. En effet,
la renverse des courants améne lextension de
peuplements néritiques (DESSIER, comm. pers.) mieux
adaptés aux nouvelles conditions de milieu. Clest
peut-étre la raison pour laquelle la population de
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C. carinatus, en aoti, apparait beaucoup moins
liée & la « patchiness » chlorophyllienne qu’en juin.
Par ailleurs, l'observation du cycle saisonnier de
1974 avait révélé qu’un stock profond de stades GV
se reconstituait dés la fin de juillet : on peut penser
que 1'évolution des conditions de milieu suscite un
début, de descente de ce stade entrainant une dimi-
nution de densité de l'espéce dans les eaux super-
ficielles.
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Fr1e. 5. — Lvolution du coeflicient de Fisher s*/m (effectifs en

" log?) durant la saison. Pour chaque quadrillage, de g & dr. :

copépodites I, IV, V et femelles

Fisher coefficient s*jm for every survey. Overdispersion declines

during the season, and from juvenile to older stages, in June. In

August, the overdispersion is maintened by females. Then ihe

fall for GIV and GV stages is doubtless, caused by sinking a1
this time

4.2. Evolution de la dispersion

Nous avons utilisé le coefficient de Fischer s?/m
pour évaluer la surdispersion des divers stades au
cours de la saison {fig. b). Le procédé n’est pas exempi
de critiques puisque I’on sait que variance et moyenne
des effectifs varient dans le méme sens. Pour atténuer
cette relation, on a effectué une transformation
(log (x-+1))2 sur les effectifs. D’autre part, on
s’intéressera a l’évolution du coefficient d'un stade
a Vautre, au cours de la saison, et non aux valeurs
en elles-mémes.
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I’évolution globale de la dispersion, pour
Pensemble des stades, fait apparaitre une tendance
4 la sous-dispersion au fur et & mesure que la saison
avance. D’autre part, on constate une évolution
variable dans la saison, de la dispersion des stades
les uns par rapport aux autres : en juin-juillet,
il y a tendance & la sous-dispersion des stades
jeunes vers les stades &dgés; en débul de phase
copépodite, . carinalus conserve une réparlition
grégaire trés prononcée pouvant dans certaines
populations, se maintenir jusqu’au stade CIV;
c’est le cas pour la population de la fin juin.

En aott, les populations montrent un changement
de distribution : on constate un accroissement de la
surdispersion au cours du mois, contrairement,
4 I'époque précédente. Il semble que ce soient les
femelles qui entretiennent cet aspect. En septembre,
ce phénoméne s’accuse, par contre les stades larvaires
agés tendent 4 se sous-disperser.

On constate ainsi dans I’évolution des coefficients
s?/m des stades successifs trois étapes, qui correspon-
dent aux phases de développement de la population
de C. carinatus : prolifération (juin-juillet), régression
(aotit) et disparition (septembre); la phase d'implan-
tation n’a pu étre considérée puisque Iéchantil-
lonnage de mai n'intéresse qu’une radiale.

On peut relier le comportement des stades aux
conditions de milieu.

En juin-juillet, les fortes concentrations des
différents stades semblent répondre & la répartition
en ftache de la chlorophylle.

En aotit, la tendance croissante & la surdispersion
accompagne l'accroissement du caractére néritique
des masses d’eau : les populations tendraienl i se
localiser dans les espaces les plus propices & leur
existence. Les répartitions d’abondance, tous stades
confondus, ne montrent pas alors de tendance
nette vis-a-vis de la température ni de la richesse
en phytoplancton. Seules les femelles, qui semblent
entretenir I’aspect surdispersé montrent éventuelle-
ment une répartition spatiale liée 4 l’abondance
phytoplanctonique (tabl. IITI); de méme, elles
tendent parfois & étre localisées en surface dans les
eaux les plus froides, sans que ’on observe toutefois
un degré élevé de concordance entre la répartition
de leurs abondances et celle des températures.

En septembre, la tendance 4 la sous-dispersion
du dernier stade larvaire est prononcée. Or on sait.
qu’en fin de cycle saisonnier superficiel, les stades CIV
et GV quittent les eaux de surface (PETit et Cour-
TiEs, 1976). Les deux phénoménes sont vraisembla-
blement liés : la dispersion verticale de ces stades
entraine, par le jeu des courants, une meilleure
homogénéité spatiale de leur abondance. Mais le
phénoméne migratoire qui doit entrainer I'arrél
du développement, n’a pas lieu simultanémenl
sur toute la région. On peul supposer que les
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différences locaules de comportement du stade GV
entretiennent alors la réparlition surdispersée des
femelles, car celles-ci ne subsistent que dans les
aires ol le stade GV n’aura pas débuté sa descente.
Ainsi la distribution des populations se trouve
modifiée par les changements de comportement
liés aux conditions de milieu.

5. REPARTITION SPATIOTEMPORELLE.
RELATION AVEG LA CHLOROPHYLLE

5.1. Répartition au cours de la croissance

Il esl reconnu que les répartitions zooplanc-
toniques sont de type contagieux; bien que Pon
constate une forte dispersion des abondances d’un
méme stade & l'échelle d’un quadrillage {pouvant
atteindre une variation de 9 & 1800 animaux/m3),
la richesse de stations voisines est généralement
du méme ordre de grandeur. On a adopté, pour
représenter les répartitions, un systéme de classes

TaprLuau [T

Corrélations enlre les répartilions spatiales de l'abondance
des stades et enlre celles-ci et celles de la leneur en chlo-
rophylle. 1 : entre stades {les traits relienl les stades dont la
répartition d’abondance est corrélée). 2 : entre la répartition
de la tencur en chlorophylle et celle de C. earinalus, tous
stades confondus ; la corrélation esl indiquée par une croix.
3 : stades pour lesquels la corrélalion avee {a chiorophylie est
la plus élevée. Le signe ~ indique que la corrélation est néga-
tive ; teneurs chlorophylliennes en log; effeclifs zooplancto-
niques en log?

Significalive correlations (level 5% or less) belween spalial

abundance of stages and belween slages and chlorophyll. 1 :

between stages (bars link siages with correlaled abundance

dislribution). 2: belween cholophyll and (. carinalus (all

slages) ; correlalion marked +: 3: slages for which ihe correla-
lion is the highest; - indicales negalive correlation
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FiG. 6. — Répartitions spatiales des copépodites CI4+CII4-CIII, & diverses épogues

Spatial disiribulion of stages CI+ CII+CIII at different times. See also Fig. 8. Class iniervals of abundance have been computed from
the inlensily of the local variabilily (PrriT, 1978). The paichiness of June disappears in August

d’abondance dont lintervalle tient compte de la
variabilité ponctuelle (PerrT, 1978). Les zones
d’abondance sont ainsi délimitées par un ensemble
d’isopléthes positionuées d’apres les effectifs trans-
formés (transformation log.?), entre stalions voisines
(FronTier, 1973). La fig. 6 illusire la répartition
en taches de I'ensemble des trois premiers stades
copépodites, dont les variations quantitatives sont
synchrones. L’hétérogénéité spatiale laisse présumer
un asynchronisme du cycle biologique d’un point
4 l'autre de la région prospectée.

Dans une population, cette répartition en taches
subsiste au cours de son développement. Le Tabl. ITI
récapitule les relations significatives (au seuil 5 9,
au moins), qui existent entre les abondances pone-
tuelles des stades successifs de C. carinalus. On
constate, en suivant chronologiquement les cam-
pagnes le déplacement des stades concernés par
la corrélation 4 mesure que l'espéce se développe.
Sans anticiper sur [’étude du rythme et de la
succession des générations, la considération du
Tabl. III laisse présumer que les populations sont

en début de génération les 9, 19, 29 juin et 4 juillet,
en fin de génération aux dates intermédiaires. En
aott, & la suite des corrélations existant le 2/8, on
devrait observer le 7 une corrélation CV-femelles;
elle n'existe pas, peut-&tre en raison d’amputations
locales du stock de stades GV (1).

En dépit des dérives, le développement larvaire
peut s’effectuer dans la méme masse d’eau. L’illus-
tration en est donnée par la fig. 7, ou les maxima
des stades GI et GIV occupent le méme site. A cette
époque, les courants atteignent 17 & 40 cm/sec.
La concordance des répartitions implique que les
mouvements verticaux en cours de croissance sont
peu importants, et que le développement larvaire
doit &tre rapide.

5.2. Répartition phyto- et zooplanctonique

En juin, la répartition spatiale de 1'espéce concorde
assez nettement avec celle des pigments (Tabl. III).
It semble donc que Ia répartition en tache de
C. carinatus résulte de celle du phytoplancton

(1} L’absence de corrélation s’accompagne d’une baisse de I'effectif des femelles (fig. 9). Est-ce 1a conséquence de la migration

du dernier stade larvaire ?

Océanogr. irop. 17 (2): 155-175 (1982).
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en général, aux zones riches en chlorophylle corres-
pondent les densités les plus forles en copépode,
tous stades confondus (Tabl. IV). Chez les stades
larvaires, l'aggrégation au niveau des laches peut
étre importante : la situation la plus caractéristique
a lieu le 19/6 {fig. 7), ol la concentration en stade GI

TapLEaUu IV

Abondance de C. carinalus, tous stades confondus, dans et
hors des taches phytoplanctoniques. Nombre par m3, moyenne
sur 7 stations. La classification «riche» ou «pauvre» est
arbitraire et varie d’'une campagne a 'autre
Abundance inside and ouilside lhe phylopalnkion palches.
Numbersim®, all siages (mean on 7 stations). The classifica-
tion of stations between «rich » or « poor » phyloplankionic area
is arbitrary and changes from one survey lo another

est 144 fois plus élevée en zone riche en phyto-
plancton. A cette date, toutes les répartitions
d’abondance des stades sont fortement corrélées avec
celle de la chlorophylle, & I'exception de celles des
males, qui, justemeni, ne s’alimenient pas (observa-
tions faites en laboratoire).

En aout, les répartitions phyto- et zooplancto-
niques sont le plus souvent indépendantes; pourtant,
les teneurs en chlorophylle restent élevées pendant
la premiére quinzaine. Seuls les stades plus dgés
montrent, une localisation s’apparentant & celle
du phytoplancton {(tabl. III}, tandis que les stades
jeunes se répartissent davantage suivant un gradient
d’abondance croissant de la cote au large : ainsi,
{’accroissement des conditions néritiques agit davan-
tage sur ces derniers.

L’évolution des abondances globales avait mis

DATES 9/6 14/6 19/6 24/6 29/6 4/1 . . P . ..
en évidence la différence existant entre juin et
Zone,pihe | 215 630 770 260 360 1500 aolit : on retrouve cette différence dans la répar-
P—— o~ " poos P P tilion du copépode vis-a-vis de celle de la teneur
en chlorophylle.
. . Chia , |
./\ﬁ
> . . Ll
./
©
—
. . \2 .
e
. T3 .
. . £3,
____1/J

Fre. 7. — Réparlition des stades copépodites successifs centrés sur la Llache phyloplanctonique, le 19/6

On 19]6, spatial dislribution of the copepodids on a phyloplankionic patch. The gregarious aspeci is persisting along lhe developmeni
from CI o CV stage

Océanogr. irop. 17 (2): 155-175 (1982).
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5.3. Effet de broutage

On pourrait supposer qu’en juin la forte production
phytoplanctonique permet aisément l’alimentation
de la population herbivore. Les répartitions observées
début juillet {fig. 8) semblent indiquer que, méme

. Chla

F1c. 8. --- Répartitions phyto- et zooplanctoniques (CI4-CII+
GIII) au cours de la période de reproduction du 4/7
Phyto- and zooplankion (CI+CII4CIII) distribulions during
the breeding of 4]7. We suppose ihal an imporiant grazing
induced the opposite distributions

en perlode de richesse phytoplanctonique, il peut
survenir une limitation de la biomasse végétale
par broutage. En effet & la suite de l'intense repro-
duction, les densités enregistrées {moyennes sur
une verticale 0-50 m) atteignent alors plus de
5000 animaux par m?3; celte valeur est d’ailleurs
inférieure & celle qui existe localement, puisque
les premiers stades peuplent principalement les
vingt meétres superficiels. Indépendamment de la
chute de la temeur en chlorophylle — phénomeéne
qui peut avoir son origine dans une baisse de la
production primaire —, les abondances des stades
larvaires et les teneurs en pigment monftrent une
corrélation négative, significative pour chacun des
trois premiers stades copépodites.

Ainsi, si la « patchiness » phytoplanctonique semble
induire celle de la biomasse de C. carinaius, en cer-
taines occasions cette derniére semble capable en
retour de réduire la production végétale. Aprés
une phase de croissance sous la dépendance de la
température et de la dynamique des eaux, la popu-
lation parviendrait, début juillet, & wune sorte
d’équilibre avec la production phytoplanctonique,
les conditions écologiques reslant 1dent1que§ par
ailleurs. Le phénoméne n’est plus vrai en aolt,
ou une compétition trophique s’est sans doute
installée avec le retour de conditions néritiques.

Océanogr. trop. 17 (2): 155-175 (1982).

6. ESTIMATION DU TEMPS DE GENERATION

6.1. Observations antérieures

Au large des cotes du Ghana, en étudiant les
variations d’abondance des stades et les époques
de reproduction, Mensas (1974) estime l'intervalle
de génération & environ un mois. La phase de
Povogenése occupe la moitié de cette durée. D’autre
part, la chute d’abondance des femelles & ’époque
des pontes permet a4 l'auteur de conclure que les
animaux n’effectuent qu'une seule reproduction
par génération.

Bmner et Suisse pE Samnte Crame (1975) en
Céte d’Ivoire, aprés observation de nombreux cycles
en une station, font état d’intervalles de génération
pouvant aller de 14 4 32 jours au cours d'une méme
saison, cette durée variant selon les cohortes.

Au large du Congo, des observations antérieures
{PrTIT €t CoUrTIES, 1976) avaient permis de conclure
4 D'existence de six générations successives. L’esti-
mation n’était toutefois pas rigoureuse en raison
de P’espacement dans le temps de I’échantillonnage
et de son caractére relativement ponctuel. Nous
en déduisions un intervalle de génération de 20
a 30 jours, avec une phase larvaire de 8 4 15 jours.

Durant la saison froide 1976, des observations en
laboratoire (TomasiNi el PETIT 1977} indiquent
que l'éclosion a lieu environ 24 h apres la ponte;
les durées de vie des stades CIV et GV, trés voisines,
sont de l'ordre de 4 4 b jours (du moins & 150G,
température inférieure & celle des eaux superfi-
cielles de la région).

6.2. Origine du stock reproducteur début juin 1976

Devant le Congo, le repeuplement des eaux du
plateau continental se réalise grace 4 la remontée
des stades CV qui ont passé la saison chaude en
profondeur. Puisque l'on va tenter de suivre le
déroulement du cycle biologique & partir des varia-
tions d’abondance des stades, il n’est pas inutile de
préciser l'origine du stock de femelles présent en
début d’observation. Provient-il du stock estivant
ou de générations qui se seraient développées en
surface 7 On peut admettre que, & l'époque ou
débutent les quadrillages, la reprise du cycle bio-
logique superficiel est déja bien installée. En effet,
d’une part, on décéle en mai la présence de stades
larvaires jeunes qui ne peuvent estiver (fig. 4 et 9),
et, qui démontrent une reprise de la reproduction
dés cette époque; d’autre part, la densité en femelles
est alors nettement plus élevée que celle que P'on
rencontre lors de la remontée du stock larvaire
estivant.

On peut donc conmsidérer que le stock issu de
1975 (staces GV et femelles qui en proviennent)
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Fr1a. 9. — A : Histogrammes d’abondance des stades (moyuenne des 20 traitsj par quadrillage. Pour chaque histogramme, deg. a dr . :
copépodites CI, CII, CILI, GIV, CV et femelles. Le 24/5 et le 12/7, moyenne sur une radiale sculement. Echelle en log.t. —
B : Histogrammes d’abondance moyenne en juin, les stations étant réparties en deux groupes, riche (Chl ¢ >) ou pauvre {Chla <)
en chlorophylle. Les nombres proches des histogrammes indiquent le pourcentage de stades CV en phase de maturation des ovocyles

A Quantitative disiribulions of stages (mean of the 20 cafches) by square. From left to right: CI, CII, CIII, CIV, CV, females.
24|56 and 12]7, mean on one radial only. Numbers in log®. — B: June, mean guantilalive distributions in the slations soried into two
groups, rich (Chl a > ) or poor (Chl a< ) in chlorophyll. The numbers necr the disiributions are the perceniages of copepodids V for
which ripening has starled.After ihe variations of abundance of copepodites IV and V', in June, interval of generations would be 22 days.
But the breading of 19{6 shows that there is an overlap of cohorls. The young cohort of 19{6 grows on rich phyioplankion zones; iis
parlicipalion o ihe inlensive breeding of 4/7 would give a generalion time of 10-15 days. The perceniage of ripening copepodids V is
more importani in richest zones ; it falls since 2916, while the sume phenomenon connected with the breeding occurs laler in poor zones

ne constituent pas une proporLion importante des
effectifs rencontrés en juin, et que les polygones
d’abondance de ces deux stades ne sont pas perturbés
par une arrivée soudaine d’animaux en migration.

6.3. Etapes du cycle biologique

La fig. 9 A représente les histogrammes d’abon-
dance des cing stades copépodites et des femelles
pour chaque quadrillage. Trois phases du cycle vont
nous permettre de repérer les généralions et de
suivre leur croissance :

— les phases de reproduction, que ’on identifiera
par [l'apparition importante du premier stade
copépodite;

Océanogr. Irop. 17 (2): 155-175 (1982).

— les phases de passage au stade GIV et GV,
que l'on décele par la position du maximum d’abon-
dance de ces slades;

--— I’évolution de I'abondance des femelles.

A la différence des derniers stades copépodites,
les trois premiers montrent des variations quanti-
tatives concomitantes; leur durée de vie est
apparemment plus bréve, et la fréquence d’échantil-
lonnage ne permet pas de suivre le passage des
cohortes d'un stade au suivant. On ne prendra pas
non plus en considération 'abondance des maéles
ni le sex-ratio : ce dernier, trés déséquilibré au
profit des femelles, présente des variations actuelle-
ment ininterprétables.

Durant le mois de juin, trois reproductions ont
lieu : les deux premiéres se situent aux environs du

o5t
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9 et du 19; la troisitme débute le 29 et se poursuit
encore le 4 juillet. Elles n’ont pas la méme impor-
tance : les deux premiéres sont inféodées aux aires
riches en phytoplancton (tabl. III); la derniére
intéresse I’ensemble de la région. On est donc tenté
de considérer qu’il y a eu deux générations successives
au cours du mois. L’intervalle de génération serait
alors de 10 & 15 jours.

Cependant les variations d’abondance des femelles
ne semblent pas corroborer cette interprétation.
La majorité des femelles qui se reproduisent semblent
mourir aprés la ponte (MeNsam, 1974); nos propres
observations sur les répartitions respectives des
stades GI et des femelles, tendent & confirmer ce
fait : le 4 en particulier, les répartitions d’abondance,
d’une part des trois premiers stades larvaires,
d’autre part des femelles, sont inverses. Or durant
le mois, l'effectif des femelles ne montre pas de
diminution d’abondance, il ne cesse au contraire
de croitre. On doit donc admettre que ce ne sont
pas les femelles issues de la reproduction du 9 juin
qui sont responsables de la ponte du 19 :il y a un
chevauchement de générations. Dans ce cas, on peut
envisager que la génération qui débute le 9 juin,
se termine le 4 juillet, tandis que celle issue de la
ponte du 19 juin s’achéverait vers le 14 juillet.
L’intervalle de génération serait de I'ordre du mois,
comme le suppose MENsan (1974).

Pendant la méme période de temps, I'évolution
de I’abondance des stades CIV et CV nous fournit
une autre estimation du temps de génération. Leur
effectif, provenant de la ponte du 9, culmine le 14;
le maximum suivant n’est pas repéré, mais peut
8tre situé un peu aprés le 4 juillet si I'on considére
qu'a cette date le stock de larves antérieures au
stade GIV est encore important. Ainsi la phase
d’observation de juin serait a cheval sur deux
générations. Le temps de génération, d’aprés les
variations d’abondance de deux derniers stades
larvaires serait inférieur au mois (l’observation
du 12 juillet révéle déja une baisse trés nette de leurs
effectifs) : on peut lui attribuer une valeur de 22 &
25 jours.

En aott, la fréquence des reproductions se retrouve,
suggérant & nouveau l'imbrication des générations :
deux maxima de ponte ont lieu & dix jours d’inter-
valle {le 2 et le 12). Cependant lintervalle de
génération estimé d’aprés les variations quantitatives
du stade CV est voisin du précédent (environ
25 jours). Cette estimation doit &tre accepiée avec
réserve car les variations sont trés estompées;
la reproduction parait beaucoup plus continue,
comme si plusieurs cohortes se trouvaient intime-

ment mélangées. A cette époque, la répartition
spatiale de Calanoides semble plus zonale. La dérive
des jeunes stades larvaires vers le proche large ne
favorise pas le maintien de fortes biomasses. Par
ailleurs, le changement de comportement peut aussi
modifier la dynamique des populations : la migration
subsuperficielle du stade GV doit entrainer la raré-
faction des reproducteurs; stades GV et femelles
ont alors des variations simultanées d’abondance.

Fin aotit, alors que les dérives sont orientées au
sud, les histogrammes d’abondance prenuent la
méme allure que ceux qui ont été rencontrés mi-sep-
tembre 1974. Il s’agit de populations achevant leur
développement larvaire mais dont le passage a I’état
adulte ne se réalise pas. La survie de l'espéce en
surface est compromise et (. carinalus disparait
au cours du mois de septembre.

En conclusion, 'observation discontinue des varia-
tions d'abondance des stades, dans cette région
ol les conditions de milien sont trés hétérogénes
ne permet pas de connaitre rigoureusement linter-
valle de génération. Le chevauchement du développe-
ment des cohortes, méme dans une aire aussi
restreinte, semble un fait acquis; il ne permet pas
de savoir si la durée de génération est de 'ordre
du mois ou non.

6.4. Richesse frophique et développement

Ayant déja mis en évidence I'étroite relation qui
existe dans les répartitions phyto- et zooplanctoni-
ques, on est tenté de rechercher si I'évolution des
populations différe selon qu’elles occupent des aires
riches ou pauvres en nourriture. On a déja remarqué
que les reproductions de juin différaient des suivantes,
les deux premiéres étant principalement localisées
aux aires riches en chlorophylle, la troisiéme intéres-
sant toute la zone; cette derniére est considérable
et améne 4 penser qu'en plus du chevauchement
des cohortes, une vitesse de croissance différente
suivant I’habitat pourrait conduire a la reproduction
presque concomitante des cohortes en présence.
Ainsi, si une partie de la population issue de la
ponte du 9 juin donnait naissance i une nouvelle
génération le 4 juillet, une autre se reproduirait
le 19 et participerait aussi 4 la ponte débutant le
29 juin.

Dans le but de déceler une vitesse de croissance
différentielle entre zones, les histogrammes d’abon-
dance des divers stades ont été reconstitués pour
le mois de juin, en choisissant d’une part les stations
les plus riches en phytoplancton, d’autre part les
plus pauvres (1). On aboutit ainsi & la représentation

(1) En raison des variations des teneurs en chlorophylle, d'une campagne a la suivante on n’a pu garder le méme seuil de

séparation entre zones riches ef pauvres.

Qcéanogr. irop. 17 (2): 155-175 (1982).
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donnée 4 la fig. 9 B. Malgré laction des dérives
qui tendent nécessairement a estomper les différences
entre zones, on constate une évolution plus rapide
de la population de zone riche.

Une autre observation confirme l'augmentation du
rythme des générations dans les aires a forte produc-
tion phytoplanctonique : elle concerne la durée
de l'ovogenése. D’aprés les variations d’abondance
des stades représentées par MEnsaH (1974), on est
conduit & attribuer & la maturation des ceufs une
période de 15 jours (égale par conséquent & la
période nécessaire pour accéder au stade femelle)
comptée a partir de la mue CV-adulte. MarsuaLL
et Orr (1972} constatent qu'en période riche en
diatomeées, certaines femelles de Calanus finmarchius
se présentent, dés cette mue, 4 divers stades du
développement sexuel, allant jusqu’a la maturité.
La ponte peut alors survenir, suivani l'état de
maturation atteint, au bout de 1 a4 11 jours apres
la mue imaginale. Pourtant leurs observalions
révélent que le stade GV ne présente au mieux
qu'un ovaire & fin diverticule.

L’étude anatomique des stades CV de C. carinalus
indique que ces derniers peuvent posséder un diver-
ticule nettement formé contenant des ovocytes;
d’aprés la grosseur de ceux-ci, variable selon les
animaux, le stade GV, pourtant larvaire, peut
parvenir & un degré de maturité sans aucun doute
avancé. Il est donc peu vraisemblable qu'en cel
état, ayant mué en femelle, ces animaux attendent
encore environ gquinze jours pour pondre, si les
conditions trophiques favorables se maintiennent.
La variation de proportion des stades GV en phase
maturation a été suivie dans et hors des zones riches
en phytoplancton, & la suite de la reproduction
du 19 juin. En zone riche, aprés cette derniére,
60 9, des stades GV sont en cours de maturation
{fic. 9B); on peut prévoir que la ponte suivante
s'y déclenchera plut tét qu'en zone pauvre ou la
proportion continue de s’accroitre jusqu'an 4/7,
alors qu'en zone riche, elle chute dés le 29, a la
reproduction suivante.

Bien que ces observations n’apportent pas une
conclusion définitive, !incidence de la richesse
trophique sur le développement nous semble démon-
trée, et 'hypothése d’une réduction du temps de
génération dans les aires ol la nourriture est la plus
abondante ne doit pas étre rejetée. Certaines cohortes
paraissent ainsi capable d’avoir un {urn over
de 10 & 15 jours, alors que dans des conditions
moins favorables ce dernier peut attendre prés
d’un mois. Le développement des taches de phylo-
plancton favorise la réalisation de la premiére
évolution; l'accentuation des dérives chasse les
animaux hors de celles-ci, favorise la seconde;
ces deux facteurs pourraient ainsi rendre compte
de l'observation d'un rythme ou l'autre. On peut
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rapprocher les temps de génération indiqués aux
temps de développement larvaire minimaux trouvés
par BiNerT el SuissE pE SAINTE CLaire (1975}
8 jours au large de la Cote d’Ivoire, pour le passage
de CI a CV, et méme D jours, dans Uupwelling
mauritanien {Binet, 1973). Toutefois le caractére
fortuit de cette derniére observation ne permettait
pas d’avancer une conclusion &4 I'abri de toute critique.

7. VARIATIONS DE TAILLE. RELATION AVECG
LES TENEURS EN CHLOROPHYLLE ET LES
GENERATIONS

7.1. Observations antérieures

Une relation saisonniére taille-température a été
mise en évidence chez les femelles, tant en Cote
d’Ivoire qu'au Congo. BINET et SUISSE DE SAINTE
CGraire (1975) supposent que la richesse des eaux,
étroitement lide aux remontées d’eau froide peut
intervenir dans cette relation.

Au large du Congo, les variations de taille — c’esl
la longueur céphalothoracique qui est mesurée —
sont simultanées chez les stades larvaires depuis le
premier stade copépodite. 1l s’agit donc apparem-
ment d'un phénoméne lié aux cohorles. [Yaulre
part, en suivant une radiale, on peut retrouver
chez les femelles des variations de méme amplitude
que les variations moyennes saisonniéres.

7.2. Taille et teneur en chlorophylle

En 1976, une observation rapide des tailles en
quelques stations montre que des variations existent.
dés le mois de juin. On s’est particuliérement
intéressé a la campagne du 19/6, ou la répartition
zooplanctonique suit étroitement celle des teneurs
en pigment. Le stade CIV a été choisi pour étudier
une éventuelle liaison entre la longueur des animaux
et la richesse phytoplanctonique. Cent animaux,
sl possible, ont éLé mesurés & chaque station, four-
nissant ['histogramme de la fig. 10. Admettant
une simple bimodalité, la décomposition en a été
opérée en deux sous-populations. La carlographie
d’abondance qui en résulte montre clairement que
les animaux appartenant & la sous-population « B »
sont principalement situés dans la zone riche en
phytoplancton {fig. 10 et 7). La corrélation entre
I'abondance {en log?) et la chlorophylle {(en log)
qui était de 0,56 pour l'ensemble du quadrillage,
atteint 0,72 (N = 17), si l'on considére la répartition
estimée de la population de grande taille. On doit
noter qu’il n’existe & cette date aucune relation
entre répartition de la chlorophylle et celle de la
température.

Il est évident que la répartition des tailles du
stade CIV n’est pas liée & la répartition simultanée



168 D. PETIT

F1g. 10. — Distribution de taille du stade GIV, Ie 19/6. Répartition spatiale des deux sous-populations A et B. Intervalle de classe :

On 19/6, diagram of copepodite IV lengihs. Pariition in two subpopulaiions and iheir spatial disiribution. Interval of class: 20 um.
The likeness between the subpopulation B and chlorophyll distributions (fig. 7) is striking

de la chlorophylle : la relation spatiale n’est décelable
que grice 4 la relative permanence des répartitions
respectives au cours du temps. Supposant que la
richesse du milieu ait peu changé durant le développe-
ment larvaire, une augmentation de 1 & 10 mg/m3
en pigment serait capable d’induire un accroissement
relatif de taille de 12 9,, en moyenne, sur la base
des éléments suivants :

Lmm = 1,34 (chlamgms:) %%, r = 0,8476, N = 17,
entre les longueurs limites du stade, soit 1,14 et
1,74 mm.

7.3. Taille et générations

L’existence de fortes variations de taille selon les
régions incite & utiliser 1'évolution de la taille des
stades dans le temps pour tenter de délimiter des
générations successives. Le procédé suppose d’une
part qu’il existe une filiation de la taille d'un stade
au suivant, d’autre part que ce caractére est trans-
missible 4 la reproduction. Sous certaines conditions
de milieu, la premiére hypothése semble vérifiée :
en 1974 comme en 1976, les variations de taille sont
simultanées dans les divers stades. La seconde
reste & vérifier chez Calanoides, mais on sait qu’elle
a été expérimentalement démontrée chez Pseudo-
calanus {CorxETT et Mc LaAreN, 1978).

Partant des variations de taille précédemment
signalées chez le stade GIV, le 19/6, on a tenté de
suivre au cours des campagnes suivantes, I'évolution
des histogrammes de longueurs des stades GIV,
GV et des femelles. Dans chaque quadrillage ces
stades ont été mesurés en dix stations (cinq parmi
les plus riches en chlorophylle, cing parmi les plus
pauvres), & raison de cent animaux, si possible,
par échantillon. Les courbes de distribution ont été
construites en rapportant par station et par taille,
les effectifs mesurés aux effectifs péchés (1). On
obtient la succession de distributions de la fig. 11.

Le 19/6, le stade CIV comporte deux modes que
I'on retrouve plus ou moins nettement chez le
stade GV et les femelles (2). On peut donc considérer
qu’il existe a4 cette date deux cohortes. D’aprés les
histogrammes d’abondance (fig. 9 A}, on est en
phase de reproduction; la cohorte d’animaux de
grande taille occupe les mémes eaux que les stades GI
a CIII alors présents, et qui se révélent étre aussi
de taille plus grande. Les stades GIV de mode
inférieur proviendraient de la reproduction précé-
dente (le 8/6).

A la date suivante, les stades CIV de grande
taille ont pratiquement disparu; le stade GV ne
comporte plus que la cohorte des animaux de tailles
inférieures, tandis que les femelles révélent un fort

{1) Les mesures ont été faites au micron prés; en raison du positionnement soit dorsal soit latéral des animaux, on peut
estimer la précision des mesures & 5 pum; D’intervalle précédemment utilisé de 20 um conduisant a des pies trop nombreux, on

adopté un intervalle de classe de 40 um.

{2) La mise en évidence d'une bimodalité de taille au niveau du stade CIV pouvait étre due 4 un dimorphisme sexuel. Ce
dimorphisme existe chez les adultes : les males sont plus petits que les femelles. Cependant il ne semble pas que ce caractére soit
la cause du phénomeéne observé : les variations de taille se retrouvent chez les CV puis les femelles ; d’autre part, parmi les stades
CV de petite taille, on peut déceler I’'ovogenése : les petites formes ne sont donc pas toutes destinées a donner des maéles.

Océanogr. Irop. 17 (2): 155-175 (1982).
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Fie. 11. — Evolution de 'abondance par taille chez les stades
CIV, CV ef les femelles, durant la deuxiéme quinzaine de juin.
Echelle arithmétique. Les chiffres indiquent la filiation
supposée pour les deux cohortes présentes : 1 vers 3, 2 vers 4
Abundance-length diagrams of copepodids IV, V and females,
for ten stations. Arithmetic scale. Class interval: 40 um. The
cohort 1, born from the breeding of 9j6 would give lhe cohorl 3,

the cohort 2 would give the 4

accroissemenlt du mnombre d'animaux supérieurs
4 2,10 mm (cohorte 2). Ainsi du 19/6 au 24/6, la
cohorte 2 parvient & V'adulte, la cohorte 1 termine
son développement larvaire.

Océanogr. frop. 17 (2): 155-175 (1982).

Une nouvelle reproduction débute le 29/6; les
premiers stades larvaires sont plutot situés en zone
phytoplanctonique riche (fig. 9 B). Le stade CGIV
réapparait, Iui aussi localisé préférentiellement en
zone riche; son mode s’apparente & celui de la
cohorte 2 du 19/6. Le stade GV accuse également
un accroissement de taille. La cohorte 1 est passée
au stade femelle. Chez les femelles, 1'évolution de
la cohorte 2 n’est pas prononcée, mais on peut
cependant remarquer un affinement du mode des
grandes tailles. La réapparition des stades larvaires
de grande taille suggére que les femelles de la
cohorte 2 ont débuté leur reproduction.

Le 4/7, les femelles de la cohorte 2 ont poursuivi
leur ponte : une relation inverse existe en effet
entre 'abondance des jeunes stades larvaires et la
taille moyenne des femelles. La baisse apparente
de la taille moyenne résulterait en partie de la mort
du groupe de femelles de grande taille aprés repro-
duction. Cependant le nouveau déplacement du
mode vers les tailles inférieures chez les stades GIV
et GV, et la baisse d’abondance des femelles de
petite taille, montrent bien que la plus grande
partie de la reproduction revient alors & la cohorte 1.
Ainsi, la cohorte 2 donnerait principalement naissance
4 la cohorte 4, la cohorte 1 & la cohorte 3 : I’évolu-
tion des tailles dans le temps semble confirmer
I’hypothése préeédente a savoir qu’il existe deux
rythmes de développement, I'un de 10-15 jours,
I'autre d’environ 22 jours.

La considération des courbes de distribution
de taille permet une autre constatation intéressante.
Quelle que soit la cohorte considérée, la croissance
moyenne du stade CIV au stade GV serait d’environ
400 um, et de ce stade & la femelle, de 200 pm.
Cela confirmerait que le caractére « taille » est acquis
dés les plus jeunes stades larvaires. Une étude du
diameétre des ceufs permettrait peut-étre de savoir
si ce caractére est déja acquis a 1’éclosion, comme
on peut le supposer, ou s’il est la conséquence des
conditions de milieu rencontrées durant les premiéres
phases de l'alimentation larvaire.

8. DISGUSSION

La particularité des résultats précédents réside
dans la triple relation qui semble susceptible d’exister
sur l'étendue des quadrillages : localisation dans
les zones riches en phytoplancton - taille accrue -
développement rapide. Or les résultats d’observations
et, surtout, d’expériences relatés dans la littérature
ne sont pas concordants sur le role joué dans le
développement par la concentration en nourriture.

En ce qui concerne son incidence sur la biomasse,
ParreNHOFER (1976) trouve une relation positive
entre poids et concentration en nourriture (C. helgo-
landicus), mais seulement lorsque les concentrations
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sont faibles. S1ck (1976) remarque que la composition
chimique d’Ariemia peut se trouver modifiée suivant
la composition chimique algale proposée comme
nourriture. Mc LARen (1963) reconnait que la
quantité de nourriture disponible peut modifier
la taille finale, mais I’accroissement de taille s’accom-
pagne d'une baisse du taux de développement.
En fait la concentration en nourriture agirait sur
la vitesse de croissance et pratiquement suivant
une loi du tout ou rien :

— au voisinage d'un seuil, avec la baisse de
concentration le temps de développement augmen-
terait, le poids sec diminueraif (MuLLiN et Brooks,
1970);

— au-dessous du seuil, les animaux verraient
leur développement compromis. Ainsi, ScHNAcCK
(1978) constate qu’en dessous de 0,9 pg CJL,
C. carinatus ne s’alimente plus {1);

— au-dessus, 'augmentation de la concentration
n’aurait plus d'effet : ParrEnNHOPER et Harris
(1976) estiment qu’en dessus d’un seuil, les stades
de développement seront capables de s’adapter 4 une
gamme de concentrations; ni le temps de génération,
ni la mortalité ne seraient alors affectés par cette
concentration.

Pour ce qui est d'une relation éventuelle entre
taille et vitesse de croissance, on s’accorde 4 admettre
que l'augmentation de taille conduit & un accroisse-
ment du temps de développement. Suivant cette
conception, Gorxert et Mc Laren (1978) citent
Woobps qui estime que l'accroissement nucléaire
entrainerait un ralentissement de la vitesse de
division cellulaire.

Cest & la température que l'on attribue le role
prépondérant dans les variations saisonniéres de
taille ou de rythme de générations, chez les copépodes
(Deevey, 1960, 1966), (Mc Laren, 1963, 1965),
(MuLLIN et Brooks, 1966). Lanpry (1975 a) souligne
Iimportance du facteur thermique sur la durée du
développement embryonnaire, durant 'ovogenése :
une élévation de température augmente la vitesse
de développement, un abaissement a 1'effet contraire.
Le temps de développement est inscrit dans le génome
parental {CorkETT et Mc LarEN, 1978) mais dépend
aussi des conditions qui seront rencontrées par l’ani-
mal. HEinLE et Fremer (1975), Lanpry (1975 b),
MiLLER el al. (1977) mettent en évidence un dévelop-
pement isochrone chez divers copépodes et insistent
sur 'importance du facteur thermique durant l'em-
bryogenése, étant entendu (MILLER ef al., 1977) que
le développement ne sera isochrone et optimal

que si, toutes choses égales par ailleurs, I’apport
de nourriture est suffisant.

Les varialions thermiques moyennes sur les
cinquante meétres superficiels (de I'ordre de 1,4 °GC
sur l'étendue des quadrillages) sont trop faibles
pour engendrer les variations spatiales de taille et
de temps de génération. Mais il existe un gradient
vertical thermique atteignant 4°G sur la couche
échantillonnée : des populations vivant & différentes
profondeurs seraient aussi soumises & des conditions
thermiques (et bien str trophiques) différentes.
BineT et Suisse DE SAINTE Cramre (1975) ont
remarqué des déplacements verticaux ontogéniques,
s’apparentant bheaucoup plus 4 wune dispersion
passive qu’'d une migration; mais aucune mesure
biométrique n’a malheureusement été réalisée a
cette occasion. On peut faire I’hypothése que les
différentes populations de C. carinalus n’ont pas
le méme comportement, et que ce dernier pourrait
induire des rythmes de développement différents,
en rapport avec les conditions thermiques ren-
contrées, au moins pendant une période du cycle
biologique. Quant 4 la localisation, parfois précise,
sur les taches phytoplanctoniques, elle pourrait
étre le résultat d’une concentration superficielle
de ces populations, dont le développement rapide
favoriserait de lui-méme le maintien en zone riche.
Ce phénoméne pourrait &tre vérifié par une étude
de la taille en liaison avec la profondeur; MARSHALL
et Orr {1972) ont en effet constaté des variations
de la taille moyenne de C. finmarchicus avec la
profondeur. En quelque sorte, I’accroissement de la
vitesse de développement suscité par un comporte-
ment migratoire, serait ensuite favorisé par la
persistance du développement larvaire dans les taches
4 forte densité algale.

D’aprés les deux cycles suivis au large du Gongo,
il apparait que le caractére « grande taille» soit
acquis, et non développé en cours de croissance.
En particulier le méme accroissement modal se
constate chez les deux sous-populations, entre les
trois derniéres éfapes du développement. Des
transmission héréditaires de la taille ont été démon-
trées chez les copépodes (GorkeTT et Mc LAREN,
1978). Pour que ce caractére se maintienne chez
C. carinalus il faut que, simultanément, la taille
et le comportement migratoire soient inscrits dans
le génome de la sous-population. Un indice laisse
supposer que cela est possible et que les animaux de
grande taille sont effectivement, plus aptes a effectuer
les migrations. En observant la variation saisonniére
de taille du stade GV « profond », PETIT et COURTIES
(1976) avaient remarqué que depuis la fin juillet

(1) Nos observations en conditions naturelles semblent pourtant indiquer que chez C. carinatus la quantité de nourriture agit

déja bien au-dessus de ce seuil eritique.

Océanogr. trop. 17 (2): 155-175 (1982).
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(date & laquelle ce stock larvaire commengait & se
reconstituer en 1974) la taille moyenne des animaux
s’accroissait, jusqu’a la fin de la saison de reproduc-
tion en surface. Cela semble indiguer que les GV
de grande taille se montrent plus aptes & lrans-
mettre le comportement migratoire saisonnier,
comportement qui permet la survie de lespéce
dans la région.

Devant les cotes du Congo, l'irruption superficielle
de Vespéce en début de saison froide semble bien
provenir de l'ascension du stock estivant. Cependant.
aucune observation de la répartition de Pespeéce,
de I’Angola au Congo, n'a encore été menée au
momenl ol €. carinalus réapparait en surface. Or
on sait qu’en Angola ce copépode présente un cycle
saisonnier différent puisqu’il est présent en surface
toute 'année (NeTo et DE Parva, 1966).

On peut avancer une seconde hypothése pour
expliquer l'existence de deux races : il y aurait
au large du Congo deux populations d’origine diffé-
rente, 'une «indigéne », originaire des profondeurs,
lautre «exogéne» apportée par les dérives nord.
Quant & présumer de leur devenir respectif, 'état
des connaissances ne le permel pas. On sait seule-
ment que le stock «indigéne » ne se différencie pas
par la taille d’'un éventuel peuplement «exogéne »,
puisque le stock estivant présente une distribution
de tailles qui recouvre celle que I'on rencontre en
surface durant le cycle de reproduction. Il faudrait
admettre aussi que les deux sous-populations ont
acquis des comportements différents, puisque l'une
d’elles se montre mieux adaptée & exploiter les forles
biomasses phytoplanctoniques.

9. GONCLUSION

L’étude entreprise en 1976 a permis de cerner les
différentes phases de la dynamique des populations
de G. carinatus au large des cotes du Congo, et I'on
percoit mieux & présent la succession des mécanismes
qui dirigent les étapes du cycle superficiel. Les
populations s’implantent grdce & des courants
d’apport nord; mais la reprise du cycle biologique
n’a lieu que lorsque 'abaissement de la température
des eaux de surface est suffisant pour permettre
au copépode d’accéder aux strates les plus riches en
nourriture. Or la richesse de ces eaux est elle-méme
(indirectement) liée 4 la température puisque I'apport
de sels nutritifs dépend de la remontée d’eaux
froides. Ainsi s’explique la coincidence entre, d'une
part les « blooms » phytoplanctoniques, d’autre part
Iapparition soudaine de C. carinatus en saison
froide.

On assiste ensuite & une phase de prolifération,
sans doute favorisée par une faible compélition
trophique, avec l'arrivée récente d’eaux froides.

Océanogr. trop. 17 (2): 155-175 (1982).

Biner et Dessier (1972) constatent en effet une
baisse de la diversité des copépodes et une augmen-
tation de la dominance de quelques espéces, aprés
que la saison froide ait débuté; ils concluent
« Il semble qu'il s’agisse d'un cas de rajeunissement
du peuplement, lié & P'eutrophisation du milieu ».
Pendant cette époque, il apparait que la prolifération
en certaines zones soit telle que l'importance du
« grazing » ne soit pas négligeable dans les variations
de biomasse phytoplanctonique.

Plusieurs meécanismes ont été avancés comme
responsables de la régression des populations
les courants changent de direction, entrainant les
populations vers le large et apportant au contraire
des eaux plus pauvres dans la zone d’abondance de
'espéce; mais surlout, les eaux qui arrivent progressi-
vement ont un caractére plus néritique et abritent
des peuplements qui leur sont mieux adaptés.
C’est sans doute cette modification de milieu,
agissant par un facteur encore inconnu qui déclenche
le début de la migration descendante des estivants
{stades GV}, contribuant ainsi & appauvrir encore
le stock superficiel. La disparition de l'espéce, que
Pon peut attribuer au méme facteur que son implan-
tation, la température, est précédée d’un blocage
du cycle biologique au passage GV-adulte. Il serait
intéressant de préciser les seuils thermiques délimi-
tant ces phases importantes du cycle : installation
en surface el éviction.

Conditions de milieu et comportement de I'animal
agissent sur la distribution des populations, si bien
que 'on retrouve dans 'évolution de cette derniére
les étapes de I'histoire des populations. En phase
de prolifération, certaines populations sont fortement
agrégées au niveau des taches phytoplanctoniques,
et poursuivent leur croissance dans les mémes eaux
jusqu’d un stade avancé du développement. En
général, la surdispersion décroit avec 1'age; on peut
Pattribuer & une baisse de I'attrait pour la nourriture,
qui ferait place & un comportement migratoire
ontogénique, cependant les comportements ne sont
sans doulte pas identiques pour toutes les cohortes.

En phase de régression, la surdispersion diminue
chez les jeunes stades, toul comme leur altirance
pour les zones riches en phytoplancton; modifi-
cation des conditions de milieu (courants et caracltére
néritique} et comportements auront alors les consé-
quences inverses chez les derniers stades de dévelop-
pement : les stades larvaires dgés tendront vers la
sous-dispersion favorisée par [’enfoncement, tandis
que les femelles iront vers une accentuation de la
surdispersion, soit en se localisant dans les aires
les plus « favorables », soit en ne subsistant que la
ou les stades GV n’ont pas encore quitté les eaux
superficielles.

La concentration sur les taches phytoplanctoniques
semble particulierement concerner des cohortes
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d’individus de grande taille. La relation est vraisem-
blablement plus ou moins nette suivant importance
des dérives ou des taches. Il est peu probable qu'il
y ait une relation de cause a effet directe entre le
phénomene de concentration et la taille : on peut
penser que la richesse du milieu ne fait que per-
mettre l'expression dun caractére. Ge caractére
existe-t-il chez 'espéce et s’exprime-t-il 4 la faveur
de conditions trophiques favorables rencontrées
au début de développement autonome de I’animal,
ou existe-t-il réellement deux races au comporte-
ment différent, la race de grande taille possédant
une croissance plus rapide ? Cette réduction du
temps de génération de 22-20 jours & 10-15 jours
environ est permise non seulement par une phase
d’ovogenése plus rapide, mais aussi, semble-t-il,
par une augmentation de la vitesse de développe-
ment larvaire. L.e phénomeéne expliquerait les temps
de génération variables trouvés devant la Cote
d’'Ivoire et la Mauritanie, et montrerait que le
comportement n’est pas une adaptation locale.
La survivance dans la région n’est apparemment
possible que si un stock suffisamment important
d’estivants a pu 8tre reconstitué durant les trois mois
de cycle superficiel. On doit admettre que 'instau-

ration de deux rythmes de croissance est un sérieux
atout, dans ces conditions critiques, pour profiter
au mieux des diverses conditions trophiques qui
peuvent &tre présentées & 'espéce, suivant les
régions et au long des saisons. Il est possible ainsi
que le développement de populations de plus grande
taille, au rythme de croissance plus rapide, soit une
réponse de l'espéce aux conditions temporaires
des périodes d’upwelling en région tropicale pour
mieux assurer la survie de l'espéce. D’aprés les
différences de temps de développement et de taille
modale existant entre les deux races, on peut estimer
que les écarts de production ainsi réalisés sont de
I'ordre de 1 & 1,53, compte non tenu d’une éventuelle
différence de fécondité. En se plagant sur un tout
autre domaine, celui des transferts d’énergie, on
doit reconnaitre également que cette adaptation
est bénéfique pour les populations de poissons
planctonophages, en particulier les sardinelles, puis-
qu'elle leur apporte un supplément de mourriture
et leur garantit une source énergétique mieux
renouvelée.

Manuscrit regu au Service des Edilions de I'0.R.S.T.0.M.,
le 13 mai 1982
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ANNEXE

Répartition spatiale de la teneur moyenne en chlorophylle ¢ (détermination par fluorimeétrie aprés extraction)

Spatial distribution of the mean conceniration of chlorophyll a. Afier the mizing of five samples taken at 100, 50, 25, 10,1% levels of
the surface light (delerminalion by Secchi disk). Measurments by fluoromeiry afier aceion extraciion
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