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INTRODUCTION

L' ooéan tropioal se oaraotérise, par rapport au Bones tempérEles
et froides, par une couohe de surface éoologiquement voieme du olimax,
se ma1D.tenant ~ un niveau constamment faible en sels nutritUe et en
b&omasse, et dans lequel les variations temporelles des divsrs éléments
sont de faible amplitude, et peu décalées les unes Par rapport auz autres
(vou par exemple TlWtrER, 1971, 197').

Pont exoeption ~ ce schéma les zones constituant des sources
de fertilisation. Cellee-oi se oaract4§risent au contraire par des valeurs
cle production élevESes, et plUSralement par des fluotuations eaisonn1ltres
IlarqUHS. ])euz t7,pes de rElgions répondent ~ ce O&s ,1 les régions de remontée
cl 'eau, et les rElgions o&til!res recevant le produit ,d1:1 clra!nage du oontinent
par l'eau cle ruissellement. Notre étude se rapporte ~ oe dernier type. :La
NSion ntSritique bo:rd.ant la oate nord-ouest de Madagascar nous apparatt
oomme un seoteur à :Lntluenoe c&Ultre prédom1nante. Houe avons tenté d'7
cl40rire les modalités et les r,ytbmes de l'eutrophisation en suivant les
vazoiatione qualitatives et quantitatives du Zooplanoton.

Ce trava1l s'1Atifg,re dans le prosramme de reoherche du Centre
O.I.S.T.O.M. de N0&'1 Be, de 1962 à 1972. Lee Nsultate ont été publUs
en partie • DOUI les reprenons ici clans leur ensemble et sous une forme
II1Dthétique.

*
Le zooplancton tropioal est, aujourd'hui encore, surtout oormu

eous son aspect s1ettSmat1que et zooposraphique, en grande partie grloe
auz exptSditions qui, depuis un sil!cle, ont sillonné les océans. Des études
1Iltégnes récentes, telles que l 'ExptSdition Internationale de l'Océan Indien
(1962-196'), et actuellement l'étude des grands upwell1np africaine,
s'attachent à déorire des phénOllltnes se produisant essentiellement au large.
Le milieu Mr1t1que tropical reste trlts mal connu.

Le pramer cycle annuel complet d'observations zooplanctoniques
en milieu néritique tropical date de l'Exp~dition de la Grande Barriere
d'Auetral1e (juillet 1928 - juillet 1929). Divers groupes zoologiques
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ont dtd dtudid~ sépar~ment. et nous mentionnerons les oontributions de
RUSSELL et COLMAN (19'4. 19") sur lèS oaractér1atiquès gén~raleB du peuplement
planotonique et ses variations suiaonnibres.

Dans la rdg:i.on de S1n8apour, TRAM AH Ka\\' (1 ~,,) donne un lIaalencirier
planotonique". !'lais WXCXSTEAD (19,8. 1961, 19f5a) publ1e une doooript1on
approfondie des variations saisonnibres d'abondance de nombreux taxons 1
la pdriod.e ddor:l.te va de juin 195; A aoftt 1956. Le m8me auteur &1tudie ensuite
un oyole annuel (mars 1960 ... aw:l.l 1961) dans 11313 eaux de Zs.nl1libu, mais
peu cle :meultata se trouvent aotuellement publi~9 (WICKaTEAD, 196' A et b,
1968). Mentionnons ent:ln, pour l' Caden Indien, les nombreux auteurs ayant
tl'avaWd SUl" la oete de l'Inde. a GANAPATI (1954 k 1958), GEORGE ( 1952 ~
1958), NAIR (194' ho 1954). P1tABAD (1954 ~ 1967), et d'autres que nous
o1terans au oours de oet expoed.

Sur la o&te oueet-atrica:lne, des observations 4oo1o,iques et
des oyales annuels sont r'a1:Ls's par BAINBRIDGE (1960, 1964) ~n Sierra-L'one
et au N1,~r:La, 3i1U.UIN (, 966, , ~70 en C8tA d' Ivô:ll'A et au S~n~Bd, BIlŒT,
DESSm (1 y6e à 1972) au Congo l'l t an O&te d1Ivoire.

, Le looplancton du golfe de 01.1"1800 (V'ndmul41a) est dtwU.' par
LEOARm (1961) et pu ~C»".PI (1961), malheureusement Bur une Il'r1o4e cle quelques
mo1l aeulement (mai ~ novembre 1960) 1 SIMPSON et GRDTITU (1971) donnent
par la suite des indications lur leI variations sa1sonni~reslde biomal88
10oplanoton1quI entZ'l aoGt 195Y et aoGt 1Y61.

C'est ,dans le Paoif1qul qUB nous trouvons II moinl de Z08nseisnements
oonoernant le looplancton n4r1t1que trop1oal. LIs travaux de rORSBERGH
(196', 1969) SUl' le Golfe de Panama ne portent que SUl' le phft~pl8Zl0ton
et SUI' la biomasse 100planoton1que.

A oes travaux rslat1vement extensifs, s'ajoutent des observations
d1lpers4es 88 rapportant au plateau oont:Lnental et au vo1s1Dale des 1111~

4us l'Atlantique tropioal et l'Xncl\)pao:Lt1que. Elles entrent pn'ralellll1t
4MS le oaelre cl' tlwde••,sttl.t1ques, et uttent en .vUel1oe la sptlo:Lt1oUtI
4e la faune ntlr1tique.

*
Le travail que nous prISsentons 101 est une tetative de Q'Ilth'.,

portMt Iur' ft8u1' &nI (III&rB 196' • avrU 1972) d' observatiol1 4u IOOplMOton
danI la rtl,:Lon de Hosy Be (oete norcl-ouest de MaclaIasclU'). La rtll10n tltud1t1e
prtlsente de nambreuses aDalOl1es aveo les oBtes de l'IndA, l'Indon~81e

et la Grande BarrU.re, 1D&1I &ua81 diS cl:Ltftlrenoes notables.
Nous noui 101lDl8. efforotl cle 4l'esser un tableau quantitatU de.

variations planoton:Lques, rtl.ultat cles propr1t1ttls biologiques des populations
et des var:1ations du milieu. A. oette fin, noul avonl tlttl amen' , mettzoe
au point certaines mtlthodel cle sa1&1e et de traitement dei donn'es, et Il.
ell d4tRrrdner la l'ourU4. Ce travall ûthodologique, trltl!l prapatique
Il. l'or1sine, nous a oontraint k aborder de façon approtond1e la question
de l'htlttlror'ntlit' dei r'part1tiona planotoniques 1 l'tltude stat1st:Lque
de l'incertitude d'4ohantillonnase oonduit inexorablement Il. l'tltude fonda
mentale de la "miorod1str1but1on" de. organismes.



Cette "miorodistribution" (*) a at~ ~tudi~e d'un point de we
phénoménologique et d'un point de vue statistique. Le point de vue pMnom4no
logique est celui dans lequel on tente de cartographier les r~partitions ~

petitA éohelle, et de leur trouver une signifioation. Le milieu 4tant mouvant,
oes miororépartiti~ns ne sont pas stables ; n~~oins, il est posaible d'y
dAoouvrir dea oaraot~res statistiques stables. L'étude statistique est liée
à des oonsidérationR sur la variabilité des répartitions au sein d'un liquide
en état de perpétuel brassage turbulent. On essaiera d'ass1Bl1er~ à la variabi
lité un seuil, au delà. duquel on affirmera l'existent" d'un "phénom~ne", et
en deçà duquel le milieu sera oonsiddré oomme isotrope, o'est ~ dire dépourvu
de gradient signifiant (tout au moins, de gradient stable).

Ainsi, nous passons d'une desoription ~ l' éohelle "géographique"
et à. l'échelle "annuelle", à une desoription à. plus petite éohelle spatio-tem
porelle (répartitions k l'éohelle d'une petite surfaoe marine; variations
oiroadiennes etc.), puis à une desoription seulement statistique de la
dispersion des organismes, à l'éohelle où n'appara1t plus que l'effet du
brassage turbulent.

*
La Premi~re Partie de ce mémoire est 'UlA description rapide de

l'environnement abiotique et biotique du zooplanoton de la région étudiée.
La Deuxi~me Fartie est un exposé oritique de la méthodolo61e adoptée

dans notre étude quantitative du peuplement zooplanotonique. Toutefois, la
justification mathématique de oertaines techniques de traitement des données
est reportée à. la Quatri~me Partie.

La Troisi~me Partie est consaorée à la description des peuplements
renoontrés, et de leurs variations dans l'espace et dans le temps. Nous nous
référons à deux échelles prinoipales d'observation 1 oelle des variations
géographiques et saisonni~res d'une part; celle des variations oiroadiennes,
et de la miororépartition horizontale et vertioale à l'intérieur d'une baie
de 800 km2, d'autre part.

La Quatri~me Partie a trait essentiellement à l'étude statistique
de la dispersion du zooplanoton à tr~s petite échelle. Cette étude aboutit à
une nouvelle définition de la surdispersion, ainsi qu'à une méthode d'évaluation
des quantités planctoniques sur une surfaoe marine délim:!.tée. Nous '1 adjoignons
le oompte-rendu de l'état actuel d'avanoement d'une série d'analyses faotorielles.

*
(*) Nous ab8l'1donner~ns désorma:!.s oe terne, pour adopter oeux de "miororépar
tition" ou de "dispersion" 'suivant l'aspect envisagé: voir Quatri~me Partie,
§ 1.
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Je le remercie d'avoir bien voulu pr~sid8r ce jury.

Je remercie ~galement, pour avoir pris connRissance de ce travail
et pour Atre venus ici le juger Madame LAtJR14~T, Prnfesseur à. la Facul tc:$ des
Sciences de Pau, Directeur du Département de Mathématiques, antérieurement
Professe\~ à la Facult~ des Sciences de Tananarive et qui m'a alors fr~qlle~ent

conseillé dans mon utilisation de la Statistiquft ; 14on9ifll\~ :ROURl)I1ILON, ProfefJseur
à l'U.E.R. des Sciences de la Mer de MArseille - Lumi~', Directeur du Labora
toire d'HYdrobioloeie marine; Monsieur BUUGI~, Professeur à l'Universit~

de Paris VI et ~ l'Institut Océanoera~hiq\le, Directp-ur de la Station Zooloeique
de Villefranche Bur Mer.

J'exrrime ma reoonnaissancp. envers la Direction Géndrale de l'O.R.
S.T.o.l't., Anvers le Professeur MD,I.U'l', Directeur dft l'Institut de Reoherche
Scientifique de j·1a,naeascar ~ l' ~poq\le de ma première affectaU'ln li. Nosy Be,
et envers les UireotFturs suocessifs du Centre ().){.:;.~~.O.I1. de Nos~' BA,
llJessieurs iŒNAC:HÉ, AlmUT et CHU~'ND:R, pour l~s fao:l.1! t.és qu'ils ont Mises
li. llla disposition ; envers 1ft Professeur MONOD, !~mbrft de l' Ins";i tu,'!:, Directeur
du Laboratoire dHs PAches ()utre Mer du ~·luseum, et If! Pro:f'esseur BOUCaS,
Directeur de l~ Station Zonloeique de Villefranohe, pour l'accueil qll'ils
l'l'ont fa.it dans leurs laboratoireFJ rl'JFJpflct1fs lors nl'! l'IIfHl R~jnurs ftn France.

Ma ~atitude s'adresse ftncore sans rARe:rve au p~rsonnel marin et
technique du CentrA U.R..S.T.U.H. de Nosy :Be. ,Te oiterai tout particulièrement
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i.~OU1A FIDAlIY, Technicien en OcéanogrRphie Bioloffique, ainsi que tous les
collaborat.eul'a techniques affectés aux laboratoireR d'Océanographie Physique
et de l'lanctoloeie du Centre U.R.S.T.O.M. dA Nosy Be. Toute la partie mat~rielle

d\l travail expos~ danR les paces qui suivent a ~tp conditionnée par le travail,
la compp.tence et. le dévouement de oes collabDrateurs, appliqués li. des taohes
souvent pfniblAs et fastidieuses exécutées par:f'oiR pour un salaire de misère.
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Chercheurs, Ucâanoeraphp.s biologistes, p~siciens et g~ologues de l'équipe,
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nombrel1se6 obaervation~ et conclusions d'analyses disponibles suivant un
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Or oette ~th~l' n'a 4t' po.sible ~ue ,raoe aux travaux cleu chercheurs
venUi 'tud.ier, c1aIlII la ... r4l1on, le. divers upeot. cle l' oo'uOS'Z'aphie
locale.

La plUi ,rude parUe cle. recherolles r'ali.4.s k 50&7 Be clepuis
1962 ont 't' oOllçue. et menu. dans un e.prit cle oonoertaUon, cle plUi en
plu poua.' k me.ure ~ue le. aM". pa••ient, et ~ue le. r4suJ.tate parUel•
•e tai8a1ent jour. Aujourd'hui, le. r4lU1tat. cle oe. travaux lU permettent
cl '1DteZ'Pr'ter le. ph4nomlmee nombreux et enohevatr4. ob.en4. dan. le
oomportement clu moop18lloton - oe qui. clÛlontNrait, • 'U en 4uit besoin,
une tois de plUl,le oar&Ot~re de di.oipline d"quipe de l'Oo'8Il0graphie.

Je Nuroie, enf:ln, mon ooll~SU' r. IIA.NEZ pour l'aide apport'e
dans le traitement :LntomaUque cle. donn'e., a:lnsi que Heseieurs BEHRI'l'
et SOURNIA, qui ont lu et oriUqu4oerteJne. partie. 4e oe umoire.
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Première partie:

Description de l'envi ronnement physicochimique et biologique.

La zone 'tudi~e se situe (oartes des figures 1 et 2) 1

- de la latitude des 11es Mitsio (129,5' S) à oelle de Nosy
Iranja (1'°',' S) 1

- de l'isobathe 5 • le long de la oete, à une distanoe d'une
dizaine de milles au delà du ~alus oontinental.

L'~tude du "proche largell est compl~t§par l'examen d'une station
fixe litu~e à environ '0 milles du talus (station l' 1 1';16' S 1'47925' E 1
fond 2800 .).

La cete nord-ouest de Madagascar se trouve entaill~e par une
s~rie de baies de faible profondeur, reoevant de nombreuses rivi~res de
faible ou moyenne importance, et largement ouvertes sur un plateau oontinental
pouvant atteindre une trentaine de milles de larse. Ce dernier s'interrompt
le lons d'une ligne nord-est - sud-ouest, et tombe très vite sur des fonds
de 1000 et 2000 m appartenant au Canal de Mozambique. Un alignement de hauts
fonds relie l'archipel des Comores au nord de Madagascar; parmi ceux-oi le
banc du Leven (aJ,peU "banc du Castor" dans sa ,partie lIl~ridionale), le plus
proche de Madagascar, est reli~ au Iilateau continental malgache à la latitude
des Ues ~Y!1tsio par une orhe transversale, d'une profondeur maximale de 680 Il.

La région choisie pour notre étude est l'objet, principalement
depuis 1962, d'une ~tude intensive menp.e par l'éqUipe du Centre O.R.S.T.O.M.
de Nosy Be, étude recouvrant les divers aspects de l'environnement physico
chimique et du peuplement biologique. Une partie des observations réalisées
au cours de ces dix derni~res années est encore en cours de d~pouillement.

Néanmoins, les travaux publi~s permettent d'ores et déjà une description
d'ensemble relativement détaillée. Ainsi:

- La to 0 a hie bat étr1 ue et la sédimentologie ont été
décrites tlar GUILCIœlt 1y,6 ,BA'L"l'Isr.l'~I 1~l59, 1965), DANmL, DUPONT et
J OUANNIC l1 971, 1972, sous presse).
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- Le climat et le ré 1me drolo i ue par MENACHE (1957, 19,8),
ANGOT et GJ.<nWill (1963, 1965 a et b, 1966 , GFJWID (1964), ANGOT (1965 a,
1968), ~'HON'!'IER (1966 c, 1970a, SOURNIA (1 968 a), DONGU! et PITON (1969),
PITON et MAGHIER (1971), MAGNIEH. et .PI'l'ON (1972, 1973), PITON, MAGNIER et
CITEAU (1973).

- La répartition spatiale et le cycle annuel des sels nutritifs
et des matières organiques dissoutes par SOURNIA (1965 b), .PITON et MAGNIER
(1972), MAGNIEH et l'ITON (1972) •

- Le phytoplancton et la roductivité r1maire lanctoni ue par
ANGOT (1964 a et b, 1965 b, 1968), ANGOT et GEHAHD 1966, SOURNIA 1965 a,
1967, 1968 a et b, 1970, 1972), SOURNIA et CITEAU (1972), PITON et MAGNIER (1972).

- La microphytobenthos et la productivité primaire benthique
par PLANTE et PLANrE-CUNY (1971), PLANTE-eUNY (1973).

- Le zoo lancton par FRONTIER (19638,1966 c, 19701., 1973d-f) ,FURNESTIN
et RADIGUE'!' (1964 , B:OO~T et DESSIER (1968), ~'l!:NAUX (1969), LE RESTE (1969,
1970 a, 1971, 19;~a,b),BHAUD (1969 a et b, 1~72 a et b), PETIT (1973b).

- Le zoobenthos par CRO~'NIEH (1 Y6,), Mireille PICHON (1964),
Michel PICHON (1966), PLANTE (1967), PLANT}I~ et PLANTF...CUNY (1971), CHABANNE
et PLANTE (1969), LE RES~~ (1970 b, 1971, 1973 a).

Cette liste exclut les documents provosoires ronéotypée, ainsi
que les articles purement systématiques.

Nous allons, dans cette pre~ière partie, résumer les travaux
autres que zooplanctologiques, en nous attardant sur les différents points
dans l'exacte mesure où nous aurons à les utiliser pour l'interprétation
dee phénomènes relatifs au zooplancton.

- TOPOGRAPHIE ET BATHYMETRIE.

La région étudiée (figure 1) comprend un vaste plateau continental,
d'une quarantaine de 1I1l1es de largeur maximale, et ses abords immédiate
(talus et proche large). La plateau est parsemé d' Ues - la plus grande
'tant Nosy Be. La zone littorale oomprend trois larges baies : du nord au
sud, la baie d'Ambaro, la baie de Ts1mipa1ka et la baie d'Ampasindava.

Les baies sont d'une faible profondeur lIoyenne, ainsi qu'en
témoignent les statistiques suivantes extraites de PITON et MAGNIER (1971),
MAGNIER et PI~ON (1972) :
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< 5 111 , k 10 m 10 k 20 m 20 Il ,'0 m >'0 m.
Baie { ~ en 8urfaoe '1 19 '4,5 12,5 ,
d'Am'beo %en volWlI d'eau 6 1, 4' 26 9...................................~............" ............... .................. ••••••••• ~ •••••••• Il •• ...................... ..................... .....................
Baie d' Am- {" en 8urfaoe Hi 8 1H .,7 21
pasindava ~ en volume d'eau , , 12 44 '8

La 'baie d'Ampasindava (428 lai 1 9,8 km' 1 profondeur moyenne 2' m) 8qt

donc plus eno~iss~e et en moyenne plus profonde que la baie d'Ambaro

(8.,7 km
2

1 10,2 km' 1 profondeur moyenne 12,2 m). De nombreuses rivi~reB,
d'importanoe aBBeB faible, donnent aux baies d'Ambaro et de Tsimipaika le
oaraot~re d'estua1r~s diffu8. Par oontre, la plus grande partie des eaux
8e d'ver8ant ~s la baie d'Ampasindava sont drain~es par le fleuve Sambirano,
et la 'baie 8e rapproohe d'un estuaire de type "fjord" (bien qu'il n'existe
pas de seuil). L'estran, exoeption faite de la presqu'i1e d'Ambato et de
la rive ouest de la baie d 'Ampasindava, est oooup' par une très belle mangrove
atteignant par endroits 5 km de largeur.

Au delà des baies se trouve un plateau oontinental de '0 k 40 m
de profondeur en gén~ral, mais perturbé par la pr~senee de deux sortes
d'acoidents 1

- des banos d'origine corallienne, dont les plus importants
constituent une barri~re immerg~e, tr~s fraement~e, longeant le talus oon
tinental 1

- des vallées sous-marines, atteignant par endroits une profon
deur de 60 M, orientées grossièrement nord-ouest - snd-est, entaillant la
partie externe des baies et, à l'autre extramit', se prolongeant par des
canyons qui entament le talus oontinental.'

Le talus, orient~ nord-est - sud-ouest, tombe rapidement sur
des fonds de 1000 puis 2000 m, sauf en face des !les Mitsio, où une erAte
d'une profondeur maximale de 6~0 mle relie au banc du Castor, situ~ à
25 milles à l'ouest.

Le climat se caract~rise par l'alternance d'une saison fratche
et sèche (grosso-modo: mai R octobre) et d'une saison chaude et pluvieuse
(dp.cembre à mars), les mois de novembre et d'avril correspondant à des inter
saisons. Cette alternance se conforme au rythme de la mousson.
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Le nord de Madagascar est soumis à l'alizé de sud-est; cependant,
la cete nord-ouest de la Grande Ile se trouve relativement abritée de ce
vent par la présence de chaines de montagne (Tsaratanana, Montagne d'Ambre)
qui l'atténuent en le déviant. Un alizé affaibli souffle de l'est à la latitude
des îles Mitsio, du nord-est à celle de Nosy Be ; il n'est p en fait p sensible
qu'en saison sèche p et généralement la nuit et le matin seulement. En effet,
une brise de mer nommée "talio" ou "taio" apparaît très régulièrement vers
midi, contrariant l'alizé; elle tombe au début de la nuit, et est remplacée
par une brise de terre qui renforce l'alizé (nvaratrazy").

La saison humide est dominée, dans la partie nord de l'Océan
Indien, par la mousson de nord-est. Celle-ci atteint le nord de Madagascar
en fin de course, mais néamnains avec une force suffisante pour contrarier
l'alizé et le faire disparaître. Le climat se caractérise alors par une
grande instabilité - passant du calme plat au cyclone.

Grains exceptés, la vitesse des vents constatés dans la région
dépasse rarement 10 noeuds.

La température moyenne de l'air oscille entre 242C (moyenne
pour juillet) et 272C (moyenne pour janvier).

Les précipitations suivent le m~me rythme saisonnier que le
régime des vents. n tombe en moyenne dans la région de Nosy Be et du Sambi
rano (une des plus hllmides de Madagascar) entre 2p 2 et 2,3 mètres d'eau
par an - dont 1/8 en saison sèche et 7/8 en saison pluvieuse. A la latitude
des 1les Mitsio il en tombe seulement entre un et deux mètres, et la saison
sèche est plus prononcée.

SOURNIA (1968 a) représente l'évolution pendant un peu plus
d'un an, semaine par semaine, des paramètres suivants ~ ensoleillement,.
nébulosité, précipitations, pres.sion barométrique, hygrométrie, température
de l'air. Ces diverses grandeurs sont fürtement corrélées entre elles p et
décrivent d'une façon très régulière l'alternance climatique.

Les rivières se déversant dans les baies se conforment au régime
dit "du Tsaranana" (.ALDEGEERI, 1967), dont ~e fleuve type est le Sambirano :
débits maximaux entre janvier et mars, minimaux entre juillet et octobre -
on constate donc, par rapport aux saisan.s cJ.imatiques 9 un décalage de l'ordre
d'un mois .. Les débits extrèmes relevés pour le Sambirano sont de 5 et 1800 m3/sec.
La figure 3 (extraite de PITON et MAGNIER, 1971) indique les relevés pluvio
métriques mensuels à Nosy Be et les débits moyens mensuels du Sambirano
entre janvier 1968 et décembre 1969..

Pour les nombreuses autres rivières réparties le long de la
cete, nous ne disposons malheureusement pas de données de régime .. Il est
possible cependant de se faire une idée du débit totaJ. par calcul à partir
des précipitations moyennes d'une part, des superficies des bassins versants
diautre part. Le bassin versant des rivières aboutissant à la baie d'Ambaro
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n'a que trois fois la superficie de la baie; les rivières sont réparties
sur les trois-quarts de la longueur de la cete, et drainent en un an un
volume d'eau douce égal à 25% du volume de la baie. Le bassin versant de
la baie d'Ampasindava représente près de 9 fois sa surface, et draine en
un an un volume d'eau douce égal à 4'% du volume de la baie; les 4/5 de
ce bassin versant sont drainés par le seul Sambirano. Ces diffp.rences con
fèrent aux deux baies des caractères physiques distincts qui ont des réper
cussions importantes, ainsi que nous le verrons, sur les cycles biochimiques
et les caractéristiques des peuplements vivants.

, - NATURE ET PEWLElŒNT DES FONDS.

Une opposition très nette appara1t entre la zone des baies d'une
part et le reste du plateau contin,ntal d'autre part:

- Le fond des baies est constitué de vases, vases
sableuses et sables vaseux, représentant des alluvions récentes ou quaternaires.
La baie d'Ambaro a été étudiée à cet égard de façon particulièrement appro
fondie (DANIEL, 1972 ; DANIEL, DUPONT et JOUANNIC, 1971, 1972). La carte
sédimentologique montre l'importance, dans la partie la plus interne, des
apports terrigènes en provenance des rivières de la c8te sud et est de la
baie ; il s'agit essentiellement de vases très riches en matières organiques,
parfois chargées, de calcaire organogène, et souvent rp.duites. Lorsqu'on
s'éloigne des arrivées d'eau douce le sédiment devient proeressivement sableux,
rejoignant le faciès de la partie externe du plateau.

En baie d'Ampasindava, les apports terrigènes sont pratiquement
limités à un étroit talus de vase en face de l'embouchure du Sambirano. '

- La partie externe du plateau continental se carac
térise par la fréquence et l'extension des récifs coralliens, séparés par
des fonds en majorité sableux (à fraction calcaire importante). Quelques
récifs isolés émergent du sédiment vaseux dans la partie la plus externe
des baies, tandis que, sur la partie la plus externe du plateau, le récif
prend l'aspect d'une barrière immergée, allongée parallèlem~nt au talus
continental, et interrompue par des vallées à fond sableux riches en débris
oreanogènes calcaires.

Le peuplement benthique n'a encore fait l'objet que de quelques
notes (voir liste ci-dessus), concernant essentiellement la zone des baies.
Une étude approfondie de l'ensemble du plateau continental est en cours
(PLANTE, PLANTE-CUNY).

Le peuplement benthique des baies comprend une couverture très
dense, et très riche en espèces, d'algues unicellulaires (en particlùier
de Diatomées), et un macrobenthos pauvre en espèces et en biomasse - d'autant
plus pauvre, en règle eénérale, que l'apport terrigène est important. Le
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m~iobenth08 est inconnu.
Les vases terrigènes situées en face des principales arriv~eB

d'eau douce, qualifi~es par lJLANTE et lJLAN'r~-CUNY (1971) de "d~sertiquel!l"

en oe qui oonoerne l'endofaune, ne comptent qu'un nombre limit~ d'espèoes 1

essentiellement Diatomées, Polyohaetes, Mollusques. On y trouve des peuplements
fugaoes de formes benthiques juv~niles rapidement détruits, sans doute en
raison de l'instabilité des conditions ambiantes. A mesure que l'on passe au
sédiment sablo-vaseux, le peuplement se diversifie et la biomasse augmente
(lentement) 1 la faune s'enriohit en partinulier en Eohinodermes et en Déca
podes Brachyoures 1 par ailleurs, on note l'apparition d'une faune vagile
(Poissone benthiques de petite taille, Crevettes Penaeides Ill) qui, oontrai
rement k l'endofaune, représente une biomasse assez consid~rable. Ces derniers
peuple~ents dépendent essentiellement, pour leur subsistance, des mati~res

organiques en voie de déoomposition et des algues unicellulaires du film
superficiel du s~diment, ainsi probablement que du plancton, très riche
dans ce secteur k certaines époques de l'ann~e.

Les populations vagiles semblent se reproduire k un rythme rapide.
La reproduction a lieu toute l'année, avec des maxima plus ou moins distinots
(voir les travaux de Li: NESTE sur les Penaeides), un maximum prononcé ~tant

observ~ en octobre-novembre pour l'ensemble de la faune benthique.

Le biotope des sables occupe la plus grande partie.du pr~continent,

ainsi que la partie centrale des baies. n est beaucoup plue riohe que le
pr~cédent, en biomasse et en nombre d'espèces. On y reconnait un grand nombre
de bioooenoses, parmi lesquelles celle des herbiers de Phanérogames oonstitue
un ~lément important, tant par la superficie que recouvrent ces formations
que par la richesse de la faune qu'elles abritent. Quelques herbiers se
rencontrent dans les baies, en des points éloignés d'un apport terrigène
direct.

Les récifs coralliens, enfin, constituent un biotope d'une excep
tionnelle richesse tant qualitative que quantitative. Ils se rencontrent
surtout, comme nous l'avons déjk signal~, sur la moitié externe du plateau.
~elques récifs de sllperficie et de vitalité réduites émergent du sédiment
dans la partie externe des baies, suscitant un enrichissement faunistique
et floristique local.

4 - MOUVEloOOfrS DE LA MER.

4-1 - Houle et vagues. Sauf cas de cyclone~ Nosy Be se trouve

(*) Objetsd'une exploitation industrielle.
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protégée de la houle océanique. Par contre, cians la partie nord de la zone
étudiée, une houle du nord-ouest, due à la mousson, et une houle du nord-est,
due à l'alizé, peuvent se faire sentir respectivement en saison chaude et
en saison fra1che. Cependant, les agitations les plus fréquentes sont liées
aux vents locaux (essentiellement à la brise de mer) et sont de courte durée
elles atteignent parfois la force 4 et brassent alors, dans les baies, la
oouohe d'eau jusqu'au sédiment.

Les courants de marée sont faibles: 0,15 à 0,20 rn/sec, sauf
dans les passes, entre les !les, où ils peuvent atteindre 2 noeuds. Il semble
que la direotion gl$nérale des courants de marée soit SSW-NNE ; mais la oouran..
tologie détaillée de la région, sans doute d'une grande complexité, n'a
jamais été établie.

4-2 - Marées. La marée est semi-diurne, avec légère inégalité
diurne, sur toute la cete nord-ouest de Madagascar. Le marnage varie entre
0,8 et 4 m.

4..::S .. Courants Rlinéraux. Outre les courants de vent et de marée,
et s'y superposant, il a été décrit :

- sur le plateau continental, une circulation pnérale
de type alternativement "estuaire" et "anti-estuaire", sensible surtout
dans les baies. Elle est lil$e au régime hydrologique de ces derni~res, et nous
l'examinerons au § 7.

.. au large, une circulation générale des eaux de
surfaoe du nord du Canal de Mozambique. DONGU! et PITON (1969) en ont dressé
un tableau général, au terme duquel la direction du courant du larp se trouve
Itre parallèle à la direction générale du talus continental en saison ohaude,
perpendiculaire en saison .fraiche (figures 4 a et b). Nous verrons que ce
schéma trouve une confirmation dans les variations de la composition du
plancton au dessus du plateau continental.

5 .. CONDITIONS l!:T REGD~!}i~S HYDltOLOGIQm:S AU LAltGE.- =
Les conditions hydrologiques au large de Nosy Be, et partiouli~re..

ment à la station " (à ::SO milles du talus continental, fond 2800 m.. carte
figure 1) ont été décrites par DONGUY et PlïON (196Y), qui indiquent les
répartitions verticales saisonni~res des paramètres suivants : température,
salinité, oxygène dissous et phosphates minéraux.

La stratification des masses d'eau est mise en évidence par les
diagrammes T-S et T-02 établis à la station 13 et concernant l'ensemble
de l'année (figures 5 a et b). Les auteurs distinguent, de la surface à
l'immersion 1500 m :



a

b

- 16 -

( \ lUI
\..) CONOAII

VA 8704
F,..I., '981

4soE

AVOI~. .............

~

VA 8721
Juillet-Août' U'

Figure 4 - Profondeur de l'isotherme 22QC (en m), et direotions générales
des oourants de surface dans la partie nord du Canal de Mozambique.
6 : saison ohaude ; b 1 saison fraiche.

(extrait da DONGUY et PITON, 1969)
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- l'eau superficielle ( T >:22QC ; S < 35.2%0 , 0 > 3.6 ml/l),
sur une ~paisseur variant entre 90 m (juin) et 140 m (novembre)2;

- l'eau du maximum subtropical de salinité ('r == 12 h 22~C ;
S == '5,10 à '5,25~oo ; O2 c '.2 à 3,6 ml?l), de 120 à 400 m ,

- l'eau centrale (T == 9 à 129C ; S == 34.8 à '5.1%0 ; O2 =4.0
à 4.' ml/l), de 400 à 600 m ,

- l'eau antarctique intermédiaire (T =6.5 à 9gC ; S == '4.73
à '4.80%0 ; 0 ='.0 à 4.0 ml?l), de 600 à 900 m ;

- l?eau de la Mer Rouge (T =4 à 6.59C : S =34.75 à '4,79%0
O2 =2.4 à '.0 ml?l). de 900 à 1400 m ;

- l'eau profonde (T < 4gC ; S ='4.73 à '4.76%0 ; O2 > '.0 ml/l),
au dessous de 1400 m.

Ce sch~ma semble s'appliquer assez prc'oisément à toute la partie
nord du Canal de Mozambique.

Des variations saisonni~res ne se oonstatent que dans la masse
d'eau superficielle (figures 6 a et b).

De juillet à janvier on observe une très grande homogénéiU
verticale jusqu'à 80 m. La salinité, si l'on exclut l'effet imm'diat dea
rares prtfcipitations, est supérieure à '50/00 et atteint un maximum de '5,20%0
en novembre; cependant, la saliniU moysnne pour l'ensemble de la couche
est maximale en septembre-octobre ('5,14 /00). Température de surface et
température moyenne sont minimales en aoQt-septembre (24.58C).

Le reste de l'année. appara!.t un gradient vertical de salinité
da. à l'arrivée d'eau douce depuis la c&te. La salinité de surface. fluctuante.
atteint généralement ses valeurs minimales en Nvrier-mars (jusqu'à '4,,%0).
La température maximale, de l'ordre de 289C. est atteinte aux mImes mois.

Cette alternance refl~te celle des saisons climatiques avec un
décalage d'un à deux mois. .

6 - CONDITIONS ET REGIMES HYDROLOGIQUES GEN1'}RAU~_ê!llLLE PLATEAU CONTINENTAIJo

6-1 - Température et salinité. Le régime hydrologique en zone
néritique suit le régime climatique avec un décalage dans le temps dont
l'importance varie en fonction de l'éloignement à la cate. Une vision synthc§
tique du oycle annuel de l 'hydrologie peut Itre obtenue au moyen de diagrammes
T-S en quelques stations diversement éloignées de la cate et de la marse
continentale p et à différentes immersions. Les diagrammes des figures 7 a à h,
obtenus entre 196' et 1965. se rapportent aux stations AMB 18 (fond de la
baie d'Ambaro). , (ouverture de la baie d'Ambaro). 4 et 11 (partie externe
du plateau continental), 5 (talus), 10 (près de Nosy Be). ns comprennent
tous quatre régions distinctes :
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- De la mi-d'cembre li. début mai (été austral), on observe une
période de grande variabilité

thermique et haline. Les températures sont comprises, au voisinage de la
surfaoe, entre 28 et ,1 QC - les plus hautes valeurs n'étant atteintes que
près des oetes. Les salinités de surface varient assez anarchiquement en
fonction des précipitations, et les dessalures sont d'autant plus prononcées
que la station oonsidérée est plus cati~re : salinité minimale d'environ
28%0 ~ la sortie des baies, ,2,5% 0 à la station 10, "60%0 sur la
partie externe du plateau, ",8%

0 au dessus du talus, '4 /00 au large.
Les oouohes les plus profondes sont moins sujettes aux dessalures et aux
éohauffements ; il s'ensuit une notable stratification de la couche d'eau,
d'autant plus accentuée que l'on est près de cete.

- De mai à~lle!, le diagramme rejoint par une courbe régulière
la région de basses tempêratures et de fortes salinités qui caractérise
la saison suivante. La stratification dispara1t sur l'ensemble du plateau
continental; l'évolution thermique et haline ne diffère entre la surface
et le fond que pour les stations les plus proches de cate, ce qui signifie
que la couche d'eau néritique s'homogénéise aussi horizontalement. Ce
processus, qui n'existe que grice au tarissement des arrivées d'eau douce
à la fin de la saison des pluies, se propage à partir d'avril ou mai du

'-, talus vers la cate : le diagramme T-S de la figure 8 montre la situation
à l'immersion 10 m, aux stations 3, 4, 5, 8 et 10, mois par mois entre avril
et aoQt 196' (ainsi qu'en mars à titre indicatif). L'évolution quasi-rectiligne
de mai à aoQt traduit le remplacement progressif d'une eau à caractères
très néritiques par une eau proche de l'eau océanique de surface. On remarque
un retard permanent (d'un mois au milieu de la période considérée) entre
les stations' et 10 d'une part (à influence catière prépondérante), 4, 5
et 8 d'autre part (proches du talus) - ces trois dernières montrant entre
elles des décalages de moindre importance et de sens variable, traduisant
sans doute des fluctuations aléatoires.

Au cours de cette première partie de la saison sèche, les débits
fluviaux: diminuent, jusqu'à s'annuler complétement, pendant que le plateau
continental semble perdre progressivement l'eau douce qu'il avait accumulée
pendant la saison des pluies. Le mécanisme du renouvellement de l'eau
néritique à cette époque de l'année n'est pas connu avec précision. Rappelons
qu'en saison fra!che la courant du large tend à devenir perpendiculaire
au talus continental; il se produit alors un déplacement actif d'eau océa
nique au dessus du plateau, attesté par un enrichissement du plancton
néritique an espèces du large.

- En aoQt et septembre (maximum de l'hiver austral), on observe
une grande homogénéité hydrologique,

tant horizontale que verticale. La température est généralement comprise
entre 24,5 at 25,59C (légèrement glus forte en surface près de la cate qu'au
large), et la salinité entre '5,1 /00 et 35,2%0.

- D'octobre à décembre, la température reT'lonte jusqu'aux environs
de 28 ou 299C, sans diminution de salinité



F itf...re 7 - Diagrammes T-S aTl11uels en différentes stations et à diverses
iPunersions :
a

b

c

d

e

station At.H 1tl tcarte fi.eUre 22), d" octobre 1968 à décembre
1Y09, en surface ( trait plein) et au fona lpointillé) ;
station 3 (carte figure 2 pOllr cette station et les suivantes),
d'avril 1%3 à mars 1964, à 2m (trait plein) et lOm (trait
interrompu; extrait de Jo'}(Ot.'TIER, 1970a:
station 10, d'avril 1Yb3 à ;,ars lYb4, mêmes immersions ;
extrait de Jo'IWNT:Œk, 1%6,;
s tHtion 4, d'avril 1Yb3 à :nars 1964, mêmes i;runersions
extrait de It'}(U~·i'I.M., 1y.,Oa;
station 5, d'avril 1963 à ma.-s 1964, œrnes irrunersions
F-xtrAit lie Jo'}(mITIER, 1060';

stat.ion 3 à 30 m ; g : '~·:-l~_-~O!i. 4 à 40:ll h: station j

à 41.J li: ; :!I:!..I":- 1lJf" à ""oh:".: ~ :04. 1
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(la salinité passem~me par un petit maximum en septembre près de la cete,
octobre au centre des baies, novembre sur le resté du plateau et au large).
Les fortes pluies et les dessalures qui en résultent ne deviennent régulières
qu'au cours de décembre, alors que la température a déjà presque atteint
son maximum.

Outre ces variations saisonnières on constate des variations
annuelles (c'est à dire d'une année sur l'autre : pour la terminologie,
voir SOURNIA et l<'RONTIF.:R, 1967). La figure 9 reproduit les branchesdescen
dantes (mai - aont) et les branches ascendantes (septembre - décembre) des
diagrammes T-S aux stations 3, 4 et 11 pendant trois ans, à 10 m d'immersion.

Les branches descendantes pour 1963 et 19~ coincident presque,
alors que celle de 1965 se trouve décalée de 0,2 à 0,5 /00 vers les faibles
salinités. Le retard de la station 3 sur la station 4 ou 11 est moins accen
tué la troisième année que les deux premières. Enfin, le refroidissement
hivernBl est moins important la troisième année : aux stations néritiques
externes la température d'aont atteint celle constatée au laree les deux
premières années, alors qu'elle lui reste supérieure d'un demi degré en 1965.
A la station 3 la température s'abaisse en aont à 25,332C en 1963 et 1964, et à
25,65 2C en 1965.

Pour les branches ascendantes il y a, au contraire, coincidence
entre la deuxième et la troiaiéme années, décalées d'environ 0,20

/00 vers
les faibles salinités par rapport à la première.

Une rupture de l'évolution hydrologique est donc apparue entre
août et septembre 1964. Il parait aujourd'hui fâcheux qu'à cette date la
station néritique-externe de référence ait été déplacée de la 4 vers la 11,
c'est à dire d'un demi degré de latitude vers le sud.Cependant, le fait
qu'en 1963 l'évolution hydrologique soit presque superposable aux stations
8 (voisine de la 11) et 4 , et d'autre part que la même rupture apparait
à la station 3, occupée pendant les trois ans, sugeère que le phénomène
n'est pas en rapport avec le chaneement de latitude de la station néritique
externe. Il semble s'agir d'une modification ayant affecté l'ensemble du
plateau continental pendant la saison fralche 1965, au cours de laquelle
la couche d'eau aurait conservé des caractères plus néritiques que lors
des deux saisons fraiches précédentes. Nous verrons plus loin le retentis
sement de ce phénomène sur l'évolution des peuplements planctoniques; cette
dernière suggère une diminution, par rapport aux autres années, de l'impor
tance du renouvellement de l'eau néritique pendant la saison fraiche. Nous
n'avons pu découvrir aucun facteur hydro-cl:imatique qui puisse rendre compte
de ces variations.

Signal-ons enfin des indices d'un phénomène de remontée d'eau
le long du talus continental et sur le bord externe du plateau. Il a été
signalé des refroidissement de l'eau proche du fond sur la partie externe
du plateau (BINbT et DESSIER, 1968 : janvier. Voir également les diagrammes
T-S de la figure 7 f, mettant en évidence un refroidissement en janvier,
à 40 m, aux stations 4 et 5) ; des augmentations de teneur en nitrate
(MAGNn~R et l'I'lUN, 1972 : mai et janvier) ; des apparitions dans le zooplancton
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d'espèces profondes au voisinage du talus (FRO~'IER, 1966 a : mars, mai,
juin; BINET et DESSUm, 1968 : janvier; PETIT, 1973b: février et mars).
Ces remontées semblent donc se produire sporadiquement, entre janvier et
mai, et être de courte durée. Il pourrait s'agir d'ondes internes, canalisées
sur la partie externe du plateau continental par les Vallées sous-marines.
Quoiqu'il en soit p elles semblent de peu d'importance pour la dynamique
générale des eaux et l'évolution des peuplements vivants.

6-2 - Oxygène. GERARD (1 964) puis ANGOT (1 965 a) décrivent le
cycle annuel des teneurs en oxygène dissous de l'eau de surface, près de
la côte et aux stations 3 à 10. Ces auteurs expriment leurs résultats en
termes de teneurs brutes, et non de pourcentages de saturation, de sorte
que les variations constatées ne font, dans une large mesure, que refléter
les variations de température. SOURNIA (1968) par contre décrit, pour une
station littorale, les variations du pourcentage de saturation. Cel~i-ei

ne montre pas de tendance moyenne saisonnière, se situant tout au long de
l'année, en surface, au voisinaee de 10~~ - comme on pouvait s'y attendre ;
la sursaturation est toutefo~s assez fréquente. Au contraire la variabilité
du paramètre montre des variations saisonnières : alors que le pourcentage
de saturation en oxygène reste compris entre 99 et 101% pendant la saison
sèche, il mont~e de nombreuses irrégularités en saison humide, et en parti
culier des anomalies négatives qui semblent coincider avec les chutes de
pluie. MAGNIER et PITON (1972) signalent de leur côté une légère sous-satu
ration en saison sèche dans la baie d'Ampasindava. Ces variations sont
probablement à relier aux fluctuations de la prodl~tivité primaire - quoiqu'
aucune interprétation précise n'ait encore été proposée.

Enfin, un phénomène particulier se produit dans les baies 1 en
saison humide on observe, au voisinage du fond, de fortes diminutions de
teneur en oxygène.Nous y reviendrons en détail dans le paragraphe 8.

6-3 - Turbidité. La turbidité de l'eau de mer dans la région
de Nosy Be n'a pas été étudiée systématiquement. Sur le plateau continental,
elle est due en grande partie au drainage du ·continent par l'eau de ruis
sellement à la saison des pluies. Des quantités considérables de sédiment
à forte prédominance latéritique sont entra1nées dans les baies à cette
époque; il en résulte une opacité des eaux, généralement limitée à la
moitié interne des baies, et à une frange côtière autour des 11es.

S'y ajoute la turbidité liée aux développements phytoplanctoniques,
qui se développe elle aussi principalement dans les baies, et à la saison
humide. La turbidité des eaux de la partie externe du plateau est généralement
modérée, et en fait très variable. Les eaux du large (sauf circonstanee
exceptionnelle: en l'occurence dérive d'eau néritique superficielle, pouv~t

atteindre vers le fin de la saison des pluies les stations du proche lE1rt~~)

sont constamment transparentes et de couleur bleue ; la transition entre
l'eau néritique verte, et l'eau océanique bleue, se produit parfois sur
quelques dizaines de mètres seulement.

Notons enfin que, conséquence d'un régime de courants que nous
étudierons plus loin, et qui s'établit en saison des pluies ("circulation
estuaire"), la couche d'eau la plus profonde dans les baies constitue un
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piège à seston, et que l~ turbidité y est presque en permanence considérable
- au point d'eropécher la photosynthèse. Cette dernière caractéristique explique t
comme nous le verrons, une particularité du cycle annuel de la productivité
primaire dans les baies.

7 - REGIllfit: HYDROLOGIQUE DANS L}<~ BAIES.

Le régime hydroloeique observé dans les baies s'inscrit dans
le régime général du plateau continental, avec cependant des particularités
importantes liées à la proximité des arrivées d'eau douce. La baie d'Ambaro
et la baie d'Ampasindava dïf'fèrent à cet égard, et nous allons les examiner
séparément.

7-1 - Baie d'Ambaro.

71-1 - Gradients de salinité. En raison de la faible
amplitude des variations thermiqu;s-(52ë po~-1ï ~ée), opposée à l'ampleur
des variations de salinité à l'intérieur des baies, c'est ce dernier para
mètre qui détermine essentiellement les variations de densité, et la dynamique
qui en résulte. Nous pouvons donc en première approximation assimiler l~s

gradients de densité aux gradients de salinité. Un schéma assez précis des
régimes hydrologiques rencontrés au cours de l'année a été dressé par PITON
et l'>iA.GUnm (1971). Ce travail contribuant de façon considérable à l' interpré
tation des variations, relativement complexes, constatées dans le peuplement
planctonique, nous en donnerons un résümé approfondi, en nous en tenant
parfois aux termes mêmes des auteurs.

On retrouve, accentuée, l'évolution saisonnière décrite pour
l'ensemble du plateau continental.

En saison sèche, les apports d'eau douce sont presque inexistants.
La couche d'eau est homogène verticalement et horizontalement, à celà près
qu'en raison de l'évaporation intense, la salinité a tendance à allgmenter
en surface, ce qui crée un état de léger déséquilibre. Le phénomène est
surtout net près des côtes, où, la concentration en sel se répartissant
sur une plus faible épaisseur d'eau, la salinité peut atteindre des valeurs
de l'ordre de 35,80

/00 (jamais réalisées au large). Il parait d'ailleurs
probable (bien que celà n'ait jamais été démontré par le calcul) que la
mangrove, par l'importance de la surface d'évaporation qu'elle représente,
soit un facteur important de sursalure le long de la cate.

En saison humide, la structure est plus complexe : on observe
à la fois un gradient horizontal de salinité (salinité à un niveau donné,'
e·t salinité moyenne) de la côte vers le large, et en chaque point un gradient
vertical de salinité, d'autant plus accentué que l'on se trouve près de côte.

Ces répartitions sont illustrées par les figures 10, 11 et 12,
qui représentent respectivement les profils verticaux de salinité en deux
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Figure 11 - Répartition horizon
tale de la salinité en sur
face (à gauche) et au tond
(à droite) en saison des
pluies (a, b) et en saison
sécha (c), en baie d'Ambaro.
C-C : lignes de stations
correspondant aux coupes
verticales de la figure 12.

(extrait de PITON et MAGNIER,
1971 )
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stations-types de saison humide et de saison sèche, les répartitions hori
zontales des salinités de surface et de fond aux deux saisons, et des coupes
SE-NW aux m~mes dates. La figure 13, représentant les variations de la salinité
moyenne, pour l'ensemble de la baie, en surface et au fond, met en évidence
un cycle annuel d'intensité du gradient vertical.

Les arrivées d'eau douce se produisant sur un grand nombre de
kilomètres de côte, la baie se comporte pendant la saison des pluies comme
un estuaire diffus.

Il convient toutefois de noter l'influence du vent, irrégulier
en saison humide, sur la structure décrite. En l'absence de vent, la couche
d'eau douce en provenance de la côte s'étend presque laminairement en surface.
Le mélange par di~fusion simple est très lent. Il a été observé des gradients
horizontaux de 10 /00 en 2 m, et verticaux de 10%0 en 1 m, dans ces conditions.
Dès que le vent atteint 1 rn/sec, cette situation disparalt pour être remplacée
par une situation de mélange turbulent, dont l'effet sur la masse d'eau
est beaucoup plus rapide. Le gradient vertical caractéristique de la saison
humide n'a donc qu'une valeur statistique: très régulier par calme plat,
il peut disparaltre complètement en quelques heures sous l'influence d'un
coup de vent, ainsi que le démontre une observation des auteurs obtenue en
restant en un point fixe (par 12 m de fond) pendant 50 heures (figure 14).
La m~me observation permet de constater une influence de la marée sur la
salinité en un point pendant une période de stratification : Nn surface
et à 5 m, la salinité est maximale à l'étale de pleine mer, minimale à l'étale
de basse mer ; la salinité de fond semble ne pas être affectée. Ces variations
ne traduisent sans doute que des déplacements relatifs du point d'observation
par rapport à·la couche d'eau, qui se déplace dans son ensemble lors des
mouvements de marée.

71 -2 - Im.1l1ic.!!ti0.!ls_doVl!,Illi~e!!. ,&u_régim!, hY~r..Q.1Mi.9.u§.

circulations "estuaire" et "anti-estuaire". Les auteurs dressent un bilan des---------------------transports d'eau et de sel'le long de l'année. Au terme de ce bilan il appa-
rait que le oourant d'èau douce qui traverse la baie d'est en ouest, et 'qui
représente pour une année complète (tout au moins l'année 1968-69 étudiée)
le tiers du volume de la baie el1e-mAme, induit une circulation générale.

La baie d'Ambaro se conforme, pendant la §!ison g~~ plui~~,

au schéma général des estuaires c&tiers de plaine telS-que~finis par BOWUEN
(1967) et par PRITCHARD (1967). 1.' eau douce arrivant en surface dilue la
couche supérieure de l'eau de mer sur une épaisseur constante (une dizaine
de mètres ici), limitée vers le bas par la halocline visible sur les coupes.
Cette eau s'écoule vers le large en entrainant la couche sous-jacente. Le
déficit est compensé par un contre-courant plus profond, qui a pour effet
d'entraîner à l'intérieur de la baie de l'eau de la partie externe du plateau
(cf. figure 35, d'après BOWDEN, 1967). Les calculs de transport montrent
que pour 1 m d'eau douce se déversant en surface dans la ba~, il peut
traverser, au plus fort de la saison des pluies, jusqu'à 17 m d'eau en
surface, dans le se~ SB-NW, au niveau d'une ligne Nosy Faly - Port-Saint-Louis
en conséquence, 16 m d'eau extérieure doivent pénétrer dans le même temps,
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sous la halocline.
Nous verrons par la suite que l'examen du peuplement planctonique

confirme pleinement cette description.

Enfin, pour autant que la stratification n'est pas perturbée,
une couche d' eàu immobile peut se maintenir entre le contre-courant et le
fond. Cette eau de fond, en saison humide, s'appauvrit en oxygène et s'enrichit
en matières organiques et en sels nutritifs non utilisés, suivant un processus
que nous examinerons en détail au paragraphe suivant.

Les calculs et les observations permettent d'établir qu'il n'existe
pas de concommitance précise entre les transports de sel à travers la limite
extérieure de la baie, et les apports d'eau douce. Au débùt de la saison
des pluies la circulation "estuaire" n'est pas encore bien établie, et des
apports d'eau douce modérés peuvent diluer la baie de façon appréciable.
Puis, les apports d'eau douce augmentant, la circulation s'établit, grâce
à laquelle de l'eau de surface dessalée sort de la baie, remplacée en pro
fondeur par de l'eau plus salée. Ainsi, en février-mars la salinité moyenne
de la baie passe par un minimum ; puis elle augmente, et la baie devient
un bassin de concentration alors que les apPDrts d'eau douce sont à leur
maximum ; la circulation "estuaire" persiste enfin jusqu'en juin, vidant
la baie de son eau douce, alors que l'évaporation est déjà largement excé
dentaire.

On peut ajouter que, de m@me qu'en ce qui concernait les gradients
de salinité, les caractères de circulation et de transports ont une valeur
essentiellement statistique. L'entraînement par le vent joue en effet un
raIe important dans le transport d'eau global, de sorte qu'il a pu Atre
constaté, au cours des '3 quadrillages de la baie exécutés en 1968 et 1969,
des réponses variées à un même apport d'eau douce, et les variations enr~gis

trées concordent étroite~ent avec la force et la direction du vent à l'époque
des observations.

Pendant la saison sèche, l'évaporation devient prépondérante
et la couche d'eau superficielle a tendance à s'enfoncer continuellement
par gravité, ce qui constitue un facteur d'homogénéisation. La hauteur
d'eau évaporée est sans doute à peu près la mAme sur toute la surface de
la baie, maisl'augmentation de salinité qui en résulte est d'autant plus
élevée que les fonds sont plus faibles - d'où une légèrement auementation
de salinité près des cates, déjà signalée, et un glissement de l'eau sursalée
contre le fond vers le large. Ce départ est compensé par un déplacement
de l'eau de surface vers la cate : on a ainsi une circulation générale de
type "anti-estuaire", qui semble toutefois n'intéresser que la partie la
plus interne de la baie.

Nous verrons au paragraphe 8 les implications biochimiques de
ces circulations.
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J!'igure 15 - Schéma d'un estuaire avec entrainement et mélange partiel.
(d'après BOWD~lN, 1967 ; extrait de PITON et MAGNIER, 1971)
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J!'igure 16 Profil hypothétique des vitesses moyennes en baie d' .AJnpasindava
pendant la saison des pluies.

(èxtrait de MAGNIER et PITON, 1972)



7-2 - Baie d'Ampasindava. Les caractères morphologiques et
hydrographiques de cette baie, évoqués plus haut, lui confèrent les caractères
d'un estuaire plus net que la baie d'Ambaro, et tendant vers le type "fjord"
au maximum de la saison pluvieuse.

La circulation "estuaire" est beaucoup plus stable qu'en baie
d'Ambaro, maximale en février-mars, et effective toute l'année sau au mois
d'octobre, où l'on observe une salinité uniforme voisine de 350

/00. La tur
bidité due 'au piégeage du seston dans la couche prefonde est quasi-permanente
à partir de 20 m.

Le contre-courant salé, important, maintient la salinité moyenne
à l'intérieur d'un intervalle de valeurs plus étroit qu'en baie d'Ambaro :
32,90

0
/00 pour février, contre 34,95

0
/00 pour octobre. En revanche, on peut

présumer que l'influence de la dessalure sur le milieu se fait sen~ir plus
loin au large (quoique de façon moins uniforme, car l' écoulement de l'eau
dessalée se fait surtout par la parie ouest de la baie.

La figure 16 représente le profil moyen des vitesses en baie
d'Ampasindava au maximum de la saison des pluies. L'estuaire est alors de
type "fjord" à trois couches.

8 - SELS NUTHITIFS.

DONGUY et PITON (1969) donnent la répartition verticale à la
station 13 du phosphate minéral dissous (figure 17). L'eau superficielle
est très pauvre : 0,20 Ilatg/l environ. La teneur augmente entre 100 et 220 m,
puis se maintient aux environs de 1,10 Ilatg/l jusqu'à 500 ou 550 m ; elle
augmente ensuite de nouveau jusqu'à un maximum d'environ 2,60 Ilatg/l atteint
vers 1400 m. Les auteurs ne décrivent pas de variations saisonnières.

Un enrichissement en sels nutritifs peut provenir, sur la partie
externe du plateau continental, des remontées d'eau sporadiques et de courte
durée signalées plus haut (MAGNIER et PITON, 1972 : nil.trates). Mais la
plus grande partie de l'enrichissement en anions de la couche d'eau néritique
est liée aux précipitations, qui peuvent agir ,

19 ) directement par l'eau de pluie,~où il a été mesuré jusqu'à
6,6 patg/l d'azot~ nitrique, et 30 lJatg/l d'azote ammoniacal (PITON et MAGNIF.R,
1971) ;

29 ) Indirectement, par l'intermédiaire du draînage, du continent
par l'eau,de ruissellement, grâce auquel sont entraînées de grandes quantités
d'extraits de sol et de matière organique en cours de décomposition (à ce
dernier titre, il faut citer l'importance de la mangrove, très développée
sur une grande partie de la cate, et qui constitue un réservoir de matériel
efficaceMent dratné par le courant d'eau douce qui la traverse; le fond des
baies reçoit en saison des pluies de grandes qlUlntités de feuilles et de
branches en décomposition, qui se trouvent introduits dans le cycle de la
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productivité marine. Des phénomènes analogues ont été constatés dans les
eaux continentales (GOLD1~, 1961)).

Le cycle annuel des teneurs en anions azotés a été étudié en
baie d'Ampasindava et au large de cette baie par ?ITON et MAGNIER (1972),
PITON, lIlAGNIF.R et CITJtaU (1973).

L'apport direct de sels nutritifs par les rivière~emble @tre
immédiatement consommé: on n'observe en effet de hautes teneurs qu'à
proximité immédiate des embouchures.Par contre le cycle annuel se caractérise
par un décalage important entre la minéralisation de la matière organique
morte, exogène ou endogène, et l'utilisation des sels nutritifs qui en résultent.

Ce dernier phénomène trouve son interprétation dans la circulation
"estuaire". Conformément au modèle de REDFIELD et al. (1963), un estuaire
constitue un piège pour le seston et la matière organique morte qui ont
tendance à sédimenter, sont repris par le contre-courant, et s'accumulent
non loin de la côte contre le fond ou dans la couche de fond immobile. Dans
cette dernière eau, peu renouvelée, la~matière accumulée est soumise à la
dégradation bactérienne et est progressivement minéralisée. Matières organiques
dissoutes et sels nutritifs diffusent peu à travers une pycnocline accentuée ;'
comme par ailleurs la turbidité de la couche profonde ne permet qu'une photo
synthèse atténuée, sinon nulle, les matériaux nutritifs vont s'accumuler
au cours de la saison des pluies dans cette couche immobile, dont la teneur,
en oxygène diminue.

Cette situation est particulièrement nette en baie d'Ampasindava,
principalement en février et mars. La couche stagnante, qui occupe alors
12 à 15 m d'épaisseur, eonstitue une "poche" riche en nitrates, pauvre en
oxygène, turbide (la couche euphotique ne l'atteint pas: SOURNIA, 1972),
et presque abiotique. Les teneurs extrèmes mesurées sont de 11,4 ~atg/l
pour l'azote et 0,89 ml/l pour l'oxygène (figures 18 et 19).

En baie d'Ambaro, il est impossible de mettre en évidence une
couche immobile permanente. Néanmoins des poches appauvries en oxygène et
enrichies en sels nutritifs ont été observées en saison des pluies, mais,
en raison du brassage important au dessus de ces faibles fonds, elles doivent
avoir une existence fugitive. Le déficit d'oxygène par temps calme est
cependant assez intense pour inhiber le développement' benthique : PLANTE
(1967, 1969, 1971) la grande pauvreté en biomasse animale des vases terrigènes,
et la présence de populations mortes de très jeunes Lamellibranches. Du
point de vue de cycle de la matière organique, il semble que ce soit i~i

plutôt le sédiment lui-mAme, siège de phénomènes bactériens intenses, plutôt
que la couche d'eau sus-jacente, que l'on doive considérer comme réservoir
de matériel nutritif. Nous rejoignons en celà l'opinion de STB~1ANN-NIELSEN

(1959) au sujet des zones côtières tropicales. Dans cette optique, il serait
intéressant d'approfondir la dynamique des échanges eau-sédiment, sujet
qui n'a encore jamais été abordé dans la région que nous étudions.

La stratification verticale s'atténue progressivement à ~artir

du début de la saison sèche, de sorte que la diffusion des sels minéraux
dans toute la couche d'eau' devient possible : en juin, les "poches" ont
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disparu. Toutefois les hautes teneurs en nitrates et phosphates disparaissent
avant d'atteindre les couches supérieures, ce ~li tend à faire penser
que les sels nutritifs sont' ,utilisés au fur et à mesure de leur diffusion
au sein de la couche euphotique.

En réalité, la dynamique de l'utilisation des sels nutritifs
par le phytoplancton est encore mal comprise. L'homogénéisation verticale
de la couche d'eau néritique commence en avril ou mai. A cette époque, se
produisent des "blooms" phytoplanctoniques, que l'on aurait tendance à expli
quer par la consommation des sels nutritifs libérés depuis la couche profonde.
Cependant, on ne constate pas de diminution de la quantité totale de sels
nutritifs avant juin-juillet, époque où les blooms eux-m~mes diminuent et
disparaissent. La production primaire semble donc, pendant cette période,
dépendre d'un "cycle court", interrompu en juin ou juillet par des causes
encore inconnues. Une étude ~errée de la région pendant la fin de la saion
humide et le début de la saison sèche (SOlntNIA, 1972 ; PITON, MAGNIEH et
CITEAU, ~973) fo'~nit lUle descriptipn poussée du phénomène en précisant,
semaine par semaine, l'extension spatiale du développement phytoplanctonique
et des concentrations en sels nutritifs. Elle Met en évidence à deux époques
des maxima simultanés de la teneur en nitrates, du nombre de cellules, et
du rapport production/chlorophylle : une première fois en mai, une seconde
fois début juillet (maxima "semblant correspondre à deux étapes majeures
dans la libération des sels minéraux" écrit SOURNIA, loc. cit.).

Au delà de la zone des baies, les isoplèthes des anions azotés
s'enfoncent d'abord graduellement, puis brusquement au niveau du talus con
tinental, pour rejoindre les isoliffnes caractéristiques des eaux du larBe.

9 - PHY"~OPLANCTON ET PRODUCTION PRUlAIlŒ.

Les caractéristiques générales du cycle annuel de la biomasse
phytoplanctonique, de la composition en espèces et de la productivité primaire
ont fait l'objet de deux thèses de Doctorat d'Etat (ANGOT, 1967 ; SOURNIA,
1968 c). Le premier travail a trait aux variations saisonnières, étudiées
sur une période de 17 mois, en quelques stations du plateau continental et
du proche larBe. Le second est une étude plus approfondie, mais limitée à
une baie de la cate de Nosy lie m~me, sur 16 mois. En outre Al'WOT (1965 a)
étudie le phytoplancton dans un secteur très côtier (fonds de 2 à 5 m),
en baie d'Ambaro. Plus récemment, la baie d'Ampasindava et ses abords font
l'objet d'un examen serré sur lUle période comprenant la fin de la saison
des pluies et le début de la saison sèche (SOURNIA, 1972).

Les cartes de répartition établies mois par mois pour la chloro
phylle et la productivité primaire par ANGOT (1964 a et b, 1968) sont fortemen
sujettes à caution, étant donné le petit nombre de stations sur lequel se
fonde le réseau d'isoplèthes, dans une réBion si hét(1roeène. On peut retenir
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~igure 20 - Variatioll~ saisonnières des teneurs en pigments (Chlorophylles a, b, c, Caro
téno!des) et de la productivité (in situ, entre 07 et 11 h. immersion 1 m),
près du Centre O~TOM de Nosy Be.

(extrait de SOUHNIA, 1965 a) .~.

Fi~lre 21 - Variations da l'a~ote nitrique,
d.u nombre de cellulas végétales , de la
chlorophylle 1:1, et de la proctuctivitp pri
ml:tÜ'e ~n :;itu (vH.leurli rapportétls à. 1 litre
d 1 e8011) au f (mr! de la baie d 1 ArnpRS iridava.
Les Burfaces deR carrAs noirs et blancs
sont pr()roI'tionnAlles dallB chaque cas aux
valeut'l:! rel:!pectivement maximales et mini
males.
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que le::! !1i"~r8es f\randellrs mel:llU'ées montrent des valel1rA rpr,lllièrement
minl!llL1.1es de Juin à dHCembl'e, maximales en moyenne llIaitl trèl:l irrp.P.'ul1~reA

le reste de l'arulée ; d'autre part, elles décroissent considp.rablement lors
qu'on pa8l:l8 :tu Iilateau au lares. La biomasse (calcul~e pRr ANGO'r à partir
du volu.-n9 total des callules de di~tre sllpArieur R 5 I!m) se situe en
saison sèche au voisinage de 0" g/m en une st,tion voisine de notre station
'3 (lt l'ouverture de la h~ie d' Ambaro) ; 0, ~ g/m à la s ta tion 11 (zone néri
tique externe) ; 0,1 e/m à la station 12 tproche large). Les valeurs maxi
mal~s constatées an saison humide atteignent respectivement 3,0 ; 1,7 ; 0,6
g/m • Les valeurs corrAspondantes pour la tene\~ en chlorophylle sont 0,15 ;
0,13 ; 0,0, mg/m3 au milieu de la saison sèche; 1,20 ; 0,53 ; 0,3'3 mg/m'3
en saison humide (il s'agit de moyennes sur 5 profondeurs, d'après ANGùT,
loc. cit.). On trouve, dans les mArnes conditions, pour la productivité pri
maire : 0,45 ; 0,75 ; 0,06 lIlB' C/m3/h an saison sÀche ; 10,38 ; 6,60 ; 2,50
en saison humide.

Très près de cata, SOURNIA (1~6? R, 1968) constate un cycle
annuel voidn de celui décrit par AN(;U'l' - i\ celà IJràs que la saison pauvre
se si tue de septembre f.l. (iécell'lbre, la saiaon riche et irr~B'Ul1ère de janvier
à fiont - en ca qui concerna les teneurs en chlorophylle. Le cycle annuel
de la productivité primaire est confus, marqué seulement par des valeurs
en moyenne plus élev~es pendant la saison des pluies (5 mg C/m3/h) que pendant
la saison sèche (~,5 mg C/m3/h). Ces variations sont repr~sentées ft la figure
20. Le déterminisme de ces alternances, très décalées par rapport à l'alter
nance des saisons hydrologiques, reste assez Obscur.

Les dessalures considArables provoquées par les pluies semblent
susciter des bouleversell'lents dans le peuplement phytoplanctonique. ANGOT
(1968) donne la valeur at = ~o comme seuil correspondant à un bouleversement
trÀs près de la cate, 21 à l'ouverture des baies, 21,5 en zone np.ritique
externe, et 22 au large. Un passage brutal à une valeur infprieure au seuil
se traduit par une chute de productivit~ primaire. Ces constatations rejoignent
celles de ~"UBRAHMANYAN (1959 a) obtenues à partir de comptages de cellules,
sur la cate de l'Inde.

~n ce qui concerne la composition du phytoplancton n~ritique,

SOUHNIA (1968) signale l'importance du nannoplancton (cellules comprises
entre 2 et 20 I!m) qui conserve toute l'ann~e un niveau assez élevé : ~lus
de 50000 cell\ùes par litre. ~ar contre le m1croplancton (20 à 200 I!m)'montre
des variations d'abondance considérables et brutales: des p~riodes subdéser
tiques alternent avec des "blooms", ces derniers étant échelonn~s tout le
long de l'ann~e, avec des variations de composition sp~cifique. Les deux
~lémentA essentiels du microplancton sont les Uiatomées, abondantes surtout
d~lS les baies, et la Cyanophyc~e Oscillatoria (= Trichodesmium) thiebautii.
Les premières effectuant dans l'année WI certain nombre de poussées, dont les
plus importantes se situent en saison humide et au milieu de la saison s~che.

Les principaux. genres donnant lieu à des "blooms" sont les genres Chaetoceros
pour la saison sèche, liliizosolenia IJour la. saison humide, Guinardia aux
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deux saisons. Les densités atteintes peuvent alors dépasser un million de
cellules par litre.

Osoillatoria thiebautii (cf. SOURNIA, 196~ b, 1970) est pérennante,
mais se développA surtout dans l'intervalle des poussées de Diatomées. Elle
constitue souvent des blooms s'aohevant Par des phénomènes d'eau rouge, et
leur prolifération aboutit souvent rapidement à un déséquilibre trophique et
à la destruotion massive de la population 1 les cellules mortes constituent
alors des tra1nées jaunes ou brunes à la surface de la mer, dégageant souvent
une odeur forte. Cependant nous n'avons jamais observé de phénomllne d' into
xioation du milieu. Nos observations personnelles nous ont amené k relier
oes proliférations occasionnelles à des préoipitations intermittentes, telles
qu'il s'en produit surtout au début de la saison des pluies, ainsi que lors
des averses de saison sèohe (notamment à l'époque de la "pluie des mangues",
mioro-saisdn humide d'une semaine, en aoat, au oours de laquelle il tombe
de l'ordre de 20 mm d'eau) (*).

Les Dinoflasellés, groupe plus ooéanique, sont toujours rares
sur le plateau oontinental, et d'autant plus rares qu'on se rapproche Plus de
la oete. Ils sont plus nombreux en saison sèche qu'en saison humide - comme
d'ailleurs les Diatomées à tendanoe ooéanique.

ANGOT (1965~) SignalA que les eaux néritiques sont plus riohes en
esplloes que les eaux du large, et que oes dernières se oaraotérisent surtout
par l'absenoe de nombreuses espèces présentes sur le plateau. Corrélativement,
l'indioe de diversité est plus élevé en saison humide (où le plateau est
plus "néritisé")qu'en saison sèohe 1 valeurs de l'ordre de 4 et 2,' respecti
vement 1 l' a'l.l.plDntation saisonnière a lieu d' aoa.t à novembre. On s'interroge
toutefois sur la signifioation de oes valeurs, obtenues à partir des comptases
des oellules supérieures à 5 ~m, lorsqu'on oonnait les diffioultés de
détermination spéoifique des organismes nannoplanotoniques.

L'image du cycle annuel phytoplanotonique résultant des travaux
d' ANGO~ et de SOtmNIA se résume donc en assez peu de points (nous avons
laissé de oeté l'étude plus approfondie des variations nyothémérales, r'alisée
par SOURNIA). Par rapport à l'évolution des caractères physiques et ch1m1ques
de l'environnement, les oaraotères du peuplement phytoplanotonique semblent
plus d1tfioiles à saisir. La raison en est sans doute qu'en abordant le
plancton, nous passons aux oaraotères biologiques du milieu. Or un des oarac
tères essentiels du peuplement vivant est sa faculté d'adaptation à un

( *) n semble que les blooms d' Osoillatoria servent de support trophique à
des essaims assez considérables du Copépode !carti. amboinensis, lui mime
oonsommé par les larves des Poissons pélaaiques. n y a lh une oourte chable
alimentaire, bien individualisée et liée à des oonditions écologiques Partiou
lières , qu'il serait intéressant d'étudier. En ce qui concerne la production
primaire, les blooms d'Osoillatcria semblent posséder un r&le d'un intérAt
particulier en raison d'une part de l'assimilation probable d'azote moléoulaire,
d'autre part de l'importance de l'excrétion organique (SOURNIA, 1970).
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milieu pouvant fluctuer. Cette faculté est autant le fait des organismes
eux-m3mes, que du remplacement des espèces les unes par les autres en fonction
des conditions ambiantes. Ainsi, SOUHNIA (1972) remarque que "la biomasse
varie moins que les sels minéraux, et la production moins que la biomasse
régulation croissante vers les niveaux d'organisation les plus élevés ••• "
(figure 21).

Cependant, si l'on se réfère aux mécanismes reconnus dans les
autres éoosystèmes, on doit considérer que cette adaptation n'est effective
qu'à une certaine échelle de temps et d'espace (les deux dimensions étant
liées par la vélocité des transferts). La réponse globale d'un peuplement
à des stimuli écologiques exige un certain temps de latence : par exemple,
celui nécessaire au remplacement d'un ensemble d'espèces par un autre. Il
y a donc lieu d'opposer:

19 ) Les variations saisonnières, ou spatiales à grande échelle
elles apparaissent d'autant plus estompées que l'on considère un ensemble
au niveau duquel l'organisation (donc la possibilité de réponse adaptative)
est plus élevée : la production primaire plus que la biomasse, la biomasse
plus que la quantité de matériel nutritif ; nous verrons apparattre dans
l'étude du zooplancton un niveau où la régulation est encore plus poussée (*).
Les variations spatio-temporelles à cette échelle, qui sont des processus
d'adaptation globale, sont modulés par le cycle hydro-climatique et les
mouvements de masses d'eau - pMnomènes relativement réguliers.

29 ) Les variations locales à plus oourt terme, souvent liées
à des altérations brutales et fugitives du milieu ambiant: averses, arrivées
localisées d'eau douce, arrivées localisées d'eau douce, coups de vent ...
Les effets de ces altérations peuvent 3tre momentanément "catastrophiques"
sur les peuplements, mais sont à court terme et limités dans le temps, et
les états observés en un point et à un instant donnés dans le peuplement
vivant sont, soit des états transitoires à l'intérieur d'un processus de
régulation, soit des fluctuations aléatoires liés aux mouvements de l'eau
à petite échelle (turbulence).

En conséquence, une description tant soit peu explicative de
la dynamique des peuplements devra se fonder sur une méthodologie des obser
vations spécifique par rapport à oelle employée dans l'étude des caractères
physico-chimiques du milieu. Préoisément 1 il sera nécessaire d'envisager
plusieurs niveaux phénoménologiques indépendants - c'est-à-dire, conorètement,
plusieurs échelles d'observation dans le temps et l'espace.

Ce principe nous a guidé dans l'étude du peuplement zooplanc
tonique. Nous avons relU différentes échelles d'observation, et nous passerons,
dans notre exposé, de l'échelle généralement considérée dans les travaux
d'océanographie (échelle géographique et échelle des variations saisonnières),
à celle de la microrépartition (ou "microdistributionil

), puis à celle, encore
trop souvent ignorée, des phénomènes mal préyisibles et des répartitions
peu cohérentes. Cette dernière semble fortement liée aux phénomènes de
turbulence hydrodynamique, et ne pourra nous fournir que les lois de la
variabilité aléatoire en milieu isotrope 1 nous aurons atteint la limite
de la microécologie, compte tenu des possibilités d'observation en-mer.
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Deuxième partie:

Méthodes employé,es dans l'étude du zooplancton.

1 - METHODOLOGIE DiS PRELEVEMENTS 1 RECAPITU1ATIOLSYNOPl'IQ~ DES OBSERVATIONS.

L'examen du zooplancton de la région de Nosy Be, entre 196' et
1972, a comporté l'exécution d'environ 5700 récoltes au filet, dont la liste
fait l'objet d'un document archivé au Centre O.R.S.T.O.M. de Nosy Be (FRONTIER,
1972 a). La position des principales stations est donnée dans ce document
ainsi que dans FRONTIER, 1966 c, 1970, 1971 a, et a été reporté ici sur
les cartes des figures 1, 2 et 22.

La méthodologie des prélèvements est indiquée dans FRONTIER
(1966 c), PETIT et!!~ (1969), PETIT et BOUR (1971). Résumons la 1 nous
avons utUisé

112 ) le filet "Trégouboff", 1 m de diamètre d'ouverture, mailles
dégressives (TREGOUBOFF et ROSE, 1957) ;

212 ) le filet "à larves de Poissons", 1 m de diamètre d'ouverture,
7 maUles par c&ntimètre linéaire ;

'12) le filet "Discovery" (vertical fermant), 0,70 m de diamètre
d'ouverture, mailles 80 et 160 IJ m (KEMP et al., 1929) ;

49 ) le filet "Lucifer" (horizontal fermant)', 0,70 m de diamètre
d'ouverture, maille 80 IJm (PETIT et al., 1969 ; PETIT et
BOUR, 1971) ;

59) le filet "Clarke-Bumpus" de 0,30 m de diamètre, maille 80 IJm
(PAQUETTE et al., 1961) ;

612 ) la "luge à plancton", filet de rnames dimensions que le
"Lucifer", tendu dans un bAti métallique conçu pour glisser contre

le fond - inspir~de B~~ (195&) et HOLME (1964) - représent~e
par PETIT et BOUR, 1971 ;

'79) le filet à neuston - inspiré de DAVID (1965) et BIERI et
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NEtiBURY (1966) - repr'senté par :PETIT et BOUR (1971).

Les filets "Luoifer" (construit par Didier PETIT) et "Clarke
Bumpus" ont éU utUis's dans l'optique d'une 'tude quantitative du zooplanoton.
Leur fonotionnement a donc tSttS testé de façon prtSoise, et leur rendement
de filtration (fonotion de la vitesse de trait) mesurtS le plus exaotement
possible. Les mesures de flux effeotuées à l'entrée du filet "Lucifer" ont
montrtS que le résultat variait considérablement aveo le oourantom~tre utilisé,
et avec la position de oelui-oi dans le plan de l'ouverture du filet •••
ainsi qu'aveo des facteurs impossibles à déterminer. Des études statistiques
ont ntSanmoins permis de dtSterminer les performanoes des deux types de filets,
et d'tStablir que le volume filtré est caloulable, en fonction de la vitesse
et du temps de trait, avec une inoertitude det1,% pour le premier,:l:10%
pour le seoond.

Ces ordres de grandeur 'tant sans oommune mesure avec celui
des inoertitudes sur la quantittS moyenne de planoton dans un volume d'eau
oonnu, il a paru justifié d'employer les filets sans oourantom~tre, mais
en respeotant rigoureusement les oonditions de trait. Il en a été de mAme,
évidemment, pour les filets à prétention moins quantitative, dont le rendement
de filtration est resté mal oonnu, mais qui ont fourni oependant des rtSsul tats
très interprtStables dans la mesure où ils ont été manoeuvrtSs toujours de
la m'me fa\lon. C'est en partioulier le oas pour le filet "TrtSgouboff",
dont l'l\tSUrogénéiU du maillap rend illusoire un oaloul de filtration:
ayant oonstaté que son rendement tStait très reproduotible, et oompte tenu
de l' int'rat d'un grand 'ventail de tailles d'organismes oapturtSs, oet enfin
8 tSttS largement utilisé au cours des trois premières années (550 récoltes).

Les traits de filets duraient stSntSralement de , à 5 minutes.
En effet, la riohesse en planoton des eaux étudiées (eaux du large exoepttSes)
est telle que le oolmatage appara1t, diminuant le rendement de filtration,
gtSnéralement apr~s 5 minutes de trait - temps correspondant à la filtration
de 50 litres d'eau par oentimètre oarré pour le "Luoifer" et le "Clarke-Bumpus".

Les observations r4alistSes peuvent Atre r'oapituléss, pour l'essen
tiel, oomme suit 1

A - Un premier oyole annuel, oomportant des observations aux
stations' k 10 raptSttSes ohaque mois. LeD stations " 7, 8, 9A, 9B, 10 'taient
oooupées de jour, les stations 4, 4~ ~,.Y' 4A, 5, 5A de nuit, la station
6 II. l'aube. rileta TrtS,ouboff, Disoovery et à larves de Poissons.

B-Suite aux premiers résultata (&yant montré l'ex19tenoe de
variations saisonnières, et de trois zones de peuplement 1 ntSritique-interne,
néritique-externe et ooéanique), l'tStude du rythme annuel a éU prolongé
sur deux ans en trois stations, oaractéristiques des trois zones 1 stations
" 4 et SA, puis à partir de septembre 1964, " 11 et 12 - station' oocupée
de jour, toutes les autres de nuit. Filets Tré~nuboff et II. larves de Poissona.
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C - D'autres oyoles annuels d'observations ont été r~alisés

dans des oonditions plus préoises 1

• station 11 p occup~e une fois par semaine pendant un an, vers
midi ; filet Trégouboff, immersion 10 m (BINET et DESSIER, 1968) J

estations A et 11, oooupées deux fois par mois, de nuit;
filet Luoifer li plusieurs immersions (PETIT, 1973'1;\);

eoinq stations en baie d'Ambaro, oooupées deux fois par mois
pendant un an, et deux d'entre elles une seoonde année, de nuit 1 filet
Luoifer en surfaoe et ~uce prils du fond (LE RESTE, 1970 a et b).

J) - Une rat1iale de 11 à 16 stations joilnant le fond de la baie
d'Ambaro au talus oontinental, a été rlSalisée à oinq époques de l'année
ditflSrentes dans le but de pdciser la zonation c&te-larp. Filets Disoovery
et Clarke-Bumpus, de jour (FRONTIER et &*.., 1971).

J1 - Quadrillages dans les baies d' Ambaro et d' Ampasindava. En
partioulier, étude approfondie de la baie d'Ambaro en 1968 et 1969, dans
le oadre d'un travail d'équipe ayant raasemQlé les diverses disoiplines
pratiquées au Centre O.R.S.T.O.M. de Nosy Be. La série la plus importante
d'observations oomprend 20 quadrillages de 44 stations (oarte figure 22)
rlSpartis sur un peu plus d'un an ; en chaque station lStaient réalisés un
trait oblique fond-surface au Clarke-Bumpus et une récolte de neuston.

F - RlSooltes mensuelles à la station l' et au dessus du talus
oontinental (1'a) pendant pr~s de deux ans, et quelques trajets nord-sud
le long du talus. FUet Discovery, tra:US vertioaux éohelonnés.

G - Cycles nycthéméraux d'observations en de nombreuses stations
du plateau et du talus, à diverses époques de l'année. Tous types de fUets.

1 - S'ries de récoltes répétées en un même point, ou suivant
un quadrillage stratifié, destinées à l'étude statistique de la dispersion
du plancton. FUets Lucifer et Clarke-Bumpus.

2 - MESURES DI!: L'ABONDANCE PLANCTONIQUE.
== === -

Nous nous en sommes tenus, pour tenter de dégager les grandes
lignes de l'écologie planctonique, à une seule méthode, consistant à suivre
les variations d'abondance dans l'espace et dans le temps, en les analysant
de façon à distinguer ce qui revient à l'évolution propre des populations
vivantes, et aux déplacements et mélanges de masses d'eau.

Les variations quantitatives du plancton ont été appréhendées
essentiellement par le moyen de comptages d'organismes. Deux formes d'évalua
tion ont été retenues : une évaluation précise, par espèce et éventuellement
par stade de développement, pour un nombre limité de groupes zoologiques ;
et une évaluation très approximative, se traduisant par une "cote d'abondance",
pour les autres catégories du zooplancton. Enfin, nous avons effectué lors
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des quadrillages de la baie d'Ambaro des mesures de poids seo de r'ooltes
tmtales. Nous allons décrire oes trois teohniques, et définir la préoision
obtenue dans chaque oas.

2-1 - Comptages pdois (FMONTIER, 1972 b).

21-1 - ~1h.2.d!. s.e_o,2lll,P,t,Y!. l' éohantillon de planoton
fixé, ,eprésentant un volume sédimenté sc§néralement oompris entre 10 et
300 cm , est mis en suspension dans un volume de liquide au moins dix fois
supérieur, et homogénéisé au moyen d'une poire en caoutchouo remplie et
vidée une dizaine de fois. Puis il est sous-éohantillonné k l'aide de la
mIme poire, le oontenu de la poire représentant une fraotion volumétrique
oomprise entre 1/10 et 1/40 de l'éohantillon. Une poire moyennement rigide
(fournisseur 1 THOMAS, Philadelphie, U.S.A.), manipulée toujours de la mime
façon (l'emplacement des doigts a été marqué) permet de réaliser des prél&
vements avec une erreur sur le volume inférieure k 2"".

Le oontenu de la poire est versé dans une cl1vette de Dollfus
(fournisseur 1 LEUNE, Paris), et les organismes sont dénombrés sous stéréo
miorosoope soit dans la ouvette entière, soit dans une partie aliquote de
oelle-oi, faoile k déterminer graoe au quadrillaB8 du fond de la ouvette.
La fraotion d'éohantillon examiné varie ainsi entre 1/10 et 1/400.

21-2 - ItJ!d,! !,m.:eil.i,g,u!. se_lA y.a.!:i,!b,!l,!tf s.e,! ,té.!Ul,
1a1s_d!, .q0.!!!p18B.8' Dans le but d'estimer l'erreur statistique de comptage,
nous avons étudié empiriquement la distribution des résultats de comptages
dans des séries répétées. Le détail de l'expérienoe a été publié ailleurs
(FRONTIER., l2s.. Jâ!.).

Chaque sous-éohantillon étant replaoé après oomptage dans la
récolte, il s'ensuit'lQ.ue si les particules étaient dispersées au hasard. dans
la phase liquide, les distributions obtenues obéiraient sensiblement k la
loi de Poisson (égalité des moyennes et des varianoes, aux incertitudes
statistiques près). Nous observons en r'alité une loi différente, tout au
moins pour les nombres non très petits. Les partioules organiques que sont
les organismes planotoniques fixés ont des propriétés physiques qui leur
oonfèrent une tendance k s'agglomérer, en dépit de l'homogénéisation de
la suspension. Il en résul te une surdispersion générale, dont l'allure est
fournie par le graphique moyenne-varianoe de la figure 23.

Les valeurs portées sur oe graphique sont obtenues k partir
de comptages répétés trois fois sur la mAme réoolte, portant sur 32 oaté
gories zoologiques d'1mpertanoes très diverses,et sur 28 réooltes. Chaque
varianoe est dono oaloulée k l'aide de 2 degrés de liberté, et l'ensemble
du oaloul utilise 2 x 32 x 28 = 1792 degrés de liberté. La loi expérimentale
se traduit par un nuage de 896 points ; toutefois, pour plus de olarté,
nous n'avons porté sur la figure que 29 points moyens (ohaoun d'eux oorres
pondant à 30 degrés de liberté au moins).

On oonstate que les points se disposent de façon oaraotéristique
par rapport à la première diagonale, qui représente la loi de Poisson. Les
12 points situés en deçà de m= 10 individus par sous-éohantillon sont très
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Figure 2' - Relation moyenne-varianoe
dans l'ensemble des effeotifs
non transform's ('ohelle 10,.10,).
Trait fin 1 aro de parabole
ajustant le nuase de points.
Dans la pratique, on ajustera
k deux segments de droite
(voir texte).

(extrait de l'RONTIER, 1972 b)
Mowenne (m)

....

10

Figure 24 .. Distribution 110

des r's1du1 apr~s

transformation 1

a 1 log (gros points)
b 1 racine oubique tO

(petits points).
(extrait deFRONTIER, 1972 b)
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près de la diagonale : pour ces faibles densités, les organismes sont
quasiment dispersés au hasard dans la phase liquide. Au delà de m = 10,
l'alignement de points se décolle de la diagonale, dénotant une surdispersion.
Une tendance nette se dégage donc, bien que la relation moyenne-variance
ait été obtenue en rassemblant des dénombrements de taxons très divers.

Il s'agit pour nous de rechercher une approximation numérique
de l'erreur statistique de comptage. Nous nous en tiendrons donc à une appro
ximation de la, loi empirique consistant à admettre la loi de Poisson pour
m<;10, et pour m>10, à adopter la régression de log S2 en log m

ou :

log S2 = 1,2265 log m - 1,2165

S2 =0,061 m
'
,2~

On sait dès lors trouver la transformati~n non linéaire à appliquer
aux données pour stabiliser la variance. il est établi en effet (voir par
exemple KENDALL et STUART, vol.1, 196~, p.2~2, et vol.3, 1968, p.88) que
si une famille de distributions est caractérisée par une relation moyenne
variance de la forme

dt

indépendante de la moyenne, à l'approxi-la variance
est :

g(x) =fx
la transformation rendant
mation du premier ordre,

lf(t)
(la borne inférieure de l'intégrale est arbitraire puisque l'addition d'une
constante ne modifie pas la variance). Dans l'exemple étudié, la relation
moyenne-variance est de la forme

02= a.~b

d'où g(x) = '4F!X t-b/
2
dt

1 1-b/2= .x
Vâ'(1-b/2)

() 1-b/2
g ~ = x

à une constante additive près, et à condition que b f:; 2. D'autre part, la
constante multiplicative, 1/~(1-b/2) peut également 3tre ignorée, car'la
multiplication d'une variable aléatoire par un facteur, constant n'altère pas
l'indépendance moyenne-variance. En conclusion, on retiendra une transfor
mation de la forme

et .en l'occurence :
1Q) pour m<; 10 (loi de Poisson : a = b :::; 1) : g(x) ='\l'X'. Ce résul

tat est classique (AlfSCOMBE, 1948, l'amél~e en proposant~x + 3/8). La
variance devient constante et égale à 0,25. 0 385

29 ) pour m>10 (surdispersion : b =1,23) : g(x) = x' •
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Pour le calcul d'un ordre de grandeur de l'erreur, nous avons

remplac' la seconde transformation par la forme plus simple «K c'est-à-dire

xO"". On peut tester cette approximation 1 après transformation racine
oubique effectuée sur les donn'es,le coefficient de corr'lation entre log m
et lOB S2, pour m>10, est 'Bal à -0,'1, valeur non siBJ1iticative:l'amélio
ration qui serait obtenue en adoptant la puissance 0,'85 peut 8tre consid'rée
comme fortuite.

On admettra donc que la varianoe est stabilis'e par la transfor
mation racine cubique. Les 17 nouvelles varianoes se groupent autour d'une
valeur voisine de 0,04765.

L'indépendance vis à vis de la moyenne, toutefois, n'implique
pas l'homog'néit' de la variance. Cette homo~n'ité est v'riti'e par le
test olassique de BARTLETT (1937) 1 si s~, s2' ••• s~ sont k estimations de

la variance obtenues avec n1, n2, •••~ degr's de libert' et si ces estimations

sont homopnes, l'estimation glogale s2'tant obtenue avec n1 + n
2

+ ••• + ~
.. n degrés de libert', alors la quantité

k
n.log S2 - E ni' lOB s~

1=1
B =

0,4'4' [ 1 + l(k-1) ( È 1 - 1) ]
, i=1 ni n

(logarithmes de base 10) est approximativement distribuée oomme un X2à (k-1)
degrés de liberU. On a io; 1 k = 17 1 ni = '0 quel que soit i pour m>10 J
n • 17 x '0 • 510. On trouve B 1:; 29,83 1 valeur sianiticativement trop élevée
au seuil 5", non au seuil 1". L' ind'pendanoe de la varianoe vis à vis de
la moyenne n'exolut donc pas une oertaine variabilité qui se trouve à la
limite de la sisnitioation statistique. On peut y voir soit l'effet de l'erreur

introduite en remplaçant la transformation xO,,85 par la transformation racine
oubique, soit plus probablement l'effet de l'hétérosénéité introduite en
rassemblant des oomptages d'organismes de natures diverses, pouvant réaliser
au sein de la phase liquide des états divers de aurdispersion.

Nous acoepterons oependant l'approximation, et admettrons que les
raoines oubiques des oomptases sont distribu'es avec une varianoe oonstante
de l'ordre de 0,04765. Il reste à v'rifier la normalit' de la distribution
des résidus, oe que nous réalisons srAoe à un test probit appliqué aux éoarts
par rapport à la moyenne de ohaque oomptase triplé. Le résultat est repr'sent'
sur la figu.re 24 (alignement b, petits points) 1 il est satisfaisant. Signa
lons que la normalité est 'galement assez bien réalisée après transformations

~ et (log x)2, en dépit de stabilisations insuffisantes de la variance 1
par oontre la transformation log aboutit à une kurtos1s (alignement a, gros
points).

Après transformation racine cubique on trouve graphiquement,
en construisant l'intervalle (15,8'77'; B4,1"'),oorrespondant à ~O', UJ'l éoart-
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type ~gal à 0,18, d'Où une-variance de 0,0'24, estimation différente de la
pr~o~dente.Mais cette estimation est entaohée d'un biais calculable. ~1n

effet, la pente donnée par le graphique probit ne fournit direotement la
valeur de a que dans l'hypoth~ae où toutes les données sont ind~pendante9

dans oe dernier oas la varianoe s'estime en divisant la somme des carrés
des éoarts par le nombre de données moins un , soit ioi 754. Maie les éoarts
ont été oaloulés par rapport à 255 moyennes, préalablement oalculées à partir
de trois valeurs indépendantes ohacune.Il n'y a donc que 764 - 255 =510
degrés de liberté, soit pratiquement les deux tiers du nombre de degr~s de
liberté dans le cas de l'indépendance de tous -les éoarts, de sorte que la
varianoe obtenue graphiquement doit 8tre multipliée par '/2 pour fournir
une estimation correote. On trouve alors S2 1:: 0,0486, valeur peu éloignée
de la première estimation 0,0477. Nous BYons préff$ré retenir l'estimation
graphique t obtenue à partir de la partie oentrale de la distribution (inter
valle ta) qui slljuste très finement à une droite, ignorant les éoarts
extrèmes peu interprétables et sans doute liés à l'hétérogénéité des données
initiales.

Finalement, nous poserons que
- pour les moyennes inférieure!! ou égales à 10 individus par

sous-éohantlllon. les distributions sont de Poisson 1
- pour les moyennes supérieures à 10. les résidus. après transfor

mation racine oubique effectuée sur les oomptages. sont distribués normalement
autour de zéro aveo une variance égale à 0.0486.

21-' - Q.alo~_d!. l'!.rI,eJ!1'_si.ai.i,!t.!cme_d,! ,g,0!\Pi.as.e.
Les distributions étant nOrmalisées, il est possible de déterminer les inter
valles de confianoe à un risque ohoisi. Ces intervalles sont de la forme
x t ka, où x est la variable transformée et a 2 sa varianoe 1 k est foumi
par les tables de la loi normale. Puis, appliquant aux bornes de l'intervalle
ainsi délimité la transformation inverse, on détermine un intervalle dans
l'échelle des nombres non transformés. La transformation étant monotone
croissante, les quantiles restent invariants. Il y a un biais sur la moyenne
et le mode, mais par sur la médiane 1 o'est oe dernier paramètre central
que' nous retiendrons dans l'échelle des nombres non transform's.

Les intervalles indiqués dans les tableaux l et II ci-après
se rapportent au risque 5%, c'est-à-dire qu'ils excluent 2,57,de valeurs
trop fortes et 2,5% de valeurs trop faibles pour encadrer une valeur qui
est une médiane (50% de chances d'8tre plus forte ou plus faible).

Pour les données inférieures à 10, on a normalisé par la trans
formation"N + 'la. La nouvelle variance est .égale à 0,25, donc l'écart-type
à 0,5 ; un intervalle de confiance au seuil 5% est de la forme

~N + ,/a 1: 1)

dans l'échelle des transformées, et dans celle des nombres initiaux 1

[("N + ,/a - 1)2 _ ,/a ; (~ + -'/8 + 1)2 - ,/a]
Le tableau l donne ces intervalles pour des cOIl1ptages compris entre 4 et 10
(la décimale est évidemment donnée à titre indicatif, et résulte de l'utili-
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sation d'une distribution continue comme approximation).

TABLEAU l

comptages
(I)

4
5
6
7
8
9

10

intervalles de confianoe
au risque 5%

0,8 - 9,2
1,4 - 10,7
1,9-12,1
2,6 - 13,5
3,2 - 14,8
3,8 - 16,0
4,6 - 17,4

Pour les données supérieures à 10, en appliquant la transformation
raoine cubique on trouve une varianoe de l'ordre de 0,0486, donc un t§oart
type de 0,22. L'intervalle de confiance au risque 5% sera de la forme :

(Vi! 0,44)

dans l'~ohelle des transformées, et dans l'échelle initiale:

[{{'if - 0,44)3 ; {Vi" + 0,44)3]

Le tableau II donne ces intervalles pour des effectifs oomptés compris entre
10 et 350 (page suivante).

On peut également construire un abaque donnant graphiquement
l'intervalle de confiance à 5% pour toute valeur de N, en portant en abscisses
les valeurs de N, et en ordonnées les valeurs des bornes supérieure et
inft§rieure de l'intervalle (voir abaque hors-texte). L'ensemble des deux
branches obtenues constitue une courbe d'allure parabolique (figure 25) ;
on peut dt§montrer qu'elle est symétrique par rapport à la première diagonale,
ce qui en faoilite la construction (FRONTIER, 1972 b).

L'abaque permet en outre de déterminer l'erreur statistique
relativa. li surfi t de remarquer que, par raison d' homothétie, l'erreur
relative est la mIme le long d'une droite passant par l'origine. A toute
valeur K de l'erreur relative correspond une droite (Dk), de pente 1+X ,
dont l'intersection avec la courbe fournit la valeur de N pour laquelle
l'erreur relative (supérieure ou inférieure selon la branche rencontrée),
au seuil 5%, est égale à K. Quelques valeurs d'erreurs relatives ont été
portées le long de la courbe hors-texte.

Le figure 26 représente les variations, en fonction de N, des
erreurs relatives au seuil 5%. On remarque que l'erreur supérieure est plus
grande en valeur absolue que l'erreur inférieure. La courbe supérieure permet
donc de déterminer l'effectif qu'il convient de dénombrer concrètement,



'1'ABLJlJAU 11

OOlll:ptqel
(If)

intervallel de oont:lanoe
au r:LsCl,ue '"

erZ'luzos Z'IlaUves)( 100

1nf'rieuzo81 sup'r:Leuzo81

10
20

'0
40
50
60
70
80
90

100
110
120

"0
140
150
160
170
HW
190
200
210 '
220
2'0
240
250
260
270
280
290

'00"0
320
3'0
340
350

; - 17
12 - "
19 - 45
27 - 58
'4 - 70
42 - 82
50 - 95
58 - 107
66 - 119

74 - '"82 - 14'
91 - 155
99 - 167

107 - 179
116 - 190
124 - 202

'" - 214141 - 226
150 - 237
158 - 249
166 - 260
175 - 272
184 - 284
192 - 294
201 - '05
210 - "7
218 - '29
227 - '40
2'6 - 352
244 - '6'
254 - 375
262 - 386
271 - '97
280 - 409
289 - 420

50
42

'7
'4
'2
'0
29
28
27
26
25
25
24
2'
2'
22
22
22
21
21
21
20
20
20
20
19
19
19
19
19
18
18
18
18
17

74
57
49
44
40

'7
'5
'4
'2

"'0
29
28
28
27
26
26
26
25
25
24
24
23
2'
22
22
22
21
21
21
21
21
20
20
20
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III

t
E
8
III
I!
~oz

N, N N.

Moyennes eXBctes (N)

Figure 25 - Construction de l'abaque fournissant les valeurs des bornes
sUF'rieure et inf4rieure de l'intervalle de confiance (au risque
5%) en fonction de l'effectif d4nombr4 dans une partie aliquote •
.AB : intervalle de confiance pour une valeur exaete·N ;
A'B' : intervalle d'estimation pour un comptage C (pris 'gal
~ N sur la figure).

(extrait de l'RONTIER, 1972 b. Pour ,lus de détails sur cette construction,
voir l'article et 8& pase d'errata)

O+-----~-------,,..._----_r_---o IQO 100

N

F:I.gure 26 - Variations de l'erreur relative au niveau 5" en fonction de

(
l'effectif compté dans une partie aliquote.

extrait de l'RONTIER, 1972 b)
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dans une partie aliquote de récolte, pour obtenir une erreur relative au
plus égale à K en valeur absolue. Un constate que si, dans les petits nombres,
l'erreur relative diminue très vite quand N augmente, la décroissance devient
ensuite très lente : le dénombrement de 50 organismes assure une erreur
d'au plus 4~~, celui de 100 organismes une erreur d'au plus 31%, celui de
200 organismes une erreur d'au plus 25~, et il faudrait - à supposer que
la loi pQt Atre extrapolée - compter environ 2500 individus pour être assuré
d'une erreur d'au plus 1~~. Etant donnée l'hétérogénéité de la répartition
du zooplancton à petite échelle spatiale, il semble que la précision de
l'ordre de 3~~ obtenue en dénombrant une centaine d'individus dans une partie
aliquote, et en ramenant le nombre trouvé à la récolte totale proportionnel
lement à la fraction qu'il a fallu examiner pour dénombrer ces 100 individus,
suffise largement à caractériser l'échantillon.

2-2 - Cotations d'abondance (FRONT]}JR, 1~69). Une caractérisation
approximative de l'abondance a été mise au point dans le but d'obtenir rapi
dement la physionom1e d'un peuplement.

Lors d'une première série d'observations, les groupes zoologiques
avaient été caractérisés dans chaque récolte par une qualification d'abondance
comprenant sept termes (très rares, rares •••• , très nombreux, constituants
fondamentaux de la récolte), et correspondant à une appréciation très intuitive.

Ultérieurement, une série de comptages relativement précis effectués
sur une centaine d'échantillons planctoniques permit de constater que la
progression qualitative employée coincidait sensiblement avec lUle pro6Tession
géométrique de raison 4,' dans l'échelle des effectifs comptés. Cette coin
cidence traduit sans doute un coefficient personnel de la perception intuitive
des abondances ; la progression géométrique de raison 4,3 a cependant été
retenue pour établir une cotation d'abondance comprenant les termes suivants 1

TABLEAU III

cotes effectifs cotes effectifs
oomptés (Ile) intermédiaires comptés

0 0
1 1 à 3 1,5 , ou 4
2 4 à 17 2,5 environ 18
3 18 à 80 ',5 80
4 80 à '50 4,5 350
5 350 à 1500 5,5 1500
6 1500 à 6500 6,5 6500
7 6500 à 27000 7,5 27000
8 27000 à 120000 8,5 120000
9 120000:.à 500000 9,5 - 500000

10 500000 à 2000000

(Ile) Des valeurs plus justes seraient; 1 - 4,3 - 18,5 - 79,5 -
342 - 1470 - 6321 - 27180 - 116680 - 502600 - 2061000.
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L'exp~rience montre qué la classe-d'abondance à laquelle appartient
une caUgorie d'organismes dans une r~ool te est aisée à déterminer. La méthode
pr~oise importe peu. On peut par exemple compter, sans s'attacher à une
grande préoision, une partie aliquote de la réoo1te ; on se rend compte
tr~s rapidement si un effeotif est oompris, par exemple, entre 80 et 350
(olasse 4) ou entre '50 et 1500 (classe 5). Le doute ne s"tab1it que lorsque
l'effeotif' réel est voisin de '50 : on adopte alots la "cote intermédiaire"
4,5 (partie droite du Tableau III).

On peut oalculer plus précis~ment les intervalles de confiance aux
borneB des intervalles de classes à Partir des r~sultats du paragraphe pré
cédent, et selon que l' éohantillon examiné est la récolte totale ou une
fraotion aliquote. La figure 27 repr~sente ces intervalles au risque 5%,
sur éohelle logarithmique, pour le comptage de la récolte enti~re, ou d'un
dixUme, ou d'un centième. On voit que, mis à part le cas de tr~s faibles
effeotifs d~nombrés, l'amplitude de l'intervalle de oonfiance reste bien
intérieur à celle de l'intervalle de classe. ~our 100 individus dénombrés
l'erreur relative est comprise (quelle que soit la fraction aliquote) entre
-26% et +'1", c'est à dire que l'amplitude de l'intervalle de confiance est,
en éohelle logarithmique, environ 2,4 fois plus faible que celle de l'intervalle
de olasses. Compte tenu de la convention relative au voisinage des bornes
(ootes intermédiaires), on peut consid~rer que la cote d'abondance est .
déterminées pratiquement sans erreur (sauf pour les tr~s petites abondanoes).

Les résultats représentés aux figures 28 et 29 justifient a posteriori
la méthode. La première comprend deux graphiques de variations d'abondance
obtenus en une station n~ritiqU8, occup~e deux fois par mois pendant un an.
Les résultats de comptages sont repr~sentés en trait interrompu, les cotes
d'abondanoe en trait plein : la coinoidence est manifeste. On peut affirmer
qu'à oette échelle de perception, les comptages précis n'apportent auoune
information supplémentaire utilisable par rapport aux cotations. La figure
29 montre que les cotes d'abondance peuvent &tre cartographiées et fournir
des répartitions significatives: on observe qu'une espèce ~vite la proximité
immédiate de la cete, alors que l'autre est au contraire tr~s littorale.

Enfin, nous avons r~cemment constaté (FRONTIER et IBANEZ, sous
presse) qu'une analyse factorielle réalis~e sur un ensemble de cotes d'abon
dance donne des résultats extrèmement voisins - du moins pour les premiers
axes extraits - de ceux obtenus à Partir de comptages pr~cis.

2-3 - Mesure du poids sec (:PETIT et l'RONTIER, 1971). La bio~ese

d'un ~chanti11on de plancton est d~f1ni par LOVEGROVE (1966) comme le poids
de mati~re organique particulaire, coquilles calcaires inclues, après
fil tration, lavage à l' eau distil1~e, et Uger séchage sur papier filtre.
Il s'agit donc d'une notion d~finie par un protocole opératèire, supposé
reproductible. Cependant un première difficulté appara1t, tenant à l' impos
sibilit~ d'extraire toute l'eau interstitielle de l'~chanti11on. et rien
gue cette eau. En effet, les diff~rents t,ypes de séchage préconisés dans
la littérature, s'ils sont suffisamment poussés pour que l'on pense avoir
~liminé toute l'eau d'imbibition de l'échantillon, ne garantissent pas l'inté
grit~ des organismes: ceux-ci commencent à perdre de l'eau intérieure avant
l'élimination complète de l'eau interstitielle.
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Figure 28 - Comparaison de graphiques annuels obtenus à partir de comptages·
précis (trait interrompu) et de cotations d'abondance (trait
plein).
a : PUropodes ; b 1 Chaetognathes ; Nosy Be, station 10, mars
1963 à mars 1964.

(extrait de FRONTIER, 1966e)
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FIGURE 29 - Cartes de répartition de deux catéeories d'organismes en baie d'Ambaro,
obtenues au moyen des cotes d'abondance. a : Calycophores ; b : Penilia
avirostris (Cladocère).

(extrait de l"HON'"l'IEK, 1969)
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Cette dt6ficulté, jointe k la grande variabilité de la teneur
en eau des organismes planctoniques (voir par exemple LOVli:GROVE, 1966,
tableau 2'), conduit k accorder une importance réduite, du point de vue
trophique, au poids frais des échantillons planotoniques 1 il para1t bien
plus justifieS de s'intéresser au poids sec. Mais il appara1t alors une
deuxi~me diffioulté, tràs analogue de la première : l' impossibilité d'extraire
toute l'eau des tissus et rien gue l'eau. La prooédure employeSe influe sur
les reSsultats, et toute teChnique, si elle est suffisamment pousseSe, aboutit
k une perte d'eSléments organiques avant que soit eSlimtneSe la totalité de
l'eau. Rigoureusement parlant, le problème est insoluble (VOTH, 1952) : en
biochimie, les "teneurs en matière sèche" des organismes sont toujours définies
par rapport k un protocole rigoureux d'extraotion des corps volatils.

D'autres causes d'erreur altèrent encore les résultats. Des ohange
ments de composition se produisent au oours du stockage de la récolte dans le
liquide fixateur (AHLSTROM et THHAIKILL, 196') J oes modifications dépendent
des types d'organismes, et ne peuvent 'tre exacte~ent prévues pour un éohan
tillon de plancton total. Quant k la oonservation de l'eSchantillon par congé
lation, il provoque l'eSclatement des oellules, et la perte de matériaux
au oours du reSohauffement J seule la lyophilisation para1t .tre k l'abri
de toute critique, mais elle exige des manipulations et un équipement importanttJ
qui la rendent peu apte k 'tre utilisde en routine.

Enfin, une souroe d'erreur propre au plancton marin est la présenoe
de sels en solution dans l'eau de mer imprégnant l'échantillon filtré. Ces
sels se deSposent au moment de la dessioation, et le poids de matière organique
sèche s'en trouve surestimeS. Le palliatif habituel consiste k rincer l'échan
tillon k l'eau douce au oours de la filtration ; mais on canna1t la sensibilité
des membranes organiques aux variations de pression osmotique 1 il parait
dès lors diffioile de reSaliser un rinçage éliminant la totaliteS de l'eau
interstitielle salée, sans perte de matière pour les organismes.

Ces diverses consideSrations nous ont amené k mettre au point le
protooole opératoire suivant :

A - L'échantillon de planoton est filtreS sous pompe k vide aussit&t
réoolté (sans fixation) sur un fil tre de nylon - matériau très peu hygros
copique - preSalablement séché par seSjour de 24 heures en eStuve k 70RC et pesé.
La filtration ne doit durer que quelques minutes. L'eSohantillon est rincé
au oours de la filtration avec de l'eau de mer de surfaoe, dont on notel·la
saliniteS.

B - Le filtre est placé dans un flacon de Sendtner k fermeture
émeri, et stocké k une température de 0 k 4RC jusqu'k l'arrivée au laboratoire.

C - Le flacon est alors laisseS quelques heures k la tempeSrature
ambiante, puis pesé avec filtre et plancton ("poids humide brut"), placé
ensuite ouvert pendant 24 heures en étuve k 70RC avec circulation d'air,
enfin placeS 24 heures dans un dessicateur k silicagel à la tempeSrature de
la salle des balances. Puis il est à nouveau pesé ("pOids sec brut").

D - La différence entre le "poids humide brut" et le "poids sec
brut" est supposé représenter la perte d'eau. De la quantité d'eau perdue
on déduit, en se reportant à la saliniteS qui a esu noteSe au moment du riJ).çaga,
la quantité de sel que l'on suppose s'Atre déposée.
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L'eau ~limin~e par B~chage est ft la fois l'eau interstitielle et
l'eau des organismes. Si l'on admet que la teneur en sels min~raux de l'eau
du milieu int~rieur et de l'eau tissulaire des organismes planctoniques est
voisine de celle de l'eau de mer (ce qui n'est qu'une approximation, car
une partie de la pression osmotique de l'eau int~rieure est due aux substanoes
organiques dissoutes), on obtient par d1ff~rence entre le "poids seo brut"
et la quantité de sel caloulée une quantit~ dite "poids sec sans sel" que
l'on assimile au poids de matière organique sèche. On a ainsi d~fini un
~oids seo en évitant les opérations qui altèrent le plus la composition
des organismes, et en particulier le rinçage par un liquide hypotonique.

Nous n'avons trouvé dans la littérature auoune donnée sur la
oomposition du milieu intérieur et du milieu tissulaire des organismes
planctoniques, qui nous eussent permis d'estimer l'erreur commise en assimilant
le dép&t de substances solubles à un dép&t de sel marin. Des travaux relati
vements anciens (BOTAZZI, 1897 ; rREDERIcQ, 1904, 1911 J DUVAL, 1925) se
rapportant à des Invertébrés marins benthiques, établissent que la composition
du milieu intérieur est très voisine de celle de l'eau de mer et pauvre en
matières organiques dissoutes. Par oontre, le "liquide tissulaire", isotonique
à l'eau de mer, ne renferme que 1 à 4% de sels minéraux, le reste de la
pression osmotique étant assuré par des molécules organiques. Si l'on admet
une teneur en eau totale des organismes de l'ordre de 80 à 85%, on constate
d'après nos mesures que l'eau interstitielle oonstitue les deux tiers environ
de l'eau totale élimitée, le dernier tiers représentant l'eau des organismes.
L'erreur commise risque donc de ne pas Itre négliseable. Toutefois, on peut
considérer que la méthode tire sa validité de sa définition rigoureuse,
et de la réduction des ~ipulations risquant d'altérer les organismes. Elle
semble reproductible, bien que l'on se sache pas très exactement ce' que
mesure le "poids sec sans sel" • les résultats seront considérés comme
comparables entre eux, et pouvant servir à la mes'~e des variations de la
biomasse zooplanctonique (*).

Les J. esées sont réalisées avec une préoision de 0,1 mg, à l'aide
d'une balance Mettler. Les valeurs obtenues sont ramenées au mètre cube
d'eau de mer filtrée, oe volume 'tant connu avec une préoision de l'ordre
de 10% (cf. ci-dessus). Les manipulations peuvent entra!ner des erreurs
par perte de matière, nous avons retenu une précision de l'ordre de 1 mg
sur l~ poids sec de l'Aohantillon total, et de 0,1 ~ sur la valeur ramenée
à 1 m .• .

(*) CUb~ING et al. (1958) affirment que pour le zooplancton le poids de
matière orffanique sèche est très peu différente du poids de plancton sec,
ce qui semble impli~ler que la quantité de sels dissous dans l'eau des
organismes est très faible. Cependant on peut se demander dans quelle mesure
la tdchnique utilisée, qui inclut un rinçage Èl. l'eau douce, n'a pas éliminé
au préalable la plus grande partie des électrolytes•••
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3 - TRAITrJMENT DES DONNEES.

3-1 - Echelle graphique utilis~e pour la reprAsentation des abondances.
Il s'agit du choix d'une métrique pour la mesure des abondances. Ce choix
ne recevra sa pleine justification que dans la quatrième partie de ce travail
("Etude statistique de la dispersion du zooplancton"). Nous n'en donnerons
pour l'instant qu'une interpr~tation empirique.

Les abondances planctoniques sont souvent représentées en échelle
logarithmique. Cette m~thode, consistant à donner autant d'importance à
une variations de 1 à 10 qu'à une variation de 10 à 100 ou de 100 à 1000,
est parfois justifi~e par l'assertion selon laquelle les r~ponses biologiques
sont exponentielles par rapport aux variations ambiantes qui les ont susci
t~es ; si l'on représente ces dernières en échelle linéaire, c'est le loga
rithme des grandeurs biologiques que l'on devra considérer (cf. par exemple
CASSIE, 1962).

Cependant, on constate presque toujours dans les études planctolo
giques que la transformation logarithmique surcorrige l'effet d'échelle.
Il est peu jUstifié, compte tenu des caractères de la variabilité rencontrée
dans le plancton, d'accorder une égale importance à une variation de 1 à 10,
qui peut très bien Atre fortuite, et à une variation de 100 à 1000, qui
a beaucoup plus de chances d' 8tre significative. On constate en fait fr~quem

ment, sur les graphiques ou les cartes établies en ~chelle loprithmique,
un tassement exagéré des fortes valeurs, att~nuant les variations, et au
contraire une exag~ration des fluctuations aléatoires dans le domaine des
petits nombres.

Nous diminuons ces inconvénients en adoptant l'échelle "10,2" ,
c'est à dire en élevant le logarithme au carré. En multiPliant un nombre
par lui-dme, on l'augmente d'autant plus qu'il est d~jà plus grand, et
inversement ; les plus fortes valeurs logarithmiques seront donc plus nettement
s~parées, et les faibles valeurs au contraire rapproch~es les unes des autres.
La figure 30 illustre, sur un graphique annuel, l'effet de la transformation
10g2 par rapport à la transformation log.

Nous établirons dans la quatrième partie de oe travaU que la
transformation 10g2 a un effet intermédiaire entre ceux des transformations
racine carr~e (utilisée pour normaliser les distributions de Poisson) et
log. Plus précisément, la transformation 10g2 s'identifie avec la transfor
mation racine carrée pour les petits nombres,(pour lesquels la loi de Poisson
est sensiblement v~rifiée), et avec la transformation logarithme pour les
grands nombres, le passage d6 la première situation à la seconde ~tant

progressif. li semble que cette loi coincide approximativement avec la
loi statistique de dispersion de particules dans une phase liquide en état
de mélanp turbulent, de sorte que la transformation 10«2, bien qu'empirique
à l'origine, n' apparait pas arbitraire.

Si l'on utUise la cotation d'abondance définie au § 2-2, le8 valeurs
des bornes ~tant des logarithmes de base 4,3, et les cotes coincidant aveo
les valeurs des bornes supérieures de classes, on se référera à la transfor
mation 10g2 en portant, sur les graphiques d'abondance, le carr~ des cotes
(c'est ce qui a ét~ réalisé sur la figure 28).
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3-2-Evaluation de la quantité totale d'oreanismes dans un secte~ délimité.
Ü'ROWfIEH, lY73 b). Lors de l'étude approfondie d'lme baie de 800 km (voir
§ 1-E ci-dessus), un quadrillages de 44 stations espacées de 1 à 5 milles
a été réalisée 20 fois en un peu plus d'un an (carte figure 22). En chaque
station était réalisé un trait oblique fond-surface à l'aide d'lm filet
"Clarke-Bumpus"de 30 cm de diamètre d'ouverture, maille 180 ~m (§ 1-5 Q ci
dessus). Le but était double ; d'une part obtenir une cartographie de la
répartition à l'échelle de la baie des divers organismes dénombrés; d'autre
part estimer l'effectif total, pour l'ensemble de la baie, des différentes
catégories et en déoriré les variations au cours de l'année.

Des études préalables avaient permis de constater un intense gradient
côte~large, ainsi que de fortes variations saisonnières d'abondance. Cependant
les réslùtats obtenus en quelqlles stations isolées traduisaient, outre.ces
tendances p,énérales, une importante variation résiduelle, reflet de la sur
dispersion des organismes. Il a paru intéressant de mettre au point une
méthode susceptible d'intéerer la variabilité horizontale, à l'échelle de
la baie. Nous avons arrêté le protocole opératoire suivant :

Une première étape consiste à réaliser à partir des données recueillies
aux 44 stations, pour chaque quadrillage et chaque catégorie zoologique

étudiée, une cartographie de l'abondance. On admet au départ une hypothèse
de continuité : une certaine abondance planctonique constatée en un point
fournit une présomption d'abondance peu différente en un point voisin. Il
est alors possible de faire passer à travers le quadrillage un réseau
d'isoplèthes ; cesdernières relient, de la façon la moins heurtée possible,
des points d'égale abondance présumée obtenus par interpolation entre les
points observés. Il se pose dès lors un choix de progression numérique
définissant l'ensemble d'isoplèthes, et un choix de méthode d'interpolation.

Une étude statistique de la microdispersion du zooplancton dans
la même région (Quatrième partie de ce mémoire)suggère l'existence de lois
statistiques largement indépendantes du groupe zoologique (puisque probable
ment liées au phénomène physique de dispersion dans lme phase turbulente),
et conduisant à adopter la métrique "log 2 1 , ainsi qu'il a été exposé au
paragraphe précédent. Les données transfOrMées sont supposées se distribuer
normalement, avec une variance indépendante de la moyenne et restant de
l'ordre de 0,7026, dans des séries d'épreuves répétées en un même point:
la variabilité ainsi décrite représente la variabilité résiduelle à laquelle
il conViendra de comparer les variations observées entre stations.

La technique graphique se fondera sur cette variabilité "de référence"
les interpolations seront linéaires après transformation 10f{2 ; les iSOI,l;"
thes seront choisies sur la base d'un intervalle constant, d'amplitude
2 xl, 96 a II: 3,29 dans l'échelle des transformées, d'où la progression
suivante dans les nombres non transformés :

1
64

365
1400
4200

11500
27000
62500

135000
2'/5000

540000
1050000
1900000
3450000

etc.
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Cette progression diff~re de celle propos~e plus haut (progression 8~om~trique
de raison 4,' 1 § 2-2). Cette derni~re, choisie dans l'optique d'une analyse
rapide des échantillons, corresppndait à une ~chelle intuitive, lOg&rithmique,
d'appréciation des abondances. Le probl~me est diff~rent ici puisque nous
tentons de nous rér~rer à la var1abilit~ r~elle dans le milieu naturel.

Les nombres trait~s sont des effectifs ramen~s à un m'me volume
d'eau. Les effeotifs par unit~ de surfaoe marine sont en effet soumis, dans
la province n~ritiqu8, à une var1abilit~ suppl~mentaire : oelle provenant
de l'~paisseur de la couche d'eau en chaque station. Il est d'ailleurs con
forme à la notion de plancton de caraot~riser une masse d'eau par une densit~

d'organismes planctoniques. Le calcul de oette densit~ à partir de l'effectif
constat~ et du volume d'eau filtr~e est ~videmment effectu~ avant tr~efor--mation, puisque la variable non transform~e est la seule additive. Il eet
essentiel de nA oomparer entre elles que des récoltes provenant de la filtra
tion de volumes d'eau du mime ordre de grandeur, et de ramener les nombres
à un volume d'eau constant, lui aussi du mime ordre de grandeur. Nous verrons
en effet dans la Quatrième partie que les oaract~res de la variabilit',
donc l'effet de la transformation, varient en fonction de l'ordre de ~randeur

des effectifs concrets.,Dans notre cas, le volume filtr~ lors d'une,r~colte

variait entre 5 et 20 m , et nous avons ramen~ les effectifs à 10 li •

La cartographie effectu~e, on cherchera une estimation du nombre
total d'organismes dans la baie. Une moyenne sur les 44 résultats d+observa·tion
ignore toute l'information fournie par la r~partition spatiale, et de plus
est entach'e d'un biais du fait que, suite à des ~tudes pr~alables, la
partie est (plus hdt~rogène dans son peuplement) oomporte un r'seau de stations
plus dense que la partie ouest. et les stations sont plus serr'es près de
la cete qu'au large. Nous prdf'rons donc 'valuer le peuplement de la baie
par planimtftrie après oartographie de l'abondanoe J oette teohnique int~gre

la micror~partitionhorizontale, et l'estimation finale tient compte de
l'information oontenue dans la oontagion spatiale.

Nous proo~ons de la façon suivante. L'intersection du r'seau
d'isobathes et du r'seau d'isopl~thes d~l1mite un certain nombre de contours
ferUs, à l' intdrieur de ohacun desquels on peut d'terminer une valeur centrale
de la profondeur et une valeur oentrale de,la densit~ d'organismes •. On
s'en tiendra aux approximations les plus simples de oes deux valeurs centrales
en choisissant pour ohaque intervalle la moyenne arithmdtique des bormes
(dans l'tfohelle des transform'es pour les densit~s planotoniques). Le produit
de la profondeur centrale, par l'abondance centrale (exprim'e cette fois
dans l' ~chelle non transform'e) et par la surface inUrieure au contour
mesur~e au planimètre, fournit une estimation du nombre total d' organ18J119s
sous la surface d~limit~e par le contour - à un facteur pr~s, d~pendant

de l' ~chelle de la oarte). La somme obtenue pour les diffdrents oontours
partitionant la carte est l'estimation cherch'e.

L'aire consid'rde est d'limit'e par le z'rû des cartes françaises
(niveau des plus basses mers de vive-eau), et par une ligne bris'e fixc§e
une fois pour toutes au nord de la baie. Les isobathes sont 'galement four
nies par la carte marine, donc correspondent aussi aux plus basses mers,
de sorte que la quant1M totale de plancton calculée se rapporte au volume
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d'eau minimum contenu par la baie. Elle est ainsi sOUB-estim~e en génc§ral,
mais les r~sultats obtenus aux diff~rentes dates sont rendus ind~pendants

de la hauteur d'eaumoyenne pendant le temps du quadrillage, et peuvent Atre
compar~s entre eux.

En joignant les points obtenus aux diff~rentes dates, on obtient
l'allure du oycle annuel d'abondance de la oat~gorie zdologique pour la
baie prise dans son ensemble. Il appara1t, oomme 11 fallait s'y attendre,
des graphiques beauooup plus lisses que oeux obtenus de la façon classique,
o'est-à-dire à partir de stations isol~es.

Des irr~gularit~s importantes peuvent n~anmoins subsister dans le
cas des organismes rares, l'erreur d"chant111onnage ~tant grande; mais
il semble dans la plupart des oas possible de distinguer sans ambigu!t~

la variation ph'no~nolog1que de la variation al~ato1re.

Il :este que ohaque esttmation est entaoh~e d'une erreur tenant
à l'inoertitude sur le trao~ des isobathes et surtout des isopl~thes (erreurs
diffioiles à appr~cier) et tenant au ohoix des valeurs centrales de profon
deurs et de densit~s planotoniques. En partioulier, l' isopnthe "1" est
oertainement toujours mal plao~e oar elle r~sulte d'interpolations entre
une station montrant une oertaine abondanoe, et une station d~jà situ~e

dans la zone d'absenoe. On constate, de fait, que la cartographie de la
olasse "z~ro" donne lieu le plus souvent à la d~l1mitation d'aires ~troites

et peu vraisemblables, nettement sous-estim~es. Toutefois l'erreur porte
sur les plus petits effeotifs 1 elle est donc faible en valeur relative,
sauf dans le cas d' esp~ces rares sur un quadrillage entier, et dont l'abon
dance doit Atre oonsid~r~e oomme tr~s mal ~valu~e par la IÛthode.

SisnaJ.ons enfin que l'adoption, comme .valeur oommune d' abondanoe
entre deux isopl~thes cons~outives, du oentre de.l.'interYalle d'abondance
dans l'~ohelle 10«2 , entraine un biais. En effet, oette valeur oentrale
est une esttmation de la moyenne des valeurs transform~es, donc de la _diane
des valeurs non transform~es (les quantUes sont en effet invariants dans
une transformation monotone non lin~aire, alors que la moyenne et le mode
ne le sont pas). Or en toute r:L6I18ur o'est la moyenne des valeurs non trans
form~es qu'U eat fallu employer pour le oaloul des quantit's totales, car
la variable initiale est la seule additive lors de la r'union des volumes
d'eau.

Ce biais n'a pas ~t~ calcul'. Toutefois, on peut se rendre compte
empiriquement qu'il est petit. La f:Lgure '1 donn,e, à titre d'exemple, les
moyennes obtenues à partir des valeurs transform~es (abscisses) et non
transformées (ordonnées), sur un certain nombre de plages délimitées lBl"
deux iso,lèthes : on constate que la moyenne des transformées sous-estime
légèrement la moyenne vraie. Nous n'avons pas tenu compte de cette erreur
syst'matique, estimant qu'elle ~ta1t certainement insignifiante par rapport
à l'incertitude sur les isolignes.

Le quadrillage de la baie d'Ambaro était réalisé en deux jours 1

précisément, de 07 à 17 h le premier jour et de 07 à 12 h le lendemain.
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Figure,1 - Comparaison des moyennes obtenues, sur des plages comprises
entre deux isoplèthes, à partir des valeurs transformées
(abscisses : log2R) et des valeurs non transformées (ordonnées
log2N) : la transformation introduit un biais peu considérable.
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L'intervalle de temps semble a priori suffisant pour que la r~partition

spatiale du plancton subisse des modifioations déoelables. On doit considérer
que la m~thode oartographique int~BTe des variations à la fois spatiales
et temporelles: toutefois il n'est jamais apparu, lors de l'établissement
des oartes, de discontinuité pouvant Atre rapportée au changement de date
entre le début et la fin du quadrillage.

n parait difficile, dans l'état aotuel, d'établir un caloul d'erreur
ayant une valeur générale. L'allure des graphiques représentant les variations
dans le temps des quantités totales oalculées sugpre un ordre de grandeur
des résidus aléatoires, si l'on suppose que ces derniers rendent compte
des irrégularités altérant, sans les masquer, les variations à signifioation
éoologique évidente. Ces irrégularités proviennent sans doute de l'éohantil
lonnage et de la mt$thode de traitement, mais aussi des variations "aléatoires"
du peuplement de la baie, en l'ocourence 1 111 ) des variations réelles à
oourt terme des peuplements vivants; 2Q) des mouvements d'eau à travers
la limite, arbitraire, assignée à la zone étudiée.

Nous donnons à la figu.re '2 un exemple de oonstruction de carte
d'abondanoe, et à la figure " le graphique annuel des quantités totales
caloulées pour Creseis aoioula, esp~oe trlts abondante, et pour Pneumoder
mopsis sp., esp~oe plus rare prédatrioe de la préoédente. L'ordre de grandeur
des nombres représentés est tel que l'effet de la transformation 10g2 ne
diff~re pas de celui de la transformation log, de sorte que nous avons adopté
l'éohelle logarithmique.

,-, - Analyse des multivariables. Il s'agit d'un travail en oours
d'exéoution, dont nous exposerons l'état actuel d' avanoement dans la qua:trième.
partie de oe mémOire. Dans l'état aotuel, l'exposé des résultats provisoires
ne peut Atre disjoin~ de la disoussion ~thodologique, et nous traiterons
des deux aspeots simultanément.
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Troisième partie

Peuplement zQoplanctonique des eaux néritiques et

proche- océaniques de la région de Nosy Bé.

Le peuplement zooplanctonique de la région de Nosy Be a été suivi,
pendant la période étudiée (196'-72), suivant deux types de préoision 1

- Par le moyen de oomptages, pour un petit nombre de groupes zoo
logiques, avec distinotion des espèoes et éventuellement des formes et stades
de développement. Nous nous proposions initialement de nous en tenir à un
seul groupe, et avions choisi les Mollusques planctoniques (Hétéropodes et
Ptéropodes). Mais il est vite apparu que la plupart des espèoes étaient
océaniques et présentes seulement occasionnellement sur le plateau continental.
La province néritique constituant notre centre d' intérat, nous avons donc
été conduit à considérer dans le détail quelques taxons supplémentaires
appartenant aux Cladocères, ~~phausiacés, HJpériens.

- Par le moyen d'approximations d'abondance ("cotations" 1 voir
Deuxième Partie, § 2-2), appliquées à des groupes considérés dans leur ensemble
Hydroméduses, Calyèophores, CUnaires, Chaetognathes, Annélides, Ostracodes,
Copépodes, Mysidacés, Cumacés, larves de D4capodes Brachyoures, Anomoures,
Natantia, larves d~ Stomatopodes, Lucifer, Appendiculaires, Salpes, Doliloles,
larves et oeufs de Poissons.

Enfin nous avons utilisé, .afin d'édifier une synthèse, les résultats
publiés par les chercheurs ayant travaillé au sein de l'équipe de Nosy Be
pendant la mime période, ou ayant exploité du matériel communiqué. Nous
disposons ainsi de renseignements concernant les Chaetognathes (FURNESTIN
et RADIGUET, 1964 ; BOUR, en préparation), les Copépodes (BINET et DESSIER,
1967, 1968), les Euphausiacés (LE RESTE, 1969), les Sergestidae (LE RESTE,
19'10 a ; PETIT, 1973 a et b), les Appendiculaires (FENAUX, 1969).

Nous reproduisons dans ce qui suit les résultats parus récemment
(FRONTIER, 1973 d, e, f) concernant les Cladocères, l'unique Euphausiacé
abondant sur le plateau continental (Pseudeuphausia latifrons), les Hétéro
podes et les Ptéropodes. Nous exminerons ensuite les autres groupes, et
concluerons en faisant référence aux données de la littérature sur le zooplanc
ton néritique tropical.
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1 - CLADOCERES ET PSEUpEUPHAUSIA LATIFRONS.

ZOOPLANCTON DE LA RÉGION DE NOSY.BÉ • V) CLADOCÈRES

Contribution à l'étude d'une baie eutrophique tropicale

SERGE FRûNTIER

Océanographe biologiste de l'O.R.S.T.O.M., Centre O.R.S.T.O.M. de Nosy-Bé (Madagascar)
et Station Zoologique de Villefranche-sur-Mer (France)

,"

RÉSUMÉ

Variations spatio-tl'mporelles des populations de Penilia avirostris et Evadne tergestina. Les deuœ espéces
appartiennent au peuplement néritique interne, la premiére plus strictement c6tiére que la seconde. Les populations
se développent trés vite dans les baies dès les premières pluies importantes (décembre), et montrent un prflmier maœi
mum d'abondance en février-mars, un second en juillet-ao~t, séparés par un appauvrissement d'intersaison. Le
premier maœimum est Il' maœimum pincipal pour Evadne, et le second un maœimum secondairei la situation est
inverse pour Penilia. /.CII populations s'effondrent en septembre.

En période de str'atification de l'eau néritique (saison humide) Evadne se tient en moyenne dans des couches
plus superficielles que Penilia. Il s'ensuit que la dérive de surface vers le large, liée à la circulation de (C type estuaire 1)

régnant à cette époque de l'année, entralne en zone nérUique eœterne préférentiellement la première espèce (d'ailleurs
plus abondante que la seconde en cette saison).

Les populations de Cladocères semblent suivre de trè.9 près les variations d'abondance de phytoplancton, elles
m~mes sous l'influence directe des apports fluviatiles. Elles constituent, par la puissance de filtration qu'elles repré
sentent, un maillon essPntil.'1 des chalnes trophiques.

ABSTRACT

Spatiotemporal variations of the populations ofPenilia avirostris and Edv.ane Tergestina. The two species belong
to the internai neritic setilement, the former more strictly coastal than the latter. The populations develop very fast in the
bays, since the very first heavy rains (December) , and reach a first maœimum level in February-March, a second
in July-Augu,t separated by an interseasonal decrease. The first maœimum is the principal maœimum for Edvane
and the second a secondary ma:.eimum. The situation is the opposite for Penilia. The populations decrease drastically
in September. In times of stratification of the nerUic water (wet season), Edvane remains generally in the more
superficial layers th(m Penilia. Consequent/y, as the surface drifts toward the open sea, together wzth the circulation
of the (l estuary 1) type prevailing at this time of the year it sweeps away in preference the first species (which is, besides,
more abundant than the second in this season) towards the eœternal nerUic zone.

Cladoceres populations seem to follow very closely the abundance variations of phytoplankton, the latter being
directly affected by river supllies. They make up an essential link of trophic chains by the filtration power they
represent.

D

Cah. O.R.S.T.O.M., sér. Oclanogr., vol. XI, na 8, 19'13: 269-212.
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Fig. 1. - Carte de8 stations.

Deux espèces de Cladocères constituent une
fraction importante du peuplement planetnnique du
plateau continental, dans la région de ~osy-Bé :
Evadne tergestina Claus et Penilia aviroslris Dana (1).
Les populations de ces deux espèces se développent
essentiellement, sur la côte nord-ouest de Madagascar,
a l'intérieur des baies richement approvisionnées
en eau douce a la saison des pluies : c'est-a-dire
qu'elles sont (l néritiques-internes 1) au sens défini
précédemment (F1'\ONTIE1'\, 1966, 1970). Nous avons
tenté de préciser leur répartition spatio-temporelle.

1-1. Stude d'ODe radiale o6te-oœan.

Une radiale joignant le fond de la baiu d'Ambaro
(à l'est de Nosy-Bé) au talus continent.al il la latitude
de l'archipel des Mitsio (voir carte fig. J) a été effectuée
li cinq époques de l'année différentes. En l'lépit de
l'hétérogénéité des dates (2), les résull,at~ obtenus
pl'rmettent de donner une première nl'sr.ription
nA la répartition de8 deux espèces suivant. un gradient

côte-océan, et des variations de celui-ci selon les
saisons.

La population de Penilia aviroslris (fig. 2 a,
trait plein) se développe en baie d'Ambaro a partir
de la fin de la saison humide (mars). Un essaim
est observé près de la cOte en mai (1600 inrlividus
par mètre cube en moyenne sur un trait. fond
surface) i il. cette époque l'espèce s'étend au-ddil
de la limite de la baie. Au début de la saison sècht'
elle est refoulée dans la baie et s'y maintient..
abondante, pendant la première moitié de cette
saison. Puis elle devient rare, pour ne réapparaitre
en abondance qu'au milieu de la saison humide
suivante.

Evadne lergestina (fig. 2 a. trait interrompu)
présente une répartition cOte-océan. voisine de celle
de Penilia. mais avec un certain décalage saisonnier.
La population disparait presque complètement
durant la saison sèche et réapparaU brusquement.
dépassant le,s limites de la baie, dès les premières
pluies importantes (décembre). En mars une popu-

(1) Unn troisième ~epèc(l. Podon Schmar.ker/ Poppe a été rencontrée une fols très près de cOte. Lee dlver81'e déterminations
nOUA ont été Indlquéee par le Dr, N. DELLA CROC~, que nous remercions vlvemen\ Ici.

(2) 11 mal et 30 aoQt 1966; 9 mare 1967 j 3 janvier et 1er décembre 1970.

C"I,. "./t."".7'.O.M., sér. Ocllanogr., vol. Xl, Il" .1, J978: 869·218.
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Cah. O.lI.S. T.O.M., 8ér. Oclanogr., !JO/. X l, nO 3, 1973: 269-272.
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lation importante occupe la plus grande partie
de la baie; quelques individus sont transportés
jusqu'au voisinage du talus C'ontinental- phénomène
en relation avec une dérive de l'eau de surface
vers le large en saison humide, sur laquelle nous
reviendrons plus loin.

Nous pouvons dès maintenant comparer ces
répartitions avec celles des caractères hydrologiques
du milieu. En regard des graphiques représentant
les variations d'abondance des espèces, nous avons
figuré les variations de salinité en surface et près du
fond (fig. 2 b). Ce facteur caractérise en ~ffet assez
bien la stratification de la couche d'eau néritique,
en même temps qu'il mesure l'importance de l'apport
d'eau douce sur le plateau (référence est faite alors
à l'eau de surface au large, dont la salinité se main
tient au voisinage de 35 0/00)' La comparaison des
profils halins aux diverses époques de l'année
permet de retrouver les caractéristiques du régime
hydrologique décrit par PITON et MAGNIER (1971) :
en saison humide (décembre-avril) d'importants
apports d'eau douce provoquent la formation en
surface d'une couche d'eau dessalée s'étendant
parfois jusqu'au.delà du talus continental; il s'établit
alors, sans doute sur l'ensemble du plateau conti
nental, une circulation de (1 type estuaire t) (mouve
ment d'eau vers le large, quantitativement supérie~r

à l'apport d'eau douce, et compensé par un effiux
d'eau vers la côte dans les couches sous-jacentes).
L'intensité maximale du phénomène se situe à
l'intérieur des baies, et en février-mars. Le passage
de l'eau très diluée à l'eau moins diluée est rapide,
tant dans le sens horizontal que dans le sens vertical.
Aux intersaisons (mai d'une part, novembre-décembre
d'autre part) la stratification est nettement moins
accusée et apparatt surtout dans la moitié interne
de la baie. En saison sèche enfin (juin-octobre)
on constate une homogénéiU verticale et horizontale
très poussée de l'eau néritique; les conditions
hydrologiques rencontrées sur l'ensemble du plateau
sont alors très voisines de celles rencontrées dans
le proche large, exception faite d'une frange côtière
dans laquelle, sur une épaisseur très faible (fondt.!
inférieurs à 5 m), l'eau se trouve sursalée par suite
d'une évaporation intense. L'homogénéité maximale
de la couche d'eau se situe, dans la baie, en septembre.

Ces schémas moyens varient en fait quelque peu
d'une année il l'autre, ainsi que le montreront les
données exposétJH plus loin. Par ailleurs, il faut
considérer que les états stratifié et homogène ont
un caractère stat istique. Le processus d'homogénéi
sation verticale est permanent tout au long de l'année,
et en rapport ess~ntiellementavec les coups de vent,
fréquents dans la région. L'effet quasi instantané

d'un coup de vent est représenté par PITON et
MAGNIER, 1971 (22 janvier 1968, sur fond de 12 ml.
Pendant la saison humide, la stratification est néan
moins entretenue en permanence par l'apport
ininterrompu d'eau douce en surface. En liaison
sèche cet apport étant tari, l'homogénéité s'établit
non seulement sous l'action de la diffusion turbulente,
mais également par pénétration d'eau du large
vers les côtes. Ce dernier point est démontré par
l'arrivée dans les baies, à cette époque de l'année,
d'espèces appartenant au peuplement océanique.
Le phénomène est probablement en liaison avec
le changement de direction du courant général
au large de Nosy-Bé, parallèle au talus continental
en saison humide, et tendant à lui devenir perpen
diculaire en saison sèche (DONGUY et PITON, 1969).

La figure 2 représente également, à titre de
comparaison, la répartition radiale de l'espèce
néritique externe Pseuseuphausia latifrons (fig. 2 a,
trait pointillé). Cette répartition apparatt bien,
à tOutes les saisons, complémentaire de celle des
deux Cladocères.

1-2.••partltiODS spatio-temporelles a\tl stations 3,
4 et 11.

Il convient de rappeler que la station 3 se situe
à l'ouverture de la baie d'Ambaro c'est à dire à
la limite des zones néritique externe et néritique
interne; les stations 4 et Il sont situées en zone
néritique externe, respectivement à 10 et 12 milles
en-deçà du talus contiental (voir carte fig. 1).

Les variations saisonnières et annuelles d'abon
dance (1) des Cladocères en ces trois stations, pour
la période allant d'avril 1963 à aoOt 1966) ont
été décrites précédemment (FRONTIER, 1966 i BINET
et DESSIER, 1967). Evadne tergestina est souvent
seule récoltée aux stations 4 et Il, seulement de
novembre à avril et, en fait, irrégulièrement :
sa présence marque l'apport d'eau c8tière dessalée
dans la partie supérieure de la couche d'eau néritique.
A la station 3 les deux espèces sont présentes d'octo
bre ou novembre, à juin ou juillet; Penilia domine
nettement à la fin de cette période.

Des récoltes à diverses profondeurs, répétées à
des intervalles de temps variables pendant des
durées de 24 à 48 heures, ont été effectuées aux
trois stations. La station 3 a ainsi été occupée en
janvier et juillet 1968, la station 4 en septembre
1968 et la station 11 en ao(}t 1966 et en février,
avril et octobre 1967.

La comparaison des profUs verticaux d'abondance
observés aux différentes heures en une même station

(1) Pour la terminologie des phénomènesllés au lemps en écologie, voir SOURNIA et FRONTIRR, 1968.

Cah. O.R.S. T.O..\I••.~,!r. Ocianogr.• vol. XI, nO 3, 197.1,' '!.i9·272.
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montre de prime abord une gronlle irrégularité.
ne permdLanL pas dtl déceler un phénomène rie
migration nycthémérale ui même IIne variation
systématique d'nbondanee entre le jour eL la nuit (1).
Cette irrégularité est à meUre au compte de l'hét.é
rogénéité de la répartition horizontale : les deux
espèces sont fortement surdispersées. En dépit de
celte variabilité. les valeurs moyennes, pour l'ensem
ble d'une série d'observations (2) des abondances
aux différents niveaux, s'ordonnenL suivant des
profils moyens réguliers :

STATION 3. En janvier (période de stratification
de l'enu néritique) les profils des deux espèces l!ont
inverses: Et'udne se raréfie de la surface vers le fond.
Penilia dans le sens opposé (fig. :3 a).

Eu juillet (période d'homogénéité) on n'observe
pour les deux Cladocèrel! qu'un maximum atténué

. vers 20 m (fig. 3 b). L'espèce néritique externe
jJseudeuphallsia iatifrons, qui était absente en
janvier, montre ici un prpfil moyen sans variation
signincative avec la profondeur. Si l'on effectue,
aux différentes heures d'observation, la moyenne
des abondance!! aux diverses profondeurs, on const.atc
un remplacement, au cOUr!! de la période étudiée,
des Cladocères par l'Euphausiacé (fig. 3 f) : au cours
du cycle nycthéméral, les masses d'eau se sonl
déplacées de telle sorte qu'un peuplement de type
néritique externe succède il un peuplement de type
interne, la couche d'eau demeurant homogène
dans le sens vertical.

STATION 11. En octobre (fig. 3 c) le seul Cledocère
présent est Evadne tergestina. L'époque correspond
au début du développement de la population,
qui dépasse, dans la couche superficielle, la limile
géographique de la zone néritique interne dont elle
est. issue. La salinité est alors pra~iquementcon!!lente
de la surface au fond; néanmoins l'ahondance du
Cladocère diminue dan!! ce sens. jJselldeu/'/lUllsia
monlre un prolll moyen inverse. Il y a Huperposition
et mélange partiel deH peuplemenls néritiquetl
interne et externe.

En avril (lin cie saison humide) Jes deux Cladocèrull
ell'Euphuusiucé sont prollcnlll ul monLrunt un muxi-

ullIm d'abondance moyenne il JO m pour Eoadne,
20 m pOUl' Pl'nilia et 40 m pour J).~I·lldl'lll"wlI.~ia

(fig. 3 dl.
En février (pleine llaison humide) la masse d'eau

néritique est très tllrntifiée, la solinité de la part il:
inférieure atteignant presque 35 0 / 00 - valeur
caractéristique de l'eau du large. Les troil! espèces
montrent des prolilll vCl,ticaux moyens lri\s analogue!;,
avec maximum vers 10 m et raréfaction dans la
couche inférieure (Hg. 3 el. En d'autres terme!! les
peuplements néritiques interne et externe paraissent
mêlés (de façon héLérogène) dans les deux premiers
Liers de la couche, et évitent le Liers inférieur.

Aucun Cladocère n'est observé à la -station Il
en août ni à la station 4 en septembre.

En résumé, les profils verlicaux obtenus en
effectuant les moyennes sur 24 à 48 heures des
abondances à diverl!es immersions, en des points
diversement l!itués par rapport à la côte et par
rapport à la limite des eaux du large, rellètent
assez bien l'alternance saisonnière de l'inOuence
côtière et de l'inOuence océanique sur le plateau
continental. Ils précisent en outre les phénomt-nes
de contact ayanl. lieu entre masses d'eau écolo~i

quement différenLt'lI. En saison sèche les peuplcmenls
nériliques inLerne et externc se succèdenl le long
d'un gradient côte-océan i la station :1 !!C sil.ue
il la limite des 11lmx peuplements, el à ce niveau
on peut observer, sur une période de l'ordre de
24 heures, des variations fortuites de la lendance
(1 néritique interne) ou «( néritique exlerne t) (prédo
minance des Cladocères ou prédominance de
l'Euphausiacé). A cette époque aucun Claùoci~re

ne se rencontre aux stations plus rapprochées du
t.olus continental. En saison humide l'Euphausiacé
est absent.e de la station 3, et à la station 1] on
constale la coexistence des deux groupes, ,Les
espèces se répartissenl en moyenne en orùre st.ratifié,
Hi la Htratillcutioll hydrologÏllue n'clSt pas trop
poussée; par eonlre, elles Hcmblent lie réfugier
indistillctement ùans 10. partie supérieure de ln
couche d'eau lorsquc, en février eL mars, la circulatiun
(1 estuaire 1) atleinl son intenllilé maximule, entrutllunt
dans les nivlluux inftirleuriol un applli lion négligllllbio

(1) W1CKSTEAD (1963) trouve pour les eaux de Zanzibar, en un nn d'observa Lions, une différence systématique d'abondance
d'Euadne lerges/inu entro les récoltes de Jour et cellcs de nuit; II nLhlbue ceLLe varluLion à un rythme nycthôm6rul Il'l!c1uslun ou
Ile pr6l1nLlon. JJfJllliia 110 monLrll uucun rythme,

Aucun auLour, à notre connulssuncc, no prouvo l'existence d'Une mlgrutlon nycthémérale de ces organismes. On slgnnlll pur
contre unll sLrutiOcatlon vertlculo, permunenlll lin oau' culme. extrêmement précise: DELLA Caoer. (1969, 1062) décrit une" micro
IIlslrlbullon vorLiculo D à l'échelle du déclmillrc, sur une épulsseur do 1 mètre.

(2) Il est rappelé que loutes IllS slaUsllqulls sont lllTectuécs nprèslrunsformotlon loge sur les abondnnces (FRONT1ER, 1969, 1971).
Nous admettons que la dispersion des effllctlfs (N) par rclcoltc) sur un domaine spatlo-lcmpord poUt par l'BpJlorl à l'échelle d'oLser
vutlon des phénomènes clludlcls, Clsllelle que lu dlslrlbullon des quanlllcls loge u (N + 1) osl normale, uvee U110 vurlancll sluLle du
l'ordre de 0.7. On déduit de celle dernière VUlOU1' l'cri'eur slundarll nu risque 1) %. égulo à 1,96 a/Vii. où n est le nombre d'obser
vations oyant servi il onlculer lu moyenne.

Ca". D.n.S.T.O.M., sBr. Ocl!allugr., V/JI, .""/, nu .1, lD7iJ: 2119-272.
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1-3. Cyole aanuel des Oladooères en baie d'Ambaro.

0 __ "nlll.
b -_._-_.. bun,
a ' Plllldiuptl'UIII

d'eau du large (marqué par ailleurs par la présence
d'espèces océaniques: Stylocheiron spp., Pterosagitta
draco, Limacina inflata, etc.).

les heures de jour; le volume d'eau filtrée était de
l'ordre de 10 mB; la couverture complète exigeait
une journée et demi.

Le but était double : - d'une part obtenir une
cartographie de la répartition horizontale des
différents organismes afin d'en obtenir une image
qualitative, voir varier celle-ci au cours de l'année
et tenter de la relier aux fluctuations ambiantes i
d'autre part, obtenir pour chaque quadrillage, par
une technique graphique exposée ailleurs (FRONTIER,
1972 et sous presse), une estimation des quantités
totales dans la baie de chaque sorte d'organismes.
Enfin, on a cherché à ordonner ces estimations
de quantités totales suivant un cycle annuel se
traduisant par des graphiques supposés a priori
moins heurtés que ceux obtenus en des stations
isolées, puisque chaque estimation intègre la micro
répartition horizontale. On aboutit pour les Clado
cères aux résultats suivants (2).

Penilia avirostris (fig. 4 a et 5). Une période de
faible abondance s'étend de septembre à novembre.
Lui fait suite une période d'instabilité se prolongeant
jusqu'en fin janvier; puis la population augmente
jusqu'à un premier maximum en mars, suivi d'une
chute d'intersaison et d'un second maximum, plus
important que le premier, en juin-juillet. En septem
bre se produit un effondrement brutal, probablement
lié à l'entrée d'eau extérieure dans la baie.

En ce qui concerne la répartition horizontale,
on note tout d'abord un gradient côte-large assez
général i toutefois, lors. des maxima de décembre et
de mars la densité la plus forte s'observe, non à
proximité immédiate de la côte, mais à quelques
milles des arrivées principales d'eau douce. De mai à
aol1t, les apports fluviatiles étant taris, des essaims
denses de Penilia se forment contre la côte : il a été
dénombré jusqu'à 7500 individus par mB (en moyenne
pour un trait oblique fond-surface), ce qui est de
l'ordre des densités maximales signalées dans la
littérature (voir DELLA CROCE, 1964, 1964/1965).

Evadne tergestina (fig. 4 b et 6). La population
est pauvre de septembre à mi-décembre. Elle
augmente très vite dès les premières pluies abondan
tes, jusqu'à un maximum important atteint en
mars, auquel fait su~te une diminution d'inter
saison, puis un maximum secondaire en juin-juillet.
L'effondrement de septémbre est brutal, comme pour
l'espèce précédente. __
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Les observations que nous venons d'exposer
proviennent d'échantillonnages réalisés suivant des
périodicités relativement larges. Elles permettent
d'esquisser des tendances écologiques générales i
cependant, chaque profll spatial ou temporel obtenu
est entaché d'une irrégularité considérable, reflet de
la surdispersion des organismes.

Fig. 4. - Cycle annuel d'abondance de Psnllia avlroslrls,
Evadns lergesrtna et PSlJudeuphausla lartfrons en baie d'Am
baro (196S-69) : estimations du nombre d'organlBmes pOUl'
l'ensemble de la baie aux différentes dates. Effectifs exprimés

en 10gll•

Il a paru intéressant d'étudier pendant un an,
au moyen d'un réseau d'observations plus serré,
une surface marine restreinte. Les populations de
Cladocères se développent essentièllement dans les
baies : l'une d'entre elles, en l'occurence la baie
d'Ambaro, a été choisie pour être quadrillée vingt
fois en un an suivant un réseau comprenant 44
stations distantes de 1 à 1) milles (1.). Un trait oblique
fond-surface était réalisé en chaque station, pendant

(1) Des études préalables avaient établi que le peuplement de cette baie était plus hétérogène dans la moitié est que dans la
moitié ouest j nous en avons tenu compte, en fixant un réseau de stations plus dense dans la première que dans la seconde.

Ces quadrillages s'incluent dans un programme général d'étude de la baie, présenté dans une note antérieure (FRoNTIER, 1971).
(2) Les résultats complets sont parus sous forme de document provlsoire (FRoNTIER, 1972).

Cah. O.R.S.T.O.M., B~r. Oc~anogr., vol. XI, nO 8, 19'13: 269-2'1B.
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Fig. 5. - Répartition horilonlal,' 01,· l'enilia aviroslris en baie d'Ambaro à quelqul's dalf' 0I1I"~ "'0' •• RI u~; 19uo·Hl69.

Cah. O.H.~.T.(). .\I., sér. Océ/lTlOyr., "o/. Xl, nO .~, 197.3: 2.;9-:17:1.
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l.e!'! f'ar/l,clt'orel\ d" III 1"\JlnrL.il iOIl hori~olJlIlII' il
'~chel111 de la bQi~ 1I0l1L IlIOillS rwli'l qllll t-I1H1. l'ml/i,,.

On observe ('op(mdanL :

(a) Un appauvris81HnenL en diret1lion cie la r6Lo
au cour!'! du maximum de saillon humide. Il ~8t,

malai!'!é de déterminer une I!alu re minilllal~ tolérée.
d'autant que les comptalites d'organismel!l inl.éressent.
la colonne d'eau complète, il une époque de I!trati
f1cation intense. Toutefois, la comparai!'!on de la carttl
des abondance!'! avec les cartes des salinités (PITON
et MAGNIF.fl, 1970) pour le quadrillage du 22 mllrll
1969 suggère une coYncidence entre l'isoplHhtl

«( 64 individus par 10 mil) d'une part, d'autre pari
les isohalines 32 °/00 en surface, 3a °/00 au fond.
Enfin nous avons vu qu'à cette époque la populalion
s'étend largement, An surface, au-delà de la zone
des baies: on note ici l'abondance not,able d~ l'espilco
au niveau de la limite nord-ouest de la baie.

(h) Un appauvrissement en direction du largo
au cours du maximum de saison StlC,hll, RailS que le
gradient d'abondance soit clairement lié il. celui de
la salinité. Ce dernier d'ailleurs ne se marque qUll
par une sursalure de la zone la plus prochA de la
cate.

Des essaims d'Evadne s'observenl il C{uelquelol
milles de la cate, tant en saison humide qu'en soiRon
sèche, pendant les maxima d'abondance générale.
Ils I!ont moins denses que les essaiml! de Penilia :
les densités locales observées lors de ce cycle anlluel
ne dépassent pas 300 individus par ml en moyenne
pour un trait fond-surface. Des essaims plus denl!es
ont tout,efois été observés en d'autres années.

Comme précédemment, on peut comparer ces
résultl1.ts avec ceux fournis par PSBudeuphallsia
latifrons. L' lo:uphausiacé n'atteint que Hporadi
quement les 8tationsles plus externes du quadrillage,
sauf entre septembre (où il envahit la moitié nord
ouelolt de la baie) et décembre. Celte répartition
R.ppl:lrlltt une fois de plus complémentaire de celle
dcl'l dt'ux Cladocèref!l : l'e8pèce peut servir à indiquer
l'rnLrt\e d'eau néritique externe dans le8 haiell
(1If4'. 4 r et 7).

1-4. Sohéma de la réputitioD éoologique des Oladooères
dlllB la réstou de Nos,-Bé.

I.et'l rét'lultaLI<I prlkédent,s peuvent Ile rét'lullwr
COlIllIlCl MUit.

1.8 pretlque luLulil.é clu peupltmltmt ell Clacloc:ill'tltl
de la région cle NO!1y-Bé est conRtituétl plll' lieux
l.'i'lpi·C·I'~ : Ppnilia IlI'i"Ollt"iH et Elladne lt!rgBHlinCl.
'l'OUt.'!l'\ deux 1I0Ut, néril,iqUt)(oI-inttlrnes, et prùilcmllmt.
une lJériuyp. t1'ahondanctl Mllant dtl décembre il
aoM, et une période de raréfacLion de Keptembl'(l il

"1'01 III t, Me'f'llIbrl~. l.ll p('l'illl h,' cl 'lIbondl'l nt'f! l'UIIII"'I'IIII
d..us 1I111ximfi, l'UII d" lin l\t1 lIailloll hlllllilit'. l'llulre
dl, eMbul d" A8il\on i'li'('he, 1I1"parés par 11111' diminution
cl'inl.t'rlluilwn, L~1l varilll.ionll de deni'liLI\ dt! population
f'ntrl' ]'UIW I~t l'aut.re t1el'l deux Ilrllnl\l't'l pér'iodel'l
IIl1nl lilhJI'J aux ,'nntliLionll hydrodiIllRl.illul·i'l pt
!lllnl bruLololl : leI! pllpulations IIlJ dpwlulJpt'nt. tri'l'l
rapidfmwnl, cH'S leM prelllÎi'res pluip.~ ill\porl.lillle~ I,t
subi~f!ltmL unl:l ('!lute c'llLutrophiqllP., dètl llu 'en
8l!ptl~llIhrl~ l'llau extérieure pénHrp flans la ?One
dell bll.ilJI\.

A l'i ni rrillu l' tlo t'Il cadre les deux espèceR de
Cladlll,,','res IIIRnîrp.i'ltllnt un cert.ain delJ,'ré de vica
rillllC'l'. Pour Blladne le maximulII principal l4e
silue t'n mari'l, nt, le lIIaximum de juillet. cs\. secondaire i
la situat.ion tll4t inverse pour Penilifl. Par aillt'urll
lell repartit.iuns hnri~ontales indiquent. 'lUtl Penilia
est plull 1il.torale, et plus strict.emenl nériLique
interlle, qu'El'adfle. Enfin, des cycles nycthéméraux
en périocle lie IltraUllcation montrent qu'en moyenne
la populalion de Penilia se tient dans deR couches
plus profondel!l, plus froides et plus salées que r.elle
cJ'b:vadne, cette dernière préférant les eaux de
surface, r,haudes et diluéeH. Cela permet de com
prendre pourquoi la dérive du lIurfar,e vers le large,
liétl il. la r,irr.ulation de type (e esluairtl 1) qui carac
léritle la Baison humide, emporte il J'ext.érieur des
haitl8 la sllc,onde eilpèce plus régulièrement que la
prelllièrtl.

Jlp.nilia apparatt donc relativemenl plll~ halophile
tlL psy(~hrophile qu'Evadne, les deux esph~es ét,lI.lIt
néanmoinK, il une échelle géographique phll\ \'ll~te,

indicatrice!! d'eau diluée. Cependant, au maximum
de saison humidl', Evadne disparait presque fmmplll
t,ement au voisinage· immédiat de la cate, 01'1 règne
une dtls!!alure excessive, alors que l~('IIilia y est
Olll\ore abondamment représentée. Le déLerminisme
de la répartition de8 deux Clador,ereflo apparatt
donl' (~()rnplexe.

Il n'li lIIaiheureu8ement pas éLé pOtlllible d'étudier
sirnult,anélllent, le phytoplancton, tle sorte que
la IilliRon entre le phyto et le zooplalLt'lon ne peut
être déerile dans le cadre de ce pr0!l'rlllllme, On sait
que leI! tieux t'lllpèces de Cladocbrei\ sout, phyLophages
(f:l1adnp moin!" 8tric,tement que Pf'nilia) , et que
le nombre annuel de génératioJli'l t'Kt élAvé. Il e8t
probable que les fluctuation!! quantit ll.t.Îve!:l des
populutionf!l de Cladocère8 l'!uinmt de Lrùs près
colletl du phytoplancton, Un phénomène f!lemble le
c'onllrmer : la rapidité de la répon!!e de la population

, l'll'eutrophisation du milieu lor!! yeti pluies de cJét1em
bru, c'uLLtl réponse passanl obligllloirelluml. par
l'inl,tlrllllhliaire de celle du phyluplllnct.on, Cetle
rOp01l141J qutl.fli-immédiate llUX premil!rlltl pluiol\ (~arac

t.éril'le on rait l'entlemble du 7.oophml'ton do cf:'tte
t\PIJl(l1tl (lJl::l'IT et FRONT1Ell, 1971 ; FRoN'I'lIm, 1972;
LI:: HEBTE, sous presse).

r.rzh, O,R"o;.T.fU/" 8c'r. tlc,JmlDlIl· .. l'ni. XI, nO .3,197.1.' :JMJ·:J7:J.
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Fig. 6. - Répartition horizontale d'Euadne lergesUna en baie d'Ambaro è quelques datee du cycle annuel 1968-1969.

Cah. a.R.S.T.O.M., sir. Oc4anogr., uol. Xl, nO a, 19'1a: 269-2'12.
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FIg, 7. - Répartition horlaoQtala do P,eudeuphflu,'a lallfron'l'n bal.. d'AmbAro è quelques dates du oyole annuel 1968-1969.

Pendant la première partie de la saillon humide
on constate, dans la zone la plus proche de la côte,
des déséquilibres biologiques se caractérisant par
l'apparition de blooms phytoplanctoniques fugaces
(voir par exemple ANGOT, 1960). Ces bloomlil épuisent
sans doute trop rapidement le milieu, et disparaissent.
Ce déséquilibre semble se répercuter sur la population
de Penilia, qui commence par être très instable.
Evadne semble moins ressentir ce déséquilibre :
rappelons, Il ce propos, que cette espèce évite,
en saison des pluies, la proximité immédiate de la
cOte; d'autre part n'étant pas exclusivement phyto
phage, elle dépend peut-être moins immédiatement
des variations quantitatives du phytoplancton.

Ultérieurement la régularisation des apports fluvia
tiles permet au milieu marin proche de cOte de se
stabiliser, Le maximum de février-mars affectant
les populations des deux espèces étudiées correspond
au maximum de productivité primaire pour l'ensem
ble de la région (ANGOT, 1964, 1965; SOURNIA,
1968).

Quant Il l'explication du minimum d'intersaison,
et du second maximum, elle est encore incertaine.

Cah. O.l/,S.T.O.M., ,61'. Odanogr•• vol. XI, nO 8, 19111: 869·S1S.

BAINBRIDGE (1960) observe le phénomène du double
maximum de Cladocères sur le plateau continental
de la Sierra Leone (go N), et WICKSTEAD (1961,
1963) observe le même phénomène è. Singapour (10 N)
alors qu'il ne constate qu'un seul maximum annuel
è. Zanzibar (DO S) i ce dernier auteur propose dans
sa publication de 196.1 une théorie séduisante pour
expliquer le double maximum, lorsqu'il a lieu.
En raison de la rapidité de la multiplication, la
population de Cladocères croit très vite dès que sont
réunies les conditions ambiantes favorables. Une
population en expansion rapide ne peut se maintenir
plus de trois mois en raison de c1lvertl facteurs
limitants, au nombrjl desquels il faut compter la
surconsommation de l'oxygène. Le population de
Cladocères atteint donc vite UJ'l clin1 Qx caractérisé
par la ft dégénérescence 1) des femelles parthénogéné
tiques, qui donnent naissance Il un nombre de plus
en plus faible de jeunes, puis par l'apparition d'une
reproduction sexuée. Les femelles Il reproduction
sexuée meurent en libérant leurs œufs durables.
Il résulte de ces phénomènes une diminution de la
population, et une accumulation d'œufs durables
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contre le fond. Ceux-ci attendront 1 pour éclore,
l'Il.r:Jarition de conditions favorables en tete des
quelles WICKSTEAD place la température de l'eau
du fund. Un deuxième maximum de population
peut alors se produire avant l'arrivée des conditions
saisonnières défavorables è l'espèce : tel est le cas
dans les eaux de Singapour, où une légère remontée
de la température de l'eau en septembre-octobre
parait ('.oncommitante d'un des maxima de Clado
cères. A Zanzibar on n'observe qu'un maximum
de température, et un maximum d'abondance des
Cladocères. Par contre, au large de Freetown,
BAINDRIfHlE observe deux maxima de la population
de Cladocères, apparemment sans rapport avec
les faibles fluctuations thermiques du milieu. D'autre
part les mesures de température près du fond lors
deB quadrillages de la baie d'Ambaro (PITON et al.,
1989 i MAGNIER et al., 1970) n'évoquent en rien
un chllngement aignificatif au moment du maximum
d'abondance de juin-juillet, et certainement pas
un réchauffement juaqu'è la valeur de 28 OC avancée
par WICKSTEAD en tant que aeuil thermique pour
l'éclosion des œufB durables.

Des changementa physico-chimiques se produisent
cependant dana le milieu à peu près li. l'époque
du second maximum de Cladocères. Ils aont liés
è la cessation de la circulation de type «( estuaire 1)

è la fin de la saison humide, et è l'homogénéisation
de la couche d'eau néritique. Cette homogénéisation
est progreasive depuis le niveau du talus continental
(où elle débute en avril ou mai) jusqu'au voisinage
de la côte. Ainsi que l'ont montré PITON et MAGNIER
(1971), les «( poches) d'eau appauvrie en oxygène,
et enrichie en matières organiques dissoutes et sels
nutritifs, qui s'étaient formées contre le fond au
cours de la saison humide, peuvent alors diffuser
dans l'ensemble de la couche, provoquant l'apparition
d'un maximum secondaire de production primaire
(PITON et MAGNIER, 1972), puis secondaire (augmen
tation de la biomasse zooplanctonique : PETIT et
FRONTIER, 1971).

Il est possible que le changement de composition
chimique de l'eau de fond vers le mois de juin dans
les baies, et en particulier l'augmentation du taux
d'oxygène pour autant que les œufs durablea puissent
être sensibles à la teneur du milieu en oxygène,
induise des éclosions massives de ces derniers. Il
est possible également que le second maximum
de Cladocères soit simplement un reflet du maximum
seconq~irephytoplanctonique, ce maximum agissant,
soit en' tant qu'apport alimentaire renouvelé, soit
en tant que source d'oxygène. Il ne semble pas qu'à
l'époque considérée la teneur moyenne en oxygène
des couches de surface augmente; toutefois le phéno
mène pourrait se produire à un niveau très local :
la littérature signale, en effet la coïncidence entre

Cah. O.R.S.T.O.M., str. Octanogr., vol. Xl, nO .1, 19'13: 259-2'12.

l'abondance locale des Cladocères et la présence
d'essaima de grosses diatomées, relation qui pourrait
ne pas être simplement trophique.

1-5. Conolusion.

Penilia allirostris est un flltreur. Si l'on retient
l'ordre de grandeur de 100 millilitres flltrés par
jour et par individu (PAVLOVA, 1959), un essaim
de 7500 individus par mètre cube représente une
cllpacité de flltration de 0.75 mB par mètre cube
et par jour. Pour l'ensemble de la bllie, au moment
des maxima de mars et de juin, Ill. population de'
Penilia flltre d'après les chiffres de 1969 respecti
vement 24 et 69 litres par mètre cube et par jour.

Par ailleurs DELLA CROCE (1964), WICKSTEAD
(1963) mettent l'accent sur l'importance de cette
espèce en tant que zooplancton alimentaire pour
un grand nombre d'organiames, au nombre desquels
il faut compter les larves de Crustacés (en particulier
les larves de crevettes Penaeides) et les poissons
planctonivores (Engroulidae, Clupeidae, etc.), espèces
d'importance économique dans la région objet de
notre étude. Si l'on manque de données précises
concernant la biologie d'Elladne, dont l'alimentation
semble plus éclectique que celle de Penilia, on
peut cependant considérer que les Cladocères dans
leur ensemble constituent un maillon fondamental
des chalnes alimentaires dans les baies.

L'abondance des populations de Cladocères semble
être une caractéristique du peuplement planctonique
du plateau continental dans les régions tropicales.
Elle est signalée dans les régions de Singapour et de
Zanzibar (WICKSTEAD, 1961, 1963), le long des côtes
de l'Inde (GEORGE, 1953, RAJAGOPAL, 1962), de la
Sierra Leone (BAINBRIDGE, 1960), du Vénézuela
(LEGARÉ, 1961), dans le lagon de la Grande Barrière
australienne (RUSSELL et COLMAN, 1934) dans le golfe
de Californie (MANRIQUE, 1971). Les espèces Penilia
avirosiris et Evadne iergestina sont presque tOUjoUlB
associées, avec quelques différences écologiques.
Les populations subissent des variations d'abon
dance extrêmement importantes, liées aux conditionR
hydroclimatiques saisonnières. Le maximum d'abon
dance est double en certaines régions à l'exclusion
des autres. La répartition est limitée au voisinage
des côtes - les estuaires et les abords immédiats
des arrivées d'eau douce étant toutefois évités,
et semble coïncider avec la présence de zones produc
tivement riches. Il est extrêmement probable que
le groupe contribue pour une part importante à
la production secondaire globale de ces zones.

Manuscrit re~u au S.C.D. le 19 ftvrier 19'15.
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ZOOPLANCTON DE LA R~GION DE NOSY.BÉ
VI) PTÉROPODES, HÉTÉROPODES PREMIÈRE PARTIE:

A) ESPÈCES HOWNÉRITIQUES ET NÉRITIQUES.INTERNES

Contribution à l'étude d'une baie eutrophique tropicale

SERGE FRONTIER
Oc€anographe biologiste de l'O.R.S. T.O.M., Centre O.R.S. T.O.M. de Nosy-B€ (Madagascar)

et Station Zoologique de Villefranche-sur-Mer (France)

RÉSUMÉ

Creseis acicula se rencontre sur l'ensemble du plateau continental, mais avec un maximum accusé dans la
moitié interne. Elle forme près de la côte des populations extr~mement denses, qui commencent à se développer en
fin de saison sèche, puis s'étendent jusqu'au talus continental et au-delà à la faveur de la dérive superficielle vers le
large (circulation de (c type estuaire )) qui s'établit en saison humide. On constate deux maxima d'abondance, l'un
de saison humide, l'autre de début de saison sèche. L'ensemble de la population s'effondre à partir du milieu de la
saison sèche.

Pneumodermopsis sp., prédatrice de Creseis acicula, ne se rencontre que très près de côte, et montre un cycle
annuel très parallèle au précédent.

Creseis chierchiae montre en moyenne une diminution d'abondance de la côte au talus, mais son cycle annuel
diffère largement de celui de C. acicula : la diminution de saison sèche, de moins en moins accusée à mesure que l'on
se déplace du talus vers les baies, ne traduit que le refoulement de l'eau néritique interne vers la côte à cette époque de
l'ann':e. Dans les baies au contraire, l'abondance est maximale en saison sèche. L'espèce comprend deux formes,
sans doute phénotypiques: une forme à coquille mince et cannelée, strictement néritique-interne, et une forme à
coquille lisse et épaisse, néritique-externe. Des individus de morphologie intermédiaire se rencontrent, en petit nombre,
au contact entre les deux peuplements.

Atlanta gaudichaudi peuple l'ensemble du plateau continental ainsi que les eaux du large. Cependant les formes
jeunes semblent néritiques, montrant un maximum d'abondance en saison humide, lorsque le phytoplancton et le
zooplancton phytophage sont abondants; les adultes pouvant sans doute se nourrir de grosses proies et montrent une
répartition plus éclectique. Toutefois les individus du large pourraient, en partie, appartenir à une population
particulière.

AB8TRACT

Spatiolemporal variations of the populations of Creseis acicula, Creseis chierchiae, Pneumodermopsis sp. and
Atlanta gaudichaudi. Creseis acicula is found in the whole continental shelf but with a sharp ma:I:imum in
the interior half. Near the coast it forms very dense populations which begin to develop at the end of the dry season,
lhen spread as far as the continental shelf and beyond owing to the superficial drift toward the open sea ("estuary
type" circulation) which takes place during the wet season. One notices two abundance ma:tima: one for wet season
and the other in the beginning of the dry season. l'he whole population decreases drastically {rom the middle of the
dry season.

Cah. O.R.S.T.O.M., 8€r. Oct!anogr., vol. XI, nO 3, 1973: 273-289.
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PnCUI1l(jrllll~rm(lp!!i8H/J. /I/'Iululol'Y 01 Cresôil! acirula cali ollly be louml uery llear the coast ami shows an annua
cycle ",/,icll is IJuite /léII'aIM lu Ille /m'cl'clml:

Crellei!l chil!rchia~ ~/WI".~, ,mlhe UI'l'I'tllJe, at:l abundance decI'ease r,'om tlle coasl/o the continenlalslope, but ils ullnual
cycle ,,'idely clitrel'~ l''om Illat urC, ncicula, Tlle decreallP ellt/'illg tlle dl'y seUSOII, wllicli illlBSS all/llt~,~s mQ/'/~e.d as olle moves
11'0111 Ihl' ,:llo/Je 10/11(,1/'(1 tlte baYII, ,'eue.a/s ollly lire buck, 110lU 01 Ille illternal llel'Uic water lowa/'ds the coast at tlli~ lime
ul /lle year. 111 Ihe bal/S, 011 lite cOlI/l'ary, lite ablllldallce l'eaches its mu:ximum illlhe d,'y seasoll. The species is composed
(Jlb"'J l'J/'IIIH ,,'Mclt UI'e /I/'obab/y phellutl//Jic: ulle mi/h a thin l'ibbecl sheU, which is stl'icl/" il1tel'llal nerUic, and the
OUIIII' olle u'ilh a IIl110ulh lllic/,' slleU /lllIicll is extemalllel.Uic.Somespecimellswlticharemul.pllOlogicaUI/ int(JI'mpdiale
cali be 10111111 ill Ilmull ,/ualltitiell whetl the 1//l0 sldllemlmls meet.

ALlunta gaudichuudi iN la be 100IIId ill Ille /II/w/e continental shelf as wel/ as in the watel's 01 the opell sea.
l/O/lleUel', Ille YIJI1I19 fUl'nlH u/lfJew'lu be lIel·i/ic showillY an abumlance maa:imum in wei season, wlu'le llze /Jhylo/J/anktoJI
Will /lit! phy/op/lCl(Jie zCJIJ{J/unklon al'/~ abundunl, 7'IIe aclulls may {Jrobab/y leeel on biggel' flI'el/ àlld show a less
se/l'clive dixtl'i/mtion, 1I0wellel', the s"ecilllellH 01 Ille open sea miglll belcHig pat'lIl/ ta a parlicu/at· populatioll.

La lisle des espi'ces de Ptéropodes et Héléropodes
rencnntréell tians le plancton de. Nosy-Bé a fail
l'objtJl de pluilicurtol notel'l anlérieurctol (FRONTI RR,
19fi3, 19fifl, IUril; Q cl b, 107:111). Nouil nous préol:I:U
pel'ons ie~i de ln répnrlil.ion écologique ries formes
les plus abontlantl1s.

LeI'! espi'l'cl'! IIC dassent, du point de vue tic leur
répl1rliLion l'\pal ialc, en trois groupes prinl:ipaux,

."-' ElOpèces proprement néritiques, comprenant
der! formeH presentes llur l'ensemble ùu plateau
continenlal (ellJl'~ccll holonéritiques : CI'eseis acicu/a
et chiel'cllia!!, Al/ailla oalldichalldi) et des formes
plus spécialemenl nériLiques.internes (pJleumodel'
mopsis sp.) ou nériLiques-externes (Cavulillia /ongi
l'ostl'i,~ /ullaÎl'ullb-is, Clionina /onaicalldalu). Cel'laines
Hont ré~ulii'relllent, quoiqu'en pelit nombre, l'encon
trées au-dcl;1 du lalus conlinental (CresI'ilJ Clcicll/a,
Allanla gall/lichaudi).

._- EspPI:es océllniques toléranl un certain degré
de mélange rie leur cau t1'()ri~inc, avec: de l'cau
nérit.ique, donl' rencontrées régulit'!remenl sur la
parlie externe du plaleau conlincntal, principa
lement en Sll.iHOn sèehe : Limacina illl/ala (stallell
jeunes) ct ll'uchilormis, DiacI'ia quadl'identata danae
(Htocles l'~é!l) ct IjlUull'identala Ijuarfloitlentala, Allallta
lesul'w'i, lIplicilloide,'/ el tlll·I'iclI/ala.

Il convienl d'ajouter il C'etlcllisle quelques espllces
moins frétluellllllellt renconl..'écs uu-deHsus du plaleau
conlinental, suil qu 'clleM HuienL pl UH rllros, !loit
qu'clics lit! pi~nHI·lllll. l1u'exl:upliollllllllellltJnl ml
WI10 néril i1luC : fJiJllacinu inflala (adultes) d
blllillluidell, l.'I'I',~I'ilJ l)irYII/u, SII//io/a III/lm/a, lllla{ocy/iœ
Hlriala, Cavulillia /llIIyil'o,~lris uIIy"/ala, illl/exa cl
y/ablliusa, Dl'lJlIlu[Jlel'/l1J /J(lP ilio, ()œYUl/rllH /l'el'audl'elli,
PI'olal/ullla IJU IliIJy(J/i, Allanla pel'Imi, illclinala, IIlHca
cl ill//ala, Fil'%iclu clemarl!slï.

..- ESptll:ell renconLrées exclusivemenl au large :
Limacillfl /l'Hl/tll/I'i, t:'lI'il'I'iuu co/wlIIlI'lIa, BI/cliu

pYl'amidata, Diacria quadridenlala danae (formes
juvéniles) et lrispinosa, c.:cwolinia ll'idonlala el
gibbosa, Pel'aclis l'eticu{ala el 1II0luccensis, Cymbulia
sp., Curolla sp, lilt'ba corda/a, [)esmopll!/'us YW'dillel'i,
S/JoIIOiub"fll1chaell uUIJ"'ali,~, Notobl'rltlchaea macdo
lIa/cli, 1'ha/a.çso/"I"·Il,~ zallcleus, l1yeb'om!//es y/obululla,
Allallia /Jel'esi, 1)lel'oll'achaea Iu'/J/JOcam{JIIs, Ccu'cliapoda
placenla el l'ichal'di.

Dans ce premier arlicle nous lraiterons de la
réparlition écologique deI'! espèces holonériliques
et néritiques-internes. Ces espèces constiluent le
peuplement en Pléropodes el en Héléropodel'l des·
baies de la cÔle nord-ouest de Madagascar; cependant,
certaines d'entre elles ont une réparlition plus
large, pouvant comprendre à certaines époques de
l'année l'eau de surface au-deJtI du laln:; \'onl.i,wnllli.

A-1. Oreseis aoloula Rang.

Celle espèce e!lt abondante sur la toLalité du
plateau conlinenlal, el fréquente au large, quoique
beaucoup plus dillpersée. Les formes les plus jeunes
ne sont abondantes en zone océanique qu'aux
époques où une dérive de surface enLraine vers
le large des élémelils néritiques inlernes (FRON1'IIŒ,
1973, h); il l'opposé, les formes de grande laille
sonl beaucoup l'lus fréquen'le" au lar~e que ùal1s
les baiell. Il sem hIe donc que la repl'oùuclion de
l'ehpt'lco ail lieu l'0llr la plul'\ !-l'rande pal'L 011 lIIilieu
IllÎritil[uc j Ù pUI·tir do ctJlui-CJi la population "e
dissémine vers III lurg'tl.

A-l.I. I!;TUDE D'UN1~ RADIALI~ DE LA CÔT..: AU LARGE

(carte fig. 1). Une radiale joignant le fond de la baie
d'Ambaro au ll:l.lus continentul a été elTectuée il
cinq époques de l'année dil1'érenles (FRONTIER et
al., 1971 et 1973 b). Il apparait un cycle annuel
d'abondance et de reproduction (/lg. 2) : la population

(:(111. {J.ft.S, T () .\1 , 8"", Urr.'llIwyr" 110/. '\"', Il" ,1, 1(J'1S: :4'111-:480.
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Fig. 1. - Carle des stations.

apparaît en janvier sur la moitié interne du plateau
continental; elle devient considérable, atteignant
dell densités moyennes (1) de l'ordre de 1000 individus
par mètre cube il la fin de la saison humide (mars),
et s'étend alors au-delà du talull continental à la
faveur de la dérive de Rurface. Il en est de. même,
il pareille époque, pour la population de jeunell et
d'adultes; le maximum d'abondance semble se
situer, pour tous 101l stades, vera le milieu du plateau
continental. Une diminution de densité se manifellte
ù partir de mars (début de la aaison sèche); en même
temps, la population est progressivement refoulée
en direction de Ill. partie interne du plateau. Puis
pendant toute la saison sèche et jusqu'en janvier,
l'espèce n'est plus représentée que par une population
modeste en zone néritique interne, et par quelques
individus épars sur le reste du plateau et au large.
Des conrentratiolls côtières de véligèrcs apparaissont
en décembre, suiLe aux premièrell pluiel:l imporLantes.

A-1.2. RÉPARTITION VERTICALE. Des cyclel:l nycthé
méraux d'observations ù différentes profondeurs
ont été réalisés aux stations 3 (janvier et juillet 1968),
4 (septembre 1968) et 11 (aoCat 1966, février, avril

et octobre 1967). Ainsi qu'il a été constaté pour
d'autres groupes (FRONTiER, 1978, b), les profils
verticaux d'abondance obtenus aux différentes
heures sont très irréguliers et rel1ètent la forte
Ilurdispersion des organismes. Cependant lors de
Lrois sériell d'observat.ions (janvier il la station a.
février et octobre il la station Il) les prolils moyeus
nocturnes et diurnes diffèrent dans un sens suggérant
une tendance des organismes à clTectuer une migra
lion vers la surface pendant la nuit (fig. 3). Le cyde
nycthéméral rl'avril il ln station 11 ne montre
qu'une variation d'ensemble, sans doute fortuite,
entre le jour et la nuit i les sériell de juillet, aol1t
et septembre ne contenaient que de rares individus
djspersés sur toute la colonne d'eau. Quoiqu'il en
soit, la variation systématique d'abondance en
fonction de la profondeur et de l'heure ellt génér'a
lemént faible, et sanll aucun doute négligeable en
regoard dell variatiolUl saillonnières et géographiques
que nous allons considérer maintenant.

A-1.3. VARIATIONS D'ABONDANCE EN DIVERSES STA

'l'IONS NÉRITIQUES ET PROCHE-OCÉANiQUES. Une
année d'observations mensuelles Q élé réalisée aux

(1) Les r6eoHes sont olTectulles par trait oblique fond·surfac~.

Cali. (J.II.S. T.O.M., sl'r. OcéanoOr., vol. X J, nO 8, IfJ13: :418·1/89.
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Fig. 3. - R6purUtlons verUcullls Ino)'onnlls sur 201 il ,lB hou
rl'S do Crellels aclcula: u : sluLion a, Janvier 1D61:1 i IJ : sla
L10ll 11, f6vrlcr HI67 j c : sluLlull 11, avril 1\l67 j 1J : slal10n 11,
oclobru 1067. - 'frull ploln : mo)'onnu dus slal10ns du null j

lralL pulnlllhl : mO)'I'nllu dos slal10ns do Jour (N = nombre
mo)'en d'Individus pur récolle· récolles do 5 mlnult's uu
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géographique et sai~onnièredes espèces. Ils recoupent
d'ailleurs ceux fourni~ par l'étude de la rudiale
côte-large (1-1) el par l'ét.ude du cycle annuel en
baie d'Ambaro (1·4 ci-après), effectuées il parLir de
lraits fond-surface.

Les valeul's moyennes d'abondance (1) au" dil1'~

rentes sto.tion~, au cuurs du {"yde annuel lU6a-IUII,.
(moyennes cfTeduéll~ sur leI! moill, et Mur 1I~~ deux
immorl'lions de' récolte) peuvenL SA représenter l'lur
lin diagramme (fig. 4), où les l'lLllLionll sout disposées
le long d'un Qxe en fonction do leur éloignement
du talus continenLul.· La curte ries stations (fig. 1)
montre que ces dernières (',oIlMLituenL grosso-modo
deu" radiales, l'une allant de la baie d'Ambaro
au banc du Castor (sLations 3 A, 3, 4 et, ~ ou Y, 4,4 A,
ü, il A, 6i les deux premières st,aUons étaient. occupéell
le jour, 1I:l1l sUivanLes jusqu'a 0 A la nuit, la 0 li
l'aube) i l'autre allant de III baie d'Al11pallinduva
IlU htuw ùu Castol' (I\\.ntion fi OCl'UPOll Ù l'u'ube, 7, H,
UB ul. UA Ol~{'u(Jéull Ull jour) (2),
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J.'lg. 2, - Hudlulu oôle-lalus cunllncllllli Crolle/II ac/cu/u.
Trnll pointillé: v6l1g11ros j lI'ull ph'llI : sladus plus Ilgés.

stations 3 il 10, d'avril 19Ua ft mars 1\J64, suivie
de près de !leus ans de recolleM égll/tmumL mensuelleM
aux stntionl'l 3, 4 et rJ A (avril il ll.oOt 19(4) puis 3,
] 1 et 12 (lieplemlJrc 1964 li janvier 19(10). Les cundi
t.iunl'l g-énéralel'l de l'hydrolugie et du l'.ooplancLon
de ~urrace onl été expol'l~e!l précédemment (l<'noNTlI~R,
1966 c, H)70).

Les échantillonnages de plancLon étaient efTectués
par trails horizontau,x do mut aux immersions 2 et
10 111, ~uilo aux cunclusionM du para~raJlhe précédent,
nOllM adIlleli reml'l que 10M l'éllU1t.UI.M oht,(\IIIlM l"~ 1'111'1

I.!t.m" niveatls l'lant. relJrêl'lelltuWlI du III J'opurLilion

(1) Nous ruppolons quo lllules Ills Blul1s.l1qul.lS sonllllTocluées aprèB lranBformuUonlolli Bur 1UB donn6l!s dl' complago WRONTIGR,
1969, 1071).

(2) L'horull'o deB sll1Uons, 116 uux ImpûruUfs do lu nuvlgul1ull, Introdull uno liaison unlru l'nllornDJlcl! Jour/nuit at ln poslllon
Irllollruphlquo: lus BluUunB n{lI'IUcIIIOB uxlorlll!s BUlll uccuptlusln nulllluns lu purUc nord lie lu zono 6lulll6c, II! jour dunB la parUo Bud j

1CB doux bllios Bonl llcllanlUlolln{lI's il lIus 1I1'UI'I'S cOtr1puruulus, Inuls du jour Buuluml1nl. Il Buru lJonc BouvunllmposBlblu de Buvolr
DU prmnlur aborll ce qui, lIuns unu vurlnllon Bllrnlncullvo, rovhmt il l'un ul ill'uulru 110B doux fucleurs. 'fuutofols un recouponlt!lIl
avec lUB réBullalB d'oulreB s6rlcB de r6cuILos pIJrlnollru .parfols dc lranchcr.

. ,~

Cah. O./I,S.'.l'.O.M., Ill!r. CJcl!anofJr., /Jo/• .:'< /, /1" ,Il, 1,078: :J18-:480.
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Le profil moyen anlluel monLre une diminuLion
J'abondance de la cÔLe vers le large, rapide sur la
moitié interne du plateau conL.irllmLal, lenle SUI' lu
moitié exLerne j l'abondance de l'etlpèce aux slaliontl
du proche large est peu dilTé,renLe de celle constatée
tlur la partie la plutl externe du plaLeau. Les sto.tion8

rie jour et de nuiL onL éLé ditlLinguées, ainsi que
l'abondance des véligèrcl! d'une parl, des jeunes
Ilt adullctl d'aulre pal'l. L'allure dutl variatiolltl le
long du ~radient cÔLe-large etlt Lrès voitlinll pour les
deux caLégorictl d'organitlmetl. Les valeurs Lrouvéetl
(de jour) aux tlLaLions a ilL 3 A semblenL en continuité

Cah. O.Ll.S.1'.O.M., s4,'. Ocllanogr., 1.10/. Xl, nO .1, 19'13: :l'III·BaU.
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avee ceux de la radiale sud, rliurne, plutôl qu'aver.
l'eux de la radiale nord, nocturne. Cc dernier fail,
joinl aux observalions du paragraphe précédenl,
su~~ère que h~ différence entre les J1l'Ofils nord ct
sud renèLe la migration nyclhémérale (rappelons
qu'il s'agil de récolles près rie la surface). On nolera
que les valeurs moyennes aux slations 9 A el 9 U
(baie d'Ampasindava) sonl neUemenl plus basses
qu'aux slations 3 et3 A (baie d'Ambaro) el semblenl
en rapporl avec l'éloignemenl du lalus conlinenlal
plutôl qu'avec la proximilé de la eôle. La seconde
baie élant plus proche du talus que la première,
subil une innuence du large plus grande sur l'ensemble
de l'année. Par ailleurs, les deux baies diffèrenl
par le caraclère de l'influence côtière, la baie
d'Ampasindava ressemblanl bien plus à une zone
d'esluaire typique que la baie d'Ambaro, qui est
un (1 estuaire diffus 1). Il esl donc naturel de constater
dans ces deux baies des conditions écologiques el
des peuplemenls planctoniques légèremenl différents.

La densilé élevée d'organismes à la stalion 4 IX

esl un phénomène local.' En effel cetle station esl
siluée à l'ouverlure de la rade de Nosy Milsio el
bénéficie des conditions écologiques propres au
voisinage immédial de la côte. Nous ne disposons
malheureusemenl pas, dans le cadre de cette série
d'observations, d'échantillons récollés de nuit en-de~à
de la station 4 IX.

On note enfin une dilférence de comportement
enlre les véligères el les stades âgés au large, où les
premières semblenl se raréfier en moyenne plus vite
que les seconds, et par ailleurs n'ell'erluent qu'une
très faible migration nycthémérale. Ce dernier
point esl sans doule en relation avec le fait que les
véligères sont en grande majorilé apportée8 aux
8tations du proche large par lu dérive des eaux
néritiques (sai8on humide); cette dérÏ\'e esl limilée,
au large, à ulle pellicule superllcielle que les véligères
semblent inrapables de quitter.

Les résultats de la 80rtie du 24-27 mars (ng. 5,
traits plein et pointillé) sont intére8sants'à considérer
car l'espèce y est extrêmement abondante. La
population monlre un maximum de densité situé
entrc le8 Ue8 Mitsio et le talus continental (récoltes
de nuit). Les vèligères sont encore exlrêmement
abondantes à la station 5, mais en surface seulement
ainsi que now; venons de l'indiquer : (jf~OOO individus

, dans un trait de 5 mi.nules en surface, 780 il 10 Ill.

La dérive superficielle el la straLillcation sonl
particulièrement marquées il ceUe époque : on nole
des salinilés de 3:~,83 °/00 en t:lUrface, a'J,09 il 10 III

valeurs trèll faibles pour celle station -, 3·1,9H

il 30 m. L'abse/we de jelJnlls cl n'adultes il la
slatiun 3 esl sans doute fOl'luile (plancton parti
culier, lié il la présence d'un (1 hluulII ) phyloplaneto
nique). La migration nydhémérale, si UII lui attribue
la diITérence constal.ée enlre les prolils nurd et sud,
esl ici parLiculi<"remenl accusée; mais il se peul que
l'innuence géogl'Uphique inlervienne également.

A l'autre pôle du cycle annuel, le Illois d'août
se caractérise par une 'pauvrelé générale de l'espèce
tant au large que sur le plaleau. On note cependant
la présence de véligères aux slations du large,
alors que les slations néritiques n'en contiennenl
pas (fig. 5, lrait inlerrompu), ce qui suggère J'exis
lence d'une peLile populalion pouvant se reproduire
en milieu océanique, suivant un cycle annuel indé
pendanl de celui conslalé en milieu néritique.

Un cycle saisonnier se manifesle clairement en
Zone néritique exlerne (fig. 6, lrait plein). Le l'ylhme,
au premier examen, semble varier d'une année à
l'autre. Il est cependant possible d'en rendre compte
à partir d'un cyele annuel comprenanl une période
de forle abondance, allant de janvier ou février à
avril ou mai, et une période de rareté générale
pouvant néanmoins présenter des pics d'imporlance
secondaire (seplembre, novembre-décembre); ces
pics peuvent fusionner enlre eux el avec le dévelop
pemenl principal, ce qui permel d'interpréter les
variations annuelles. IJ s'agit bien sûr d'hypothèses,
lrois ans d'observations en un~ station isolée ne
pouvanl apport.er de certitude.

Les stations néritiques internes (3, 3 A, 9 A, 9 B)
montrent des nUl'luations d'abondance extrêmement
marquées, dans lesquelle8 il esl difficile d'apercevoir
un rythme quelconque (fig. 6, lrails interrompu et
pointillé). Il faut y voir l'en'el d'une extrl'lI1e sur
dispersion (animaux répartis en essaims denses dans
les zones oil ils sonl abondants), qui masque complè
tement, i:l nolre échelle d'observution, les val'ÎlCI ions
de type saisonnier.

A-I.4. ~TUDE D'UN CYCLE ANNUEL EN lIAIE

D'AMliARO. Nos observations sur le plateau conti
nental et le procho large dans un rayon de UO millcs
aulour de Nosy-Bé, ont été complétées par l'étude
approfondie d'une baie pendant une année complùte.
Vingt. quadrillages de 44 stations ont été elTedués.
en baie d'Ambaro entre novembre 19()~ et décembre
l 'dG9 (1). .

L'évaluation de la quantité tolale d'organillmes
dans la baic (2) aboutit ù la doscription d'un cycle
d'abondance parLiculièrcment nct (I1I,t. 7 a). Unc
période d'abondurwc va d'octobre à juill, et comprend

(1) Pour les condlUons gén6rolos d'oxécullon do co progromme, ot los premlors résultots d'ensemble: voir FnONTlER, 1.971,
1972 et 1973 b.

(2) Quonlltés totalo <lvuluéus à porllr ùes cortographles d'abondance, suivant une méthode plllnlmé.trique exposée olIIours
(FRONTIER, 1972). Les rllcoHes Ilu phmclon <llunl follos por troits obliques fond-surface, Intègrent 10 vorlullon verLlcalo.

Ca". tJ./t.S.1'.O.M., 8"". Ucl!anour., vnl. X l, Il'' .1, 11173: :473-:1811.
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deux maxima : l'un en janvier, l'autre en mai,
l'éparés par une diminution d',abondance en février
et mars, La population est beaucoup plus pauvre
entre juillet et septembre (1).

Le phénomène du double maximum a déjà été
observé, dans les mêmes ronditions, pour les
Cladocôres (FUONTIER, 1973 b) mais avec un calen
dl'Îer dil1'érenl : maximum en février-marli el en
juin-juillet, diminution d'interllilillon en mai. Nous
n'avions trouvé il ceUeparticull:\l'iLé aUCUlle expli
cation écologique cerlaine.

Le foisonnement de Creseis acicula commence
en octobre, c'est-à-dire au début du réchaul1'tlIDent
annuel mais avant l'apparition des pluies. Le pic
d'octobre est s\.!ivi d'un ralentissement, conslatable
sur l'enl:lemble de la baie. La populaL.ion recommence
il croitre en décembre, au momenl des premières
fortes pil,licll. La diminution de fin de saison humide
sernble correspondre ù une desslliure excessive du
milieu, la remonlée lie mai-juin faisant suile au
larissement des apJ.lOrts d'eau douce et à l'augmen
lation de la l:laliniLé dans la baie. Contrairement

(1) Il s'agit. Ici du nombre lolal d'organismes, quel que soillo slade de croissance. En efTel dams les récoltes, fréquent.es, où
l'espèco osl lrùs abomltmlo 111 forle propurllull de coquilles Jounes el adultes il exlrémlté bl'Iséo rend Imposslhle un dénombrement.
séparé des véllgères : ces dernlùros sunllnlliscernables au premier abord 110 l'exlrémlté délachée Il'une coquille plus Arée.

Cah. O.R.S, T.O.M., sf!r. OcllmlOgr., Llol. X l, /lU 3, 11173: :4'13-:489.
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au cas des Clariocères, le second maximum ne semble
pas coïncider avec l'eutrophisaLion secondaire du
milieu, qui n'est elTective au fond de la baie que plUll
tard dans la saison sèche; par ailleurs le processus
d'eutrophisation progresse du large vers la r,ôle,
alors que le repeuplement de mai en Creseis acicu/a
débute, ainsi que nous allons le voir, en face de
l'embouchure des rivières.

Les zonl'S d'abondance maximale lors des divers
quadrillagell semblent se centrer assez précisément
Flur des points situés en face des débouchés rieli
principales rivières : rivii'res Ambazuana (A) et
Bedradraka (A') au sud de la baie; important delta
de l' Husy 1\ l'est (13); delta de la Mahavavy au nord,
en dehors de III .zone étudiée, origine probable deli
hautes densitéli de populatiun observées dans l'angle
nord-est (C). Le peuplement de l'ensemble de la baie

Cali. o.u.s:r.o..u., /jlfr. Oct!nnagr., val. XI, Il'' ,1, 1913: :!1.l-289.

semble provenir d'une dissémination à partir de ces
trois (ou quatre) foyers prineipaux, dont l'impor[.ance.
relaLive varie d'un quadrillage au suivant, sans doute
en fonction des variations de débit des rivières
respectives. De novembre à janvier les trois foyers
fonctionnent ainsi alternativement. La chute d'abon
dance de fin de saison humide lie fait lien tir dèli le
quadrillage du 4 février, où des densités élevées ne
s'observent qu'en C. Le repeuplement commenre
à se manifester fin mars à partir de A', puis 'en avril
à partir de C, alors qu'un appauvrisliement apparait
en face de l'embuuchure de l'lfasy (il). En mai et
juin le foyer A' foncLionne seul. Jusqu'en septembre
la population est pratiquement limitée par l'isobathe
10 111, puis un maximum éphémère 'en octobre est
dû à l'activité des foyers A et A', En décembre
l'enrichissement provient de toute évidence de
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11 semhle que la plupart des individus dillparaissent
ent.re juin et septembre. Cela semble conl1rmé par
l'absence presque absolue d'individus de A'rande
taille dans les baies, alors que les tailles supérieures
à 15 mm sont couramment rencontrées nu lar/lP.
L'homogénéisllUon Baisonnière du milieu par(ll\
être un phénomène brutal, ayant des ronl'l';'rul'n"I'~

catastrophiquet; sur les populations en "ln,'1' (ri,'
Jtl~me, d'ailleurs, que l'apparition d(~s IIl'l'lIl iêrl'l'l
pluies abondantes). Par contre un petit conlin~ellL

de formes jeunes peut être entrainé au largel orH
de ln dérive de saison humide, et s'adapter aux
conditions du milieu océanique.

Cette petite esp.'lcll est plus t.ypiquement néritique
que la précédente; elle n'est capturée qu'exception
nellement au delh du talu!l.

Dans une note précédente (FRONTIER, 1965)
,nous avions signalé l'existence ,de deux formes :

l'une il coquille lisse, l'autre il coquille cannelée
transversalement et plus mince, ainsi que de formes
intermédiaires moint; fréquentes. Il s'avère que ce
polymorphisme coïncîde avec des répartitions écolo
giques différentes.

A-2.1. IhllDF. D'UNE RADIALI!: COTE-LARGE (fig. 9),
Un cycle annuel apparalL nettement dans les varia
tions d'abondance de l'eRpèce. Il semble débuter
il la fin de ln saison humide (marli) : les véli~èreH

deviennent nombreuses, localisées il la moitié
inLerne du plateau contineni,1l1 il l'exception de
quelqul's individus entrainés jUSl[U'aU talus par la
dérive de surface. L'enRemble de la population croit
ensuite jusqu'à atteindre un maximum vers le milieu
de la saison sèche; en même telil ps, elle se trouve
refoulée à l'intérieur de la baie, vraisemblablemenL
en raison des arrivées d'eau océanique Rur le plateau.
A la fin de novembre (10 dernière radiElle est exécutée
un 1er décembre) les véligères onL pratiquement
disparu du milieu. La population âgée se maintient
encore, se diBpersant en direction du lorge il mesure
que s'atténue l'inf1uence océanique, puis semble
s'effondrer au débu t de la saÎloJon humide.

On remarque, aux périodes d'abondance, un
parallélisme entre les répartitions des véligères et
des stades plus Agés, dont les rom portements écolo
giques paraissent en tous points identiques. Il
semble y avoir une seule période de reproduction

,intense dans l'année, limitée il la saison sèche i
peu d'adulLes par ailleurs subsistent d'une année
sur l'autre.

Sur la figure 9 Oll a égalemenl porLé l'extension
radiale, il chaque date d'observation, des formes à
coquille lisse et à coquille cannelée. Il appe.rait

A-2. Oreseis chierchiae Boas.
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quéo, ainsi que la présence de formes InLermédlalres (1).
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l'activité du foyer C, dont l'influence s'étend loin
vers le sud grAce, semble-t-il, il un courant côtier.
Les observations ont malheureusement été inter
rompuefl il cette date. Nous n'avons pas pu disposer
de données débimétriques concernant les différentes
rivières, et qu'il el"tt ét.é intéressant de comparer
aux répartitions d'organismes planctoniques. Nous
ne disposions pas non plus de données phytoplancto
logiques. Le -déterminisme du déclenchement des
multiplications intenses de l'espèce reste donc Îl
découvrir, quoiqu'il soit il peu près certain que les
rivières jouent. un rÔle fondamental. En t.out état
de cause le développement d'oetobre reste paradoxal
puisqu'il ne correspond il aucun apport d'eau douce:
peut être est-il alors dCl, aven un certain temps de
latence, à l'eutrophisaUon secondaire att.eignant le
fond de la baie dans la seconde moitié de la saison
sèche.

Cal•• ().R.S.T.O.M., B/lr. ()cdanoyr., Iml. Xl, nO .1,197.1: :47.1·989.
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A-2,2, RÉrAHT1TIO:'o/ \'ER'rJCALH, Les cycle" fl'obller
vations aux ilt al iOllll :~, 4 et Il ne permettent de
meUre en p\'idence aurune migorat.ion nyrlhémérale,
Les prolil" lIIoyenll sont. plu!'! irr~gulierl; qUI} pour
l'ellp"('t' prél'f'denlt'; t'leul celui dl' janYier ft la slatioll ~
munIr!:' un fort maximum pri·" de la "urfal'e, et une
rllrèfac\ iOIl vers le fond phénom,\nf' en rlipport
1\\'l'r la "traliflral ion al·t'I'nlu~e de III ,'ouI'hl' ,l't'I\II

il. I.'t'tle époqut' (Iig'. 10) : l'e''p'\('e ~elllhll' fo .... itl'r ItlS

l'uuches profondetl dan~ Iplll.{uelle1'l ~l' prmluit. du
fait de la rirrulation (' l'~I uaire ). une arriv{>t' d'el\U
océanique.

r'I'!>! il ('1' niYt'f1U qllf' l'on fl'll"Olll"" d.." fnflllt'''
inl.efmédiaire~ (u i,) "Uf la 1i~lIrp ~I,. Il ",,1 Il'Ilit illl"
de rOllllidprer que la forllll' (1 "julII,·I,·'" 1) dl' CrPIl(';,~

chierch;(lp e"t néritique inll'fll", Hlor~ '1111' la forme
« lislle 1) est holon{>riliqul',

L'horno~énéilé cunstatée danll l'é\'lliution annul'Ih'
de la population sUg'lli're que ce pulYlllorpllilllllfJ
esl phénotypique. l't lip au g'radient de condilionll
physicochilllique:, l'nt rI' la ('lit.e pt le talll1'l. pluU'!t
que lIénotypittUl',
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FIl!'. la. - Répartition verticale moyenn!' de Creseis chierelJjrle
pendant le cycle nycthéméral dl' janvier 196R Il III &.ta 1111 0 3
(N = nombre moyen d'Individus par r~colte • lrulls de 4 mlulJ-

les au llI!'t «Luclf!'r '. Prollis hydrologlqllt's : T. 8.

que la seconde est beaucoup plu~ néritique que la
première; ceUe-ci atteint au conlraire le talull
continenlal, sauf en aOlit lorsque la population
dans son ensemble est rt'foulée en direction de la
<,ôl.e. Les airell de r~parlition des deux formes lit'
rerouvrenl dans la part.ip médiane du plat,eau;

A-2.:t VARIATIONS I)'AH(;NU.\:'IOCE EN 1>1\'EH~E1'l l'T..\

TIONS N}o:RITIVUF:1'l ET f'ROr.IIE-OCI:;ANI'.'l!K";. On
constate (fig'. Il) une dérroi""Qnre rél(UW'fe tI.'
la rùle \'t'rs le lar~e, Mais 1't'~I"\"I', ,',»11 rail"'lllf'1I1
:'t la pr{>rédenle, nI' forml' jallllli" rll' gr(l~~"" ,'ont'ell
1ration~ pri'" ri l' IR ('tiLl' 'Il''' rt','oil r'" "olltt'IIQnt.
plu:, rlf' 11100 inrliddlls "onl t.'x"l'pl iolllll'llp.~: l'IlIT..d if
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Fi~. II. - \'ariall"l1~ ,l"lIhlllld,,, .... , ,h' Cre.yp;,y rh;rrrh;'lP "ni l'" III cciII' l'L l'ncélln. ~loY"lIfll'~ plllll III 1"·'l'i."I.' ,1\"11 1\f1tl'IIIU"~ 1~1t;1.

J..'!' sLalions snlll displl!"'I'!' 1.. IIIII!! 01'1111 IlX" ~lIi\'lIlIl 11'111' .lisIIlIU'f· nu IHIII!' cnlllir ..."lnl. '1: ~ l'lll','lif IIln~I'" par 1''''''11/1" Iroll- .It·

a miullics il '.! ou 11111111"1111""""'1011,1111 1111" ''l'''''!!lIl1ltoIT ,,1,1'1'1111 pniolilll': vÎ'li/!,"r,'s; trllil 1'It'",: !lllld.,s pllll'I\I-(""
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FIg, 12, VarlaUonB d abOI\.ltmcl' d,'8 form"tl 'lIB9(' « l'l «cl.IlIOl'lo"l' .' d" 1:""Mn, clutfc!li"e. MoYl'nnl'B pnur 10 pl-rlodl' dl' Bl'pl('mbrll
1964 è Jan{lpl' 11166. L", c..ndllionB .h! fl'C.)II.'~ lololll 11'8 1II~III1'B 'JIIP. pOllf II'lI f!llnn(oes d" III IIgUf(, II.

m: IlIum ren~onl.re est de 9HIIII véligt-re!l à lü IItation
9 B p.n nove'llbre 1963),

1 P I,rofll moyen annuel ré\'ioIt', t'Il zones nérit.illue
extt rne et proehe oréanique, une JllTérence faible
num ~ignifil'Ht.ive entre la rüdi,'all' nord inuit)
et la rarlifllp, llud (jour,: la dil1'rrelH'" est de senll
in\'erse ~'''II le:l vélip;I'1rp~ f'l pour lei.' :ltadel'l â!l~~'

Il n'p:ll pa" pOIl:lible de l'a\'oir :oi l'Pt! e \'Ariation etLl
du.' ;'1 une migration nyd hi'lIll"rale, qui n'avai! pail
pu PI r. lI1i~p t'n p\,idpnl't' l'Hr d,'" l'yl'1eA n~'d h~méraux

niais lIurllil pu I~I r.. M'relablt, il l'I~('hplI.' Ile l'llnn~e.

ou il l'elTe\. j,rtoof.rrll.phique. ()II p"ul "ependant
rpnlal '1upr qur Il''' \'élij,rprell {olonl 1l~·~I."lIlatiquement

plUf; llblludanlt'" l'n bai .. d'Alllpll"indava qu'en
baie t1'Amharo (r'ellt la i'\itua.lion inverse qui tlC
prùdui8ait pour l'esppce prél'Pdente), pl rettp parti
rulfll'ÎJ ,', pOllrrait. :,e réppr"1I1 t'r filur It':' zonell qui,
dl' PUI' la lopolIraphie. l'" I.rltu"t'nl l'OUI' lïnl1uen('t'
rpi'\pel" iw d.." d,'u:" haies. Il''I'i'\1 e quP l',,tt P dilTért'llcc
pourrail n 'I~I rI' "ue qu'aux alt'a:, tif' l'l,,'hnnlilI,,nnag'e
J1\t'n"ut'1 d" ,,1111 ion~ éloil1:nPI'~'

La oiin"~"I'III'e dl' II rOlllporlt'lIIt'nt Il !'nt.rt' It'Il
slaJes ju\'énij,·" t'l. àg-éi'\ (di/r,"rl'n('t' qui apparaît
nOIl sf'ult'llI ..nl fOur le profil annlll'I llIoyen. mail>
lor... de la plupart. drl' Ilorl.it'~ "on~idérl'pfil i ...olplllenll
r"IlLe l'wb/élllai ique,

I.t'I' l'orlll'''' ,,1 i"file ,) el II l'ann,'ll'e 1) lOI' réparl i"...enl
.'onl'orllll·'11I1'1I1 ail ~,whfoma ,Ifo!.t'allé plu" haut. L'n
l'rofil 1l10Yl'II ohlt'nu il parI ir de" ,,1 Hl ion,. :1. '1 et
12 polir la pl'rioll,' dt' seplt'llIhrl' HJti·1 il jUII\ ier 1961)
IiI!, l:! 1110111 rI! une dt"'~roi",,"n"I' "el'... Il' larj1:e

'''';(111'11111' l'III~ rapidp pOlir la "t'l'onde forllll' 'IUt'

1:1I1t. fi. 1. " TJt. \1. ", 111"'111' .. ,/,..• J' J \ 1. Il'' .;. ni;::: '!7:l-:!.\!J.

pour III premipre, La prél'llmre de eoquillel'l l'ttnne!pel'1
au-lit'Iil 1111 lalul< n'est ron~l.atée qu'à l'épllqUt' du
maximulII rie la dérive vers le large, el strid l~lIIent

E'n llurl'lI,ce.
Les l1uctuations d'flbondance aux stations indivi

duelle... (fil/:. 13) apparaitltlent aSl!lez signillantes
pour 1!I(j:J et 1964, mais deviennent beaul'oup plus
confu"",. la I.roifolii'lIIe annpe. Happelonil qut' l'annpe
19/if, ,,'il ait lIIonlr~t' fl"":'~~ aberrante du (IuinL dl' "(Il'

dett ,'arial ionK I!lail'ollni,"r":l de 1','nllPmble du ZIIO
plandon \FRONTŒR, Illill : l'oligotrophisatinn du
milicu npritique, rnnl\I"/'ul i\'e à ~on homogénéillalion,
semhl" s'être produit t' d'une façon plus atténuée
que Jt'Jol autreH années ~urtout qu'en 1964 -, III'
lIorll' que beAuroup de formeil lypiquement np.riti'lll"l'
monlrent. lorI" dt' la ttaison st-che 19H5, une dilllillu
IÎnll d'~'Tpl'I il' IIl1linl' imporlantt~ qu'hahillll'lJellll'lIJ,
C'eJolI pr~,'il'l"III1'1I1 ('e que l'on ohl'l'r"" 1'0111' (:rl'lIl'i,~

chin'chial', l'our (:l''',~I'j,~ /4cicu/a. p:lpi'"" lIIoin~ sI ridl'
ment nl'ril il/III', l'/lnnée Hm;, nt' préllen\.e pail rll'
ttinl/:ularité. l'l' '1l1i lt'ndrait à MnllInLrer qut' pour
l'eUp pllpi'r.e la diminution de la population en l'lail'(,"
st-rll,' 1'81 iIII rinsi'que fllur" qu't'Ile ellt ri ircl'l t'1Ilt'ut

dPll'rlllinée pflr l'arri\'éf' d'eau oréanique l'hez
(:. chie/'l'hint'.

La pfrind,· J'aHil 191i:i ù IIwr" l\lIi4 t'I'll lIIarquéE'
par l'a!lerna....t' ll'un.. prri",J" ,J'abonlian".. el
d'ullt' période de rart'Ir polir (:/'pspi,~ chiprl'hiflP. ,.:ur
J't'II"I'lIlh/.. dll p/alE'llu. IIlai" on ob"ervp un d",'alagp
l'hrullolug'i,p... enl rI' les ~latioll" néril iqut'" t'xl t'rnes
,,( inlernf''' : I,~ dl'\'ell)ppelllt'ni d" la pOJlulal ion
,'11I11menl'e l"'HII"IIUI' plll,; Il,1 allX l'\Htionl' L s, JI



- 99-

1.IIorI.ANC'l'UN II~ LA IlRlJlON hB NOt:lV-hR - VI

N

IIIIIIl-

100

'0

1000

100

\0

\000

f\\J' \/ .• \

1 \1 .

( \
!

{=
_ villllilll

It8dll 811@8

StBllon 4 -+- !ltBII~n 11

100

10

AMJJASONDJ FMAMJJ

1963 1964
NDJFMAMJJASONDJ

196& B6

Fig. 13. - CreseiB chierchiae: abondances mensuelles aux stations 9A, 3, 4 el 11. N = moyennes des elTectifs des
récoltes è 2 et 10 m.

qu'aux stations 3 et 9. On constate par ailleurs,
à toutes les stations, une chute catastrophique en
décembre ou janvier suivie d'une reprise de crois
sance se prolongeant jusqu'en mai. L'absence de
formes âgées à la station 3 entre février et mai
1964 est sans doute fortuite. Par contre la reprise
tardive (novembre, au lieu d'aolit-septembre), à
la fin de la seconde saison sèche observée en zone

(;a1l. U.R.S.T.O.M., sIr. Océanugr., vul. XI, nO 3, 191.3: 213-289.

néritique interne, est sans doute liée à l'intensité
de la pénétration de l'eau océanique en 1964. Remar
quons enfin que la chute de population caractérisant
la saison sèche est maximale aux stations néritiques
externes (et en 1964), atténuée aux stations 3 et 9 B,
et. ne s'observe pas aux stations plus côtières 3 A
et 9A.

Le remplacement mutuel des formes lisse et
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Fi~. I~. -. l'C1l1r""lIIUIl"~ dl' fnrllll'S a II~~,'~ ", a ClIllnl'ltll'8' l'l .Inlt'rmédllllr.,~"d... f:reHel., "/jierchiue il ID slnllon :J l'n Illl:l3·llJ6fJ.

l'IulIlelel' 1"'111 ,',t r.' foIui\'i ... In Ilt.ation :l -- foIl atiun
1'1 Icllllll'Il., ~.' l'Hil II' plll:< nt!! (1'llIent l'entir l'alternanc'l'
dt, 1ïlll1uenl'l~ c'tit ii'r.. 1'1 d., l 'inl1 uence océanie. ue.
I.t':< ('hangeml'nL:< de population ont lieu de façon
brlliaie l'n aotH el novembre: le8 formes lisses doml
nenl il pr.'o:o; de 1110 n~ d'aOllt. à novembre, lail'sant
la plRre aux formes l'anneléefol le reste de l'année
(1111. 14). La prptlence d'un petit pourcentalil:e de
l'orllle:o; illiermérliaire!l t.empi're un peu le phénomrne.

A-2.4. f:T·I'OF.: n't'N C,YCLE ASNt:I':L ~:N BAI";

1l·.\~IB"IW. Le nombre lutai d'organisme!! contenufol
dHll!l la haie monlrl' 1 f11l. 7 L) une diminution ratafol
Irophiqllt' au I1wrnenl dl'!l premii'retl fortel' pluie!'
(dPl't'mbrE'-jHII\'iE'r) - phénombne déjà remarqué
t'II Hlfi:l-I\;•. Il !le produit. là un dés~quilibre du milieu.
dt'jÀ !lill'IIHlr au sujet des variations d'abontluDl''''
rll' /Jmilifl 1FIWNTIJo:R. 197:1 h). Dès février il l'e
produit. unI' ·rl'lIIont.ée rapide. à la suite de laquelle
la population croit plull lent.ernent jusqu'à un
maximulII !lilué en juillet-août. Ce profil ne ressemble
r1onr' pa:< (llauf pour ce qui est de la chute de densité
l'n circ'cmbre-janvier) à relui montré par la st.ation
:J :,ituée il la limite exlérieure de la baie. L'échantil
lonnulle r~alillé en baie d'Ambaro loril rie ces quadril
lallell rE'présente une situation en moyenne plus
côtii're que la loltalion 3; la diminution de ..aison
l'i'dle n'apparaît pail. ainl'i qu'U avait é\.~ c'onl'taté
aux stations 3 A et Cd A.

En conclusion l'espèce lolubit : (a) d'une parl tlur
l'ensemble du plateau une diminution brulale de
densité en début de saison des pluietl; (b) d'aulre
part une diminution de saison sèche, d'autant plus
lIlarqure et d'autant plus durable que la pénPlration
d'l'HU O('t"Hnique e~1 plus importante: lIIaximale en
1CdU-t pour l'ensemblt· das t.roitl années conilérut.iveil

ét.udiéeil ci-daSilU!l; ~td' llilleurl!\ maximale en zone
néritique ext.erne, plu!! I:llLénuée à l'ouverture des
baies, inobFlervable à l'int~rieur des lII~melol baies.
D'autre part. la présence d'individuil en surface
aux stations du large est strictement liée à la dérive
iluperflcielle de l'eau néritique. maximale en fin de
saison humide. Bien que fortement traumatisée
par les premièreFl dessalures de l'année, Creseis
chierchiae peut donc être considérée comme une
espèce indicatrice du peuplement néritique (et, en
,'1) qui concerne la forme cannelée. du peuplement
néritique interne). En dehors de J'inl1uence océanique
(c'est à dire li J'inlérieur des baiel'l) le maximum du
développement se situe en saison ili'rhe; mais l'espèce
el't extrèmement sensible à une pénétration d'eau
du larllle dans le milieu, d'où. lors de cette même
!lail4on sprhe, un dépeuplement de.. parties externes
du plateau. Remarquons que celte sensibilité aux
apport.il ocpaniques avait également été constatée
lorl' du ('yde nycthéméral de janvier 1968 à la station
3, où l'eFlpèl'e ~yit.ait les couches profondes siègoe
d'un rourant du large vers la côte.

La rart.ographie des abondances aux différentes
dale!! révèle une (e patehiness ,> importante, et des
~radients occa!!ionnels sans doute fortuits (FRONTIER,
1972), Nous ne la représenterons pas ici.

Les individus capturés en baie d'Ambaro lors des
quadrillages sont généralement à coquille cannelée.
Cependant., en aoO:t., de!! formes lisses apparaissent
en une tltation de l'angle nord-ouest de la baie;
en !!eplembre et octobre la population est presque
uniquement composée de formes lisses; le pourcen
tage de formes cannelées recommence à augmenter
au débul rie novembre; et en déeembre toutes les
coquille!l Ilont ranneléefol. Les phénomènes sont donc
idenl.iquelol à t:eux obFlervés Ilur trois ans à la station 3.

r:uh. fJ.R ...... 1'.fJ..H., 8/1r. Or,s'III"!lr., lIol. XI, n" .'1, 1117:1: ~7:J.!!1I11.
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Fig, 16, - RépRrUllofl li.' P"eumotlermllflliis HjJ. l'fi hlll" ,J',\mharo il l'III'II)lIl'8 dllll'M tin "~ ,'h' 111111111'1 I!Jü" 1!lIi!' l'IIl11plll'''1' il III
ri'r"Il'lllIon dl' Crel/eis "CiCIIIIl aux lIL~ml'M dull!8 : 1111, '" •

A·:t Pneumodermopsis Sp.

Ce petit Gymnollome (l'esri'I'e n'a pas ét p Mter
minée) se rencontre llporadiquement llur l'entll'lIlbln
nu plateau conlinental. et plu!! rrl.nJ1i'''rl'mt'nt Il''''p,
pri'!! de rôte dantl les baies. Le", quanrillag't'''' de la
baie d'Ambaro Illonlrent, unI' l'orrpllponnanl''' remar
'Iuable entre lel' réparli 1iontl dt' ('ettt' etlp""'e, aux
';puquel' où ellp forme det! ron(~t'nt.ralion"'. cL eelle!1
dt' (,','pspill llcicula (f1~. 15), ~Jo:NT7.-BRA<:ONNOT

191ir1: !!i~nale t'n Mpniterranée le l'olt' prédatnur
de JI"pllm(Jdp,'m"/I,~i,~ IJIlIlCidpl1R viII il vil' detl Crp,~pil/,

I.a Jn'\'lIe rt'laLiorJ t.rophique Il l'ans tioul(' lif\u id,
1.,' n'lIl1hrf' total d'nrg-anillllleK rlan14 1" !taie ilIOn 11'1'

1111 "~'I'II' allnuel (1iJ,.!', 7 ;'1 (·omprenanl. un maximulll
l'ril1l'Îplll l'o'irlt'itiant. avt'I' II' l'rl'Iuit'r maxiullIllI nt'
(:"(".t'j,, aric/lla ('1 Ip/.ti·relllcni néral~, t'l, un maximum
;111 {-nu'; il la lin dll seconrl maximulll ne (:''l'I/I'i,~

jllin).

A- l, Atlanta gaudichaudi SouleJ'et.

C"II,~ ""/ll",'e 11I0Y"IUIt'I1It'nt abondante est. 1111
di'lIu'ril f ri,,, rtig-ulit'r du plancl.on nt'rif j'lue. ll1ail'
Il' t',,1 pa" POIII' au Lanl raradérislique de l'e rlanl'\ 011
1'11 j"IJ Il't1ll l" r"w'onlre au large aUllsi fréquelll1l1ent.,
'1""j'III','n IIloilldrl' abondance, En fail. plllllieurll
.111111'",,, d'oh"I'rvlll ions n'ont pal! permis dt' I!t",'ouvrir

0,/,. O./I ...... ,'/',/J..\/ .. ,.ér, ()c,'anogr" l'Il/. À J, "" J, 197;]; :!73-:!89.

une tt'ndRII('p netle dan" ln r,"pHrl ition horiwnlll.lt'
pl vt'rljrale de l'CRI.II'''''·, lIn n'oh"'t'r\'!' pail non l'Ill"
dt> rpparl.ilion lliJ,.!'n iIl''ul i\'l' dIl pourrentü~f! dl'
véli~i'rcs : l'e14p'"(''' Ill'mble Ill' l'l'produiro parlolll,

L'élude dl' ln "Ildilllt' dllt'-orl'lln I-'IION1'IER 1'1 fIl ..

1971) montrt' IInl' dilllÎnlll ion d'abondRn,'" Illlr
l'enlleruble dll pllll l'HU "0111 inenl nI l'n tllii:'on "i,,'III'.
et le profil d.. d,;11I11 d';"f'llIbrt' "'Il,.tg'èrp un 1'1'111'11
plemenl à pürl il' dll llir~l', ~Iai" l't'II.' unique l'prit' d,'
récolte!! ne :,aurHil !lllioriller unI' "on<'!ullion,

L'abondanre /.l'élll"I'nlt' 14l1hil d"" variation:, 1Il\i,~on·

nii'rt!tl irnportanll'l', idl'IJ! ÎIIIII'" /lIlX dill'rl'l'nl.ell :,Inl iOIl'"
il la variahilil,,; nll'aloir" l'ri'14, 1It'IIx ilPrit'1I dl' ('1"1'011('11

fOllrnisFlpnl IInt' illllll,w ,'Iair" dl' ".." variation:, :

la) l.a IUoYt'nllt' polir' ,'hH'III" llilli:, tie14 Il.bundlllll't'S
l'l,' l'e,,,pi'('e dRII" Il''' dilT{-rt'nl t'" rprult es ell'",'IIII""l'
all-dl''':'lIs dll plHIt'all ronlirll'nllli 1'1 ail l'I'ol'lll'
larl.!'" 1 IiI.!', 1tif, (In oh"l'r,,' un.' Ill"riodt' d'abllnd:lIl1'"
allaul. d" dp""llIbr.. ù lIlai. l'lli\ i" (\'lIru' p('l'Il1d .. Ih'
raré'fal'l,Îon, 1'0111 t'foi" la sai:"1/l ,:i,,'h .. 1\lIir, ..... ,.ÎII!.tIl
lari:,p. aiusi qllt' 11011" avons t'II 1'0I'I'H"ioll de Il'
signall'r : III rard'" d.. 1"'''pi'''1' Il' .. ,,1 l'll'l'l'l.i,,· 'Ill'en
auùt el :,eplt'lIlhr,': ,'n jllin jllilltol ,1'11111' pHI'l , 'll'Iollr"
l't no\ "llIilr,' ,ralll l'l' puri la l'0l'illai illll 1',.\ ab"l1
r1antl', 1I111i" il ,.'ll!!il 1'''''1'111 il'lI"IIIt'1l1 d,' \ ,"Iil.!','res
el d'indi\ idu" tri'" jl:'UI1I'''. aloI" que le" "tildes phl
àg-ti,. tle Iruu\'t'/lt au l'si rar,;lii'" ,/11" les fllllr,'· anlll',,·
lt pareille "'pu'lu!', fIn l'UP''I'II1'III'rH "" !ellllll"1l1
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Fig, lEl. ~, Vllrlllllond d'abandunoe ,l'.-\lIanlo "aU/II""'",rll
uuxstaUonsdu plateau oanUm'nl.nll'1 "'1 pr(lrhlllnr'Il" 1'1111'"
IIvrll 1963 ~t Janvier 19t18. N = nOlld,,·1' moyon d'hul ll ,,\'1,

pHI' rtlcoll,...

CAt acc,ident d~ la faible oli~oll·0l'hiBa!.i()1l du milieu
tIl"ritique lors de IIi ~aison 1011'1'111:1 1965, et l'on peut
penser que seuIl' Illll stades leI! plul! jeunes, qui
s'alimentent dt' phytoplanC't,on tlt, de micro:l.Oo
plancton, I4nnt all'ectés par la pénétration d'eau
océanique QU-deSliluil du plalp.AII. Les formes plus
âgées sont carni\'orell, vaui IHI'. E't adaptées aussi
bien aux conclit illns océaniqul'I' qu'aux conditions
néritiques; leui' disparition il partir de mai est dol'lc
plus vraisemblablement un phénomène biologique
intrinsèqutl (n'empéchant pu, apparemment, les
adultes survivants de pondre, ce qui explique
l'apparition des populationl! de véligères quand les
conditions trophiques sonl favorables li ces dernières),

(b) Le cycle annuel t'n baie d'Ambaro (fig. 17)

lIIontre une augllltmLation rapid., 1111 nOIllI'I'" 1\ 'iudi
vidull en novembre-décembrt', l'lIi~ 1111 l'"lier, Il''
prolongeAnt jusqu'en juillet. 1. 'PI1'tll" ir ",,1 ...ar ~ontrt'

trt>s faibl,· d'aollt li octobre, La l'rul'0I'1 ;.Jn de v~li·

gères est ell général de l'ordre rit' iIU il 'iU %i touterllill
elle a!.teint, 85 ou YU ";, rI'un" pllrl, lin dé~embre,

d'auLrr. 1'"1'1 en juin-juill..1 : ('111111111' sur l'emll1mble
du plll.It'1I11 en 1965, 111 IIItlinl it'II d'une ,It'nllité
importanl " en juin et jllilltll r"nète l'aboIlCIAI'I'
deR véligères et. des i/lllivitiuli Il'''''' jeunes. CI'U'·'
ne disparaisilent qu'tm HIlM, InrllqlJl' la pénétrtll illl'

d'eau oC'éanique atteint hl hai,' "1 'fue le ph~'11I
plancton et lell populationl'l ,l'aulllltlme de JII" i,
IIlilll' (t.p.I" '(II" Il!fl CladIJl'I"r('Il) tI'eft'onrlrent.

":11 ('olll'llll'lioll, seuicli It'Il l')al'l8es It'I'l plul:\ j('I" "~

c'uulltiLuerait'f11 une pCl pli Ill.1ion lit! t~'1I1' lIéritil{ul'
lIaus dout,e furtement rlpp"ndl1nlt' ,1.,. la préRen l '

d'un phytoplant'Lon l'l d'lin llIirruwuplon,'t,on abon
dan!.s.

r.I.'ptlndant la prél!ence régulij.rt' .ft' l'~''tlf'''' il
IOUIi l'les stades de croissance aux Illul&uns leI! 1'11I~

éloi~nées de la côte (station 13) et dans des condil ÎtllI~

telles quI' le peuplemenl h partir du rlateau contiut Il'

tal apJll\I'I:1l1 fortl'IIll'lIt illlprobable, indique l'e"illII'III't'
d'une population '·II!.iiorement adaptt'te au" conllil ;"nl"
du large. 11 est. al'lllellement impu8sihl" d,· l'llt\' 1/'

si la population nérit.ique et la populatiun 1If'f"111i i'l'Itl

d'Atlanta gaudichaudi sont séparéell Ilénétiaut'I,·t'Ill.
Il semble bien exister une lé~ère dilréren('l' 1I1flrl '10

logiqup; une étude biomHriqutl IilprRiL ~'lIf1 '" "Lain
inl AI'('t mais n'a pas ét.é llITlwt,Ufl!.

iUClnUBcr11 rer;u au .....1.'./1. le 1,~ f,.·~j8r un'a.

/OllON

11..,....-...----,..........,,.............,-.....,---,.-...,..-....,..-.......'-......- ......-..,...-
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1966 1969

Fi!!. 1;. Cycle 1I1lnuei ,m blli .. ,L\mhllrn : \'lIl'il1li"J1~ ùu non.llrll d'Individu~ ù·.4Ilanla 0''''

III ""i;. Lps nombres p"rlps 11-1111111 ,[" la ('lIurbe indiquent l,' pourcenlog., 01,' véligèr." ,"

CalI. '/1 ';:1'.':, \/ .• sér. IIrt!rl/luyr .. 1'''/. .\'1. Il'' :1. 1117, •7:1-:!89.

r' ",di ,·.Iimé pOlir r., 1'l.'ml,l,.. de
, ...", les quadrlll"lrt'b.
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ZOOPLANCTON DE LA RtCION DE NOSY.B2
VII) PTÉROPODES, HtT~ROPODES DEUXIÈME PARTIE:

B) ESPÈCES NÉRITIQUES.EXTERNES ET octANIQUES TOLÉRANTES

:0' 1'; Il' d·. Jo' li f 1.\ '1' 1Eli

""':'/1""/""/"'" 11111/'''/;'/'' d,' / ri li ... / " 1/. ':~I!/'" 1),/1 "', '/',1/..\( .. 11/'. 1;,'. \ .... ,/ /1,', \/'/'/'/1/'1'''''1/', "/ .'ill//illl! 7,"11,,,,,i,/II,',
"'1 ~:J/I l';1/,'r"'I1I1'//1' "'1/' ""1', /,'",,,,,,

{JI/I",' 1"" "'1"""'" ""/IlIII'I'I'ii'I""" "lI'hlill/ll,é,.,. tI"" .• 11/ l'/'I'/IIi;./·,, l",,.1il, tI,· /,,,,'li,'I,,. 11/ I"I/'lit' ,-.rI,'""" "" 1,1,111'/1"
('""Ii",'II/,d ,tll/·iI" tI ..".,. /"I·"II'.' .•I,.i,'I'·"1I'1I1 ""I·ili'I'II·-,"/'/"""I'.• : 1:/I\'olillill IOIl/lil'lI"l.l'Îl'l IOlllliro,,1 ril'l 1'1 Cliunllln loll!,!i
"fI Il dfl 1Il. ,,1 d,· ''''IIIIJI''''',,,·s "_'1"""'" '/'II/'il/i",' ",.hIllÙIIl,', I"I,II'IJIII ti "" d"!I",l l'II/'illb1t' 1,..• "II/lllilirlll .• 1I1l,.ilit/"I'.•. l'''''/Ili
rl'.~ d"I'"ii'I"'., l.ill1ll.l·ll1ll illilai fi li,.,,, '''1/' Idll/'" I""·/i,·,,III"·'· ('11/' •• t'I'I •• l'1I1t'.• .it'IIIII'" ",,,,,1,.,,,,1 "",. 1"/tl"'I/,rt' ",.""".
'11/1/"1" Ù "".' (,,,,,,lili,,I1 .•. '" r''''l't''''' ,',.1 lII'é.• l'II1,' 111"1,, /' ,II/Ilfl' Mil' /c' lierl'l l'.rlll,.jt'I''· u" IJiall"III" t'" 1'I"ilol,1/1 blll,,;'ll'. 11/
ciI'c"I"Ii"" (1 l'.•1,,,,i,.,· II '1'11 1"'1''''' Illlillll''''Ct' d'III.' It's IJllit'.• ""I,·,lillt'. 1lUI' ..,111 ",,11"'1'-('0111"1111 Iwo/"Ild. III'"~ //'/l'lil' dl'
1" IHlIJlIIIIU"" 1"";"""1,' ,'II :""1' /II"'ili'I"I' l':rll''''''' )""'1"" ".,'.- l''''~I'I de IrJ r,i/I'. 1.,'1'1 IIlIiI"'1'I ''''l'''rl',~ 1'1,1111 IJI".•.."",.iM,·.•
1111 c1"JIlf/(,"'I',,1 tI" ",ili"" .. "" 1,·.\ ""/11·",,1"" l''' ,."i.•"" III/IIIid" ,'111' 11/ f"'IIl!!" ,·.rlr"'lIe d" 1,lall"1Il cllllli""III,II, ,.1 "" slIi.•""
.• ,Idw, 1"""'1"" 11/ ""III'b" '/""111 ",l"ilitl"" d"I';"1I1 ""'''''!I,l",.. jll"'III'"" Il'''' ",ili,'''. Ellt'I'I """"/'11,,,1 ai",.i Ir'.• l,b,I""III,III""
tI,· di/l'",.i"" ",,1"" /'",,,, '""'lIIi'III" "1 /""111 Il':''ili'I'''', ri ""1' ,l/'''I'''' IIi, /"l/"tI,· hydr"l"uiqllll "1' ""IIr'JIII,'" '/"1' t1"11 ",nl/li·
li"/I,' 11IIn/"fl,lll"" t1"llIli.~ 1,' l,II" .• jll"'I""'" ""i,.in"W· d" 1" ",,1,'.

L,' 111'111,1"""'111 ,fil 11I'",'h,' l'II'!I'' 1'1(' """/I('1""il'l" 1'1/1' 11111' .~I'·r"IoI,.i,," de l,tl"i"d"1l '/'III"II,tl,II/,·,· pl d,' l"l"i"tI"1l ,fI' "'1/'1'1,:
d,'.• ,.,lfiy'~,·"., / l'''illrilllll'',,,,'ni l,iJllllt·jllll inl1l:1l n ('1 .\1111111 idul' J, ,"'11111 '1/1 "l/lIlInl' i"dfl",,,t1'IIII dll "!ll/II/II' ,~lIi""",,i,·,'.

/."'.rldirati"l1 t111 IJ I"lll """;,,,. Il'11 II(/.~ fit! ,N"ullI""'II"" ,.1/" Ill' •• il"" .• ,11/•• d",lil' tl,/1111 l'éc"I"Ui,' d!lll"mi'I'''' del'l ",a,'lle.~

d""1/1 "Il m""I"'m,·,,1 t1,"". 1,· 1/111'11 ri" Canal de ·.\fuzambi'ille.

.\ U:;TII,\4:1'

Bp.sidl'.~ 1111' h"I""I'I'ilic RI'l'rie.• ml'Illiulled in Ihl' /iI'.•1 I,a,.t "/ Ihl' a/'licle, Ihl' 1':r/t"'II,,1 flaI'l of the conlinelliai
1,lalt-aux .~hl'ller .• 1",,, .• lrirl/y e.rlemal ne"ilic flll''''.~: CII\'olinia lonlliro:;tris and Clionina I"n~iraudata and numer,,".~

'~Jleriell of "cI'"nic "ri!lill, l'I'arin!! the lIel'ilic cWIII ilioll\ ln (l "'II"iable deg/'ee. A mOllg l/". laller specie.9, Li mn ... ina
inf1ata hold.~ a padieilm' II/"cl'. fOI' i/.~ YOllllfJ ilho/U a r,'ml/I'/mlde lnlel'flllce la theilp. c/)lIdili"",~ ulltllhe Rpecil',~ i:o: I/I'I'.•enl
ail !/l'ar round on ihe e:rleriul' Ihirtl {Jf 1"1' rrmli"enlal ~helf'. 1" Ihe "'1'1 .~I'/IIwn lh,' ·'l'.~I''/II·!I'' cirCIIlfllilJf/ ,,·hirh ''l'i!ti,,,,Ie.'
i" Ihe baYil ill/'l'eiJIl alllay. lhan/.·.~ 1" ils ,Jeep cU/m/er ru,.,.,.,,/. " pari IIfl/11' IWI,"lalillll 1/1'1""',,1 ill lhl' e.J:ler""III("·ilic ..111/1'
down 10 lhe L'et·y ,'icinily of lhe coasl. The "lhe"11 ''l'l'rieli /11'1' mf/rI' .•ensilil'I' l'J lhe challye ill l',,,·ir,J/l1ll l'''1. They are
10 bl' found in Il,1' /Uel Seail'J/I Ml 'he l'.rlel'llal f"ingl' "/11'" rfJ/lli",."lal .•!Jplf 'Illd in lhe dry ill'fllln" , whl''' the nerilic
layer becoml's llOmngpneolls, ".' f,,,· as ils cen/I'r. Thu.•. Iltey SilO'" lhe uinl,.~ion pheno",,.,,a belu'een 11lC' ocean wale,'
and lhe nerilic /l'all'I' ai a lime /l'hm Ihp hydrologir .•lurly unly comell II/'flll homogene"",9 r"nditions ""lm the slope
down /0 lhe ('iclllily of the COflllf •

eah. O.R.S. T.O.M .• sér. Uct'a"".qr., ,'ni. XI. 11° .1. 197.~.' ~.YJ-30:!.
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1'he setllement of the nearly 0111'11 ~ea is c/rGl'ucterized by a HUI'Cf'ssiU/I IIi /'l'/'iflliH "i IIIJIIl/d/I",'f' '"1/1 II/ II!'/'iud,~

Il/ :Jcarcily 0/ l'eligerouil (ch ie/ly Lilllal'ina Înl1ata and AlIanticlal'). accuI'flitlg 10 fi "ylhm i /1('''1)1'11/'''''' /,/ /l1r
lIeasolial ,·ylhm. The explanalion u/lhe phenomena has nol b,.1'II disrlll'ererf. Jt iN I,/'obub/ylu h,. i"'llIil ill Ih,. dynamic
l'c%gy of Ihe Il'ater masses flowing in Ihe /lorth of the .\lozflfnbiquf' (:hannel.

8-1. Limaoina iDflata (d'Orbigny) l'lel11ble ~t.re parmi
le!! formes ol.'éaniqul·l'. la. plulllolérante aUX l'ondiUons
nériLiques : très abondante au larA'e du talus. on
la trouve couramment el toute l'année lIur l'ensemble
du plateau continental, toutefois essentiellement
en zone néritique-externe. La fréquence de/ol captures
Q permis l'établis!1emenL d'un schéma cohérent de
son statut pcologique.

8-1.1. CYCLI~ ANNUEL EN DrvERs~1il FlTATroNS NÉRr·
TrQUES ET PROCHEM-od:ANrQlTEs. Une année d'obser
vations menl'luelles (avril 1963 Il mars 1964) a été
réalisée aux station!1 3 h 10 (11, suivie de deux
années de récoltes aux stations ~, 4 et. 5 (jusqu'en
aoOt 1964), puis 3, 11 et 12. Nous représentons à
la figure 1 les elTel.'tifs moyens par réeolle (2) aux
Fltations du premier "ycle annuel. L'interprétation
du graphique donnp lieu il plusieurs constatations.

Nou8 avons dénombr~ l'léparément. les véli~ères,

lp.i'I (C jeunPII ~ et IE-'s (C adultes ,). La limit.e entre (e jeunes ~

et (C adulteM ') a été priMe, arbitrairement, il l'apparition
de l'épaissisl'lemellt i'l9.J.dttal de la coquille. Le compor
tement aux trois p1tadp~ de dévelo~pement n'est pas
le même. Par ailleuri'l, on conFltate une grande
différence fmtre lel'o profl1!" obtenu!" dans 19. partie
nord (stationl1 a, 4. r•. 6) et dans la partie l:Iud (7, 8,
9. 10) de l'airE-' pro..pertét'. L'l plus grande partie
du 1rajet nord ét ait elfertué de nuit, alors que le
trajet !lud l'était dA jour lIa Rtation 6 étant occupée
à l'aube), Il tl'entlllit qu'cm ne peut distinguer a
prio,.i, danl'l unt' v9.rialion, l'e qui rE-'vient à l'alter
nanre jour/nuit 1111 il la difT~rence de localisation;
toutefoit! df!r' nhl"l'r\'lIt ions postérieureK à ce cycle
annuel Pl"'IIH'tleILL df> c'\lndllre à la prédominance
,III premiC',' farteur. :'\ous verrons en effet qu'une
migration \"l'I'I i"ale ny"thémérale de forte amplitude
!1'ob!lerve liUX ..talion:, situées· au large du talus,
alTeetanl Il:''; l-ldult.es ~t jeunes, à l'exclusion des

La faune néritique~externe comprenrl trois
ensembles d'espèces:

10 bes espèces peuplant également la tone
néritique.jnterne. Nous les avons examinées dans
un précédent article (FRON'fIlŒ, 1973 c) : CreseiB
acicula RANG est extrêmement abondante sur tout
le plateau continental, particulièrement dans le8
baies, où la reproduction est la plus illt ense; elle
se rencontre également au large, en plus petit
nombre; Creseis chierchiae BOAS est holonéritique
mais se trouve, en saison sèche, lorsque !1es popu
lations atteignent leur développement maximum,
refoulée à l'intérieur des baies; Atlanta gaudichaudi
SOlTLEYET s'étend de la ctite au large, sans variations
d'abondance très marquées dans le t.emp!1 ni dan!1
l'espaee.

20 Oes espèce!! strictemenL néritiqut'!1-externe!1,
c'est à dire rencontrées presque ex~lusivement

entre le talus continental et la limitE-' extérieure
des baies. Deux Ptéropodes' seulement répondent
à cette définition : Cavolinia longirostriR longiroslris
(Lesueur) et Clionina iongicaudata (Souleyet).

30 Des espèces en provenan('e du large, manifetltant
une tolérance plus. ou moins grande vi!1-à-vis des
~onditions néritiques, et ronslit.uant de!l indicateurl'l
de dilTusion de l'eau océaniquE-' au-dessuil du plateau
rontinenta1. Ces espèe.es sonL nombreu~el\, mai!1 ne
comprennent pas la totalité des fOrmf!M rencontrées
au-delà du talus continental.

:\ous étudierons ici la répartit.ion de~ espècelil d~s

~roupes 2 et 3, en suivant. l'ordre zoololofique.

LIMACIN lDA8

Leti Limadnidae sont repréllentél'l danl1 la région
étudiée par quatre espècel'l, d'importances tri>l'l
t1i:'l'lemblables. A titre indicatif. 500 récoltes planc\.o
nic{ueM au voisinage de la surface, au-des!lus du
plat t'au l'ontinental et jusqu'à 20 milles au large du
talu:,. ont donné les effectifs suivants :

Limurina in/Iain ,
L. I,.ochiformitl, . , .
L. bulimoidell .. , .
L. leRul'u/'i." ,., .

:)0000
1won

416
4~

(1) (-lrcolll'S horizontales à 2 clIO JO d'immt'rsion, Iruits \'crLil~Hllx fund-sllrfll"" 811r 1.. "lull'lIl1, 100-00 m'" '-'0/11 -- surface
li lJul'lir du tolus. La 1~llrtt' dl'S stations a l'lé donnél' précélll'mmcnt (FRO:-:TIER, 1\l7:l/r .

.~ Iiappl'iolls '11lI' IUIILI'S les sLolistiqUI'S Moul clTl'ctUél'~ uprès lrlillKfllrllllllill1l .1"1-:"' • ~ur les effectifs dénomhrés.

/:lIh n.II ...... '1".1) ..\1 .•.wfr. /lrt'rm/lgr., /I/li • .\" 1. nU :J, In:l: ~!I '.:I/I:!.
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r.'lg, 2. PuurCenlUlftl dtl~ f.imucilllJ ;'If/nlll dans Lrlll~ lJlJrUoIIs' dl' la colonne If!'Hli !'Il)U 111 • SlIrtuce, Il difTérllnles heures au
cour~ d" 4j;j Il''lIrHS, en lin Jlllinl. fixe (Iarll!' ne SnkllUs, pHr rond clll 70n ml.

1,','11.1/.1 ..... ,'1'.11..\/ .. ,."". IIr/'I/IlUyr., 1'''/, .\'1, Il'' ". 1//1:l: ~Yl·:IfI~.
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FIIJ' a, _. \'OI'llllloJl~ i1'uholl,lunl'" dl'" \"III""àl'1'9 du Limtltina inflala RUX IlloUnns .Iu prucho 1111'/11', Ilntro ovrll19S3 et Janvier 1988
(N : mOm.' l1~nnlUlln qUI' pour la Ogurll 1).

v~li~torefl qui rl'~"'nl l'lU \'oi",inll~tl de la Ilurfacej
d'autre part, /llll'Une dilTérenl'p IlYMtématique n'a
été con"talée l'Hire les peuplement" de la partie
nord et, de la partie llUet de la zone étudiée (du
moinjo\, lonqu'on exl'1ul. le", hllie~ inUrieure!!),

Le maximum d'abondance moyenne defl récoites
de I:lurface eet conslaltl IlU milieu de la nuit (Iltation 5)
La migration en profundeur Ile ~onslQte dès l'aube
(Iltation 6), et verll midi quelquell individull lIeulement
sont capturé!! (staUon 7),

Une partie de la populaliun ",e laillse tran8porter
Bur la partie la plus externe du plateeu continental,
il un degré variant aveC) le !Ilade de développement:
les adultes "'e raréfient. tr"'ll vite et ne sont pluR que
sporadique" li la stalion 4 (Iltation néritique-extel'ne
typique), alors que les jeunes et le", \'éli~ères !!emblent
supporter beauC'oup miE'ux If' milieu néritique,
et ne se raréfient que \'erl' le milieu du plateau
C'ontinenta1. Le r.omportement nycthéméral semble
perturbé lors de cette pénétration : en efTet l'abon
dance est du même ordre de grandeur le jour et la
nuit à des stations comparables du point de vue de
leur éloignement du talull (il s'agiL toujours de récoltes
de surface) j nous confirmerons ce point.

La diminution d'abondance A 2 ou :i mil1ell du
talus pour les adultes, à environ 15 milles pour les
formes jeunes, est brutale. ~éBnmoins des individus
à tous les sLades se rencontrent. llporadiquement,
jUf'que très près des côt.es. Aucune tendance de type
llaisonnier n'apparait neUement à la suite de ceUe
prf'mière série de récoltes.

8-1.2. PHÉNOMÈNE!! CONSTAT~;S Ali LARGE. Uutre
le,; observations précédentell, une station du tBluli

Cah. 0.11..8.7".0."1.,84,.. Oc4anofP'" val. Xl, nO 3, 1973: 291·302.

l'ontinental (l'Italion la ot, au large de la station ,8)
a été occupée Hfols entre février 1967 et janvier 1968,
une slation i!ltuée il 60 milies Il l'est de Nosy-Bé
(station 13i fond: 2800 m) lA fols entre juin 1966
et avril 196~; enfin un trajet nord-sud d'une dizaine
de statîonR le long du talus continental a été réalisé
en mars, aol'lt et octobre 1968. En chaque station,
était effectuée une série de récoltes vertioales au
filet (t Discovery 1>, étagées entre le voisinage du
fond et la surface, Les trajets de mars et d'octobre
ont été complétés par une série de récoltes toutes
les 1) heures, pendant 48 heures, en un point fixe
au large de Nosy ~/l,kaUa par fond de 700 m,

Cel! observat.innll permettent de conclure, au
sujet de Limacilltl in/lata, Il l'existence de migrations
\'ertirales nyrthémérales de forte amplitude affectant
lell staeteA post,-véligères, au-dessus du talus; Il
l'existence d'une hét.érogénéité importante de la
répartition horizontale Il l'échelle de la zone prospec
tée: enfin à l'abllence de variations proprement
saillonnières,

MigraUons l'erUcales. La migration verticale de
Limacina in/lata a déjà été signalée (voir, par
exemple, WORMELLE, 1962), Nos observations lors
du point fixe de mars 1968 sont représentées figure 2,
sous forme des pourcentages d'individus dans les
colonnes d'eau fJ00-200 m, 200-100 m et 100 m
-- surface. La presque totalité des formes post
larvaires se trouve dans les 100 premiers mètres
la nuit. La descente en profondeur semble se situer
avant l'aube, et la remontée avant le crépuscule,
mais l'intervalle de Lemps entre deux séries d'obser
vations n'a pas pl'rmis de localiser précisément ces
deux phénomènes. A 06 h le maximum de la popu-
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sant le nord du CÈlnal de Mozambique, correllpondant
il nos populations, I.'aul,lmr signole une Quglllen La Lion
(:onHidérQble d'abondul1ce moyenne en juillet-QoOt;
(:eLle augmenLaLion ost en rapport évident avec
l'intensification de l'upwelling des HOlllalis pendant
la lllOUSRon de Ilud-ouesl., mais n'intéresse pas la
région du Canal de Mozambique.

B-1.3, PÉNÉ1'RATION :;Ult Lb: PLATRAU CONTINI<:NTAL,

Cette pénét.ratiun, mnnifeste sur la f1A'ure 1, est
également illustrée par une radiale el1'ecluée entre
le fond de la baie d'Ambaro et le talus continental
au lar~e des Mitsiu, à dnq époques dilTérellte!l (1).
Elle a lieu touLe l'année, avec un maximum d'inLen
silé en saison I!èehe et début de saison humide
c'est-à-dire entre juin et décembre (Hg, 4).

FIR. 4, - Rodlule cOle-lulus contlnentul profils d'ulJolI-
doncl' dllS Limacina spp,

On peut encore mettre en évidence cette pénétra
tion de l'etlpèce du milieu océanique au milieu
néritique en observant la concomitanl'o des variations
d~abondance en une station du large (r) ou 12)

latinn SI' 1l'Olive dunA III (~ouche 1110-21111 ln, oL l" micli
l'n!.I'c rlOll {~L :lOll III.

Au con!.I'nire, HO 1'1 ~W %des véligères se rencontrent
en permonence claus la Coul.',lte li-IliUm, CCII "éllulLats
('onllrJllenL l'interprélaLion que nOUR avions donnée
Ju profil moyen le long des staLions du premier
l'ycle annuel.

Le point fixe d'octobre fournit des résultats
"illlilaireH, quoique lIIoiIllI nets en raison de la pluH
faible nlHlndance gl'nérllle de l'esph'e,

l'al'iali/J/Is /rOl'izuniales d'abondance. LeH masses
d'eau rencontréell dans nos stations du proche large
l'urliripent il un mouvement anLicyclonique inté
ressant lc nord du Canal' de Mozambique (DONGUY

et PITON, 191>9), Il semble qu'il faille attribuer les
"ariaLions d'abondance observées dans nOll prélè
vements mensuels au large du talus, à une irrégularité
cie la réparLition de l'espèce à l'intérieur des masses
J'eau en mouvement., Les trajets effectués le long
du talus continental rencontrent des densités variant
de 1 à 20, l'augmentation étant progressive du nord
au sud ou du sud au nord, fortuitement.

Les variations d'abondance lIont les plus signifi
catives pour les véligères, La figure 3 faiL nettement
apparaître, au cours de la période 19r,:l-GrJ, des
ullernances d'abondance et dc rareté ne Huivant
pas un rythme annuel. Aucune corrélation n'a pu
Nre établie avec les variations, d'ailleurs lrè" IirnitéeR,
des conditions hydrologiquell, ni avec celles du
phytoplancLon, Le déterminillme de ces I1uctuationll
d'abondance reste donc obscur. Nous avons porLé
sur la figure 3 les abondances rencontrées aux
diverses !llations lors du premier cycle annuel,
ce qui permet d'appréder la variabiliLé il petite
échelle 1lilaLiale (il noter que les elTectifll obtenus
il la staLion 7 occupée vers midi, sDnt toujours trùs
faible:;). CeLLe variabilité est importante, mais
n'alTeeLe pas la périodicilé de l'ordre de 7 à 8 mois
'lui semble caradériser l'apparil.ion des larve",

De:; vlll'illLions lIimilairell apparaillsent aux stations
l:i el. l:l ex IlU lon~ des pél'iodes él.udiéos, Le!l moyonnes
annuelles pour l'en!lemble des sLades, sur une colonne
d'eau :lllll m - surface (récoltes au (1 Discovery ))
l'ont de ·12 individutl il la station 13 e~ 44,5 il la 13 ex :
lin pt'uL donc considérer que c'est' la populaLion
du large qui atteint le talus continental.

Dépouillant les récoltes de l'ExpédiLion Interna
tionale dc l'OcêlLn Indien, HAKTIoII\'~L (1'g71) dé(:l'ÎL
la répartiLion de Umacina ill/lala cOlllme liée il
l'enrichissement du milieu mal'in, avec ,noLamment
un important maximum danH la zone d'innuence
Je l'upwelling det! ~oU1alit!, et Ull maximum intéret!-

(1) Lus condltlolls gcn~rull's lie rùollsulilln, lu CIll't.U ti.,s sluLioIIs III Il'S résullols hydrologhlUIlS onl été donnés unlllrlt'urllmcnt :
FnONTII-:H, 1U73/b l'L c,

Cah, O,n.S.7'.O,.\1., IJl!r. Ocl!allo(Jr., ,'ul, XI, nu 3, 197:1: :391-302,
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1,'ilJ.. '. • \'orlnlllllls t1'lIhllllllllncl' ,II' I.i",,/";/I,/ i/l/"//II jl'III1"~ .. 1 d,' 1.,1/''','''''/ ,,,, ..,,,....., ..,. '·.',~llr",.,I'i.• "II 1,,1i .. ,l'.\ml'urll, Il'lI1'rl'9
tlI'A '1'Indrlllll!lt·~ tll' II ~lllllllll~, l'III r,· 1111' ,'1111'1'" 1\11;' 1'1 d, 1 1111>1'0' 1\lIl\I,

pt ..'n 11111' ~I ni iOIl 11I""il illUI'-,'xl ernl' :·1 01' III : ~II"

prl'~ dl' 1roil'l /l1I~, 011 l'III1~1 aIl' 1:\ l'oil' dl'l'l "aril:ltillll~

dtlll~ Il' 1111'1111' l'l1'1Il'l 1'1 i [lIil'l d,'l'l \'ltrilll illnrl dt' l'lplI~

,'olltrai,'p. 1.1' l'oel1ll'Ïl'lIl dl' "lIrrMlllill1l l'nlrt' Il'~

l'I1'I'I'lif~ plU "1'",,,111' aux dl'lIx I~'l"'l'l dl' l'IHlillll~,

pOUl' lH 111""11' 1"'I'illdl', t'l'll dt, C o,·I~lr, 'l'lig'niflt'ul if
1'1 2 U/'NI"

1. 'C~pi"'t' Jl'el'll 1·'·I·ull.ét, tian!! III ba.i,.' 1.'III'-lIlt'lIl"
lel jU!lqup lri'l'l prl'l' d,- la. ('t'tl,'\ C(U'IIUX rlldiuh'~ d,..
jllnvit'r et clf' lIlarl'l, CI' fail "l'lI "onl1l'II Il'' l'ur' II'~

r~!lultatl'l dt)l' l~ulldrillHl.!'I'l' dl' III 11I1Î1' d',\rllharll
(4'" l'lt.ationl'.: l'I1'I'I'IIIt'rl H"ill/ll rl'I'r'jl'll'I' l'nlr''' 110"1'111111'1'
19fiI'C 1'1 c1P"l'lIlbrt' l\lIi\1 : l'I'rlPI'I''' t'l'll Ir'i,~ r'/lrl' dlln~

leA rPt'ollel'. "t'lJl'lIdlllll rli l'on rHllIl'lIl' h' 1I1l11l1"',,
t.otal d'individurl l'nplllrt'~ Inrl'l ril' l'haqlll~ IJIIRdr'illll/lt'
à 2flO 111 8 d't'HU 1111 rrl'l \CJI'dr,' dl' f;Crltndeur du \'olullll'
d't'au rt'ellellwlIl lill r~l, il llpparll.i\ un pht"norJli'IIf'
lIaillonni('r (Illl, rI, I.~ II1axjnluIll rie frt"'l"l'lll'l'
l'\e l'litue t'II fé\'l'Ït-r 1'1 Illllrl'\. PPlll(UI' dll IIlaxillll1l11
dt' III l'irrulatioll (1 "lIllIllirl"l :PITO;\l 1'1 !\I .."iNlI·:H.
1970: FRONTlt-:li. H-li:J fi 1'1 (", L,'l'l l'11'l'l'Iifrl rit'1'rOirlrll'lIl
l'nsuitl' lent~llll'nl. pOlir de\'t'Ilir inrlif;CJliIiAIlIl'l t'n
liaison !l1"I'ht'. :\ulunl'\ l'nlin qu'il l'\8lol'il toujourl'\ ril'
llladprl pol'\llar\'airl'rl jl'llllf'I', Il'l'l Hdlllll'~ el \'("liul"rf'rl
ptanl pral i'lul'Illl'lli ahlOt'llll'l,

~UUl! dPtlllil'unl'\ d,' "Ill'l fllilrl, qut' III prel'lt'nl'I' de
l'ellpt'l'e en Will' IlI~ritillul>-illl,'rlll' "rll 1ri hulair,'
rie l'iol abli:lol'\1'1ll l'II l d'une "irl'lI!rll ion (1 t'l'llullirt' .>,
dont. 11' ('Ollt rt'-I'ollranl ril' l'und apport e j Uf;qU'aU
Yoil'\inag'l' rit' Ill. d,te d~' l'eAU nl'rjtique-t'xtt'I'n,'.
p""\'anl ('onll'Ilir del'\ t'ornwl" planl'lolliquel'\ UI""II11i
'1l1l'",.tolprnlllt'l'l. Ile rll'pl elllbrl' il dt'>t'l'lllhre. à l'toP'''lu,'
où la C'''UdH' d'eau nél'iLique "rll lu pllll' hOn1ogÈ'lle.
le lJeul'lement exi~lant. danrl la pari il' illtc'rnl' de
la zonp nt'>ritique-exlerne peul en\'llilir. par dil1'lIsiun
latpntlt', la partit' la plul'\ pxll'rne ciel' bait's ',\'oir,
par pXl'mplt'. la pénl" rai ion de /JSP /Jdl'/I/Jh(l/Ili;IJ
hl/i/l'OTlS, FRUNTIF.R. 197:{ h,: la c'irc'ulal ion Cl ll'n
dant"· alors fi s'établir suivant le rpf;Cillle (1 Hill i
e~tllairl' '): !.;mat'iTla ;1I11at'J f'~1 qllarlimf'nl llb!'pnl ...

Il ~I"llbl,' 'plI' 1'111'1',,1'1 ""illl'iIHl! ail JiplI t'nlr't'
l','" ril'r 1'1 /1 "'11 1.11 ri' l'''od 111'1 ion a l 'c '1 .t Il III rgt',
t,II .. dl'" 1"1'1"'1111'111 Il l,' Il'IIII'~ dt· ~l' l'r( .lllir,· nu
""III'~ du Il'1111'1',,,'1 il 1rll\','rl'\ l,' l'IHI "tlll l'IInl i1l1'Il11l1.
d.. ~ol'Il' 'tilt' If'~ III,li, jclurl Ipli 1"'111'11"'111 dalll'l 11'11
bllit,l'l ~.. Il'lIu\'I'1I1 IIIIIl'\ il 1111 ,llId,- po~' lar\'llirl',
II~ pllrllil'il'll'III ,·ltp/lltll''' dt' l'U hl'lil'\l,'" /ll'l'I"~. 11 'lI~t enl}JII
l'II lIlili.'u 1II!1'Î1 i'l"t', l'llllll'l 10ul .. l'"i, l ,. ·til lJ.ltt'incirl'
III IIIHlul'ih\ l'i'-:'\ Il l'II l',

.\Illtllll'\ l'nlill «(Ill' II' "OIllI"II'I"IIIt':1I '",1 h,"rllrrl\J
dl' 1'1'l'lpl'I'l' t'~1 perlurhi' llll'~ dt' III l'l'II,'01 l'illion cn
IIlilil'u lIi-ril i'lUI', 1.(' rail apl'arail'lllllif dl"jil ,'1 t'e"allum
dl' la li~IJrt' l, Il l'~I l'ollllrlllp. pHr 1"'lud( cie l'yclel'\
n\'l'I h~llI~rlllJx d'ohl'll'f"lI' iUIll' r"'lIli~,'l'\ llu·dl~~~us du
pialt'Ilu 1'0111 ÏJu'nl al. flf'IIX rl,"I'il'~ nt' ('1."1',,11,'.. joll'ulf'
III l'nt 0111 roumi ril'l'\ ,'Il't'I'I ifl'l d·· Li'I/(Jcinl1 in/Lata
l'uflll'lall\.l'i l'our 'lUI' III r'''l'arl il ion '~rt.il·lIl,' ·:e l'Pl'lP'''/'t'
l'uil'lllc '" 1'1' p.xalllin"l' : Il'~ '·~·I·I., nydh" léraux dt'~

Hi "t li ol'lolll'" IWii :', III ~Iillion II. l't de~ 17 et
IH rlt'pLelllhrl' Hlfi!o' il ln slHlion 1. L'ana',\'~e -l,.
'~rillll('I' 1110111 rc UUl' ad iOIl rlig'nillt'a1 j,,1' dt' la
l'rlll'lIlIdeur' dl' rPI'IlII,' l'ur l'abondHnl'l' PUI" la série
d,· lH l'I al ion Il ,IIlaxlmulII .ri'Hholidanl't' \ el'rl III m

l'l'III -I~I l't' "Il relation H.\'et la l'II ratinl'"lion ther 

IlIi'lUt'. IIllti" aucune innuenl'I' dl' l'e fi "11.'ur À IH
l!tltllllll ·t Par ailleurs l'inll'ra,'1 "II l'rltl·t' ; l'l/fondeur
1'1 ail ,"'lIl1n"'- .i""r/nuit el'\1 null .. flans le~ rieux eas.

8-104, ="'T~:~ml.\I.ISITF., El·IiYTHI'.B\lIE, :\ous avonll
porte 1i~\II'1' fi, l'ur un diagl'ô,"..... l-O, le~ rio"olt.e~

dt' l'\urfl-lt'e ..nml l'ourni au CQurll d'une ann"f' des
el1'l'('1 it'rl d'lIu' 1II0il\" 100 véligères ou 100 jelll1f'.• Pl..
ri'au muin!' :;0 a. ,'1el'l. Nous a\'ons ~galernenL

rl'produil. il 1il rt' indi,' 'le ~raphiqueT-s saisonnier
il la rltlllion .• (Illlrrac'C',. ,ù l'espèce el'll permanente.

La r'~parl il illn l':lot h· même pour les différents
l'tatle~. I.ïntl'rvallt' ,11'1'1 t.empératur,'s auxquelle"
l'PlO!',''c'C' l'\t' renrontrt' en '··'ndan. ,. t'orr'"..ponri
pre~qlll' il lïllle", aile ('olllpicl deI> lt-mpéraLuref;
Ilh~f'r' l'pS .lalll'i la r~g'illn fi., \Il:,y-Bp, n·e'Cc.lnant

(:flll. ().h .•~.T./I ..\1., ,.';r. {J('';'I/I''!II'.. l'U/. .\ l, Il'' .:, p;':' :il/-'JO!,
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Fig. e. - rOBlUonnomcnL sur un dlagrammo • T-S • dllB r6colLoB sur hl plulnuu cDnLlnnnLlII IlL lUI proche Illrgo, entre lIvrll IlJ63
~t janvIer 11l6S, oyanL rDllrnl IIU moIns 100 véllf;\'6ros, ou 100 JOUIIC~B, ou 30 IIdullps. 1l11l/lfLlmml' T-S snlsonnlrf pour lB s/lIL1nn 4

(HI63-S4, surrIlCO).

que les trils fortes températures observées près de
'10 coLe en Ilailjon chaude. L'inLervalle des Ilalinités
lest plus étroit : Limacitla itlflala n'est abondante
Iqu'entre 3~,9 et 35,2 °/00, Or let:! salinités inférieures
Il, $1,1I ne tWilL obLenues qu'en zone néritique interne,
:ell lIuison humide, et les valeurs Ilupérieurolil à
ml,2 % 0 , liue lorll ries fortes évaporation" en so.ison
1IlI'wIIl! IlI'i'll de cÔLe. La réparLition sur 10 diagramme
'1'.~ Ile l'uiL donc que conllrmer l'origine océanique
Ile l'ellpl"l:e, et sa pénétration en milieu néritique
IOrSI(Ue l'inl1uence côtière n'esL pas lrop llct:enLuée.
1.1\ l'lulinité doit ici être c.onsidérée comme un mar
queur de l'alternance des innuences océanique et

côtière 8ur le plateau continenLal, plus que comme
un factel,lr d~terminanL directement. III répnrl.it.ion
spatio-t.emporelle de l'espèce.

S-2. Limaoma troohiformis (d'Orbllrny). l.eH di/ré
rentB st.ades de développement. prl1t.o1lmLenL id lu
mt'me répart.ition : nOUM Jl~ IU<I nVOUM 1'011 1IiIlI.iUIotUt'!Il.
Il ne semble pas, d'auLre parL, Sil produire fil! IIli/lrll
tion nycthémérale imporLo.nLe - quoi1luC Illlll.Ql.ioll 7
occupée vers le milieu du jour moul.re, en Illll·flll·t~,

des en'ectifs en moyenne plus faibles qu'aux "ulrl'lI
stations du proche lar~e (1).

(1) WOl\MflLLE (1962) ne conclut pas non plua Il une mlgraUon nyothémérale de cette espèoe.

Ca/I. O.R.:;. T.a.M., 8f!r. OCf!ulwgr., 1'0/• .'(/, 11° 3, 10'.~ .. :101-30:4.
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Flf.f. 7, - Vurlllllons d'ubondunce de 1.lmaclna Irochlformls el du L. bullmoides entre lu côln el l'oc6nn (mêml's conditions qUI!

pour lu ngure 1).

L'abondance Iluperficielle moyenne par sl$Udn,
calculée à partir d'un' cycle annuel rompleL (196:~-û4)

fail apparaître une p~nétration au-desllull du plateau
continental comparable ft celle de Limaci"a in/lata
(n~. 7). La chule d'abondance Ile IIi lue enlre
('el111 des allultes el (:olltl ,tleM formes juvénilel:l de
l'el!(II'!ce prél'édenle.

Au niveau des récoltes, une corrélation !lignincaUve
à 1 °/00 apparait entre les cll'ectifs des deux el:lpl!CeA
de Limacina, mais la liaison IltaUIlUque eAt dilTérente
selon que l'on considlire les stations néritiques
externes ou celles du proche larf;l:e (régrelll:lillns
silotnillcativemenl dilTérentes au risque 1 °/00), le
senll de la variation indiquant que la pénélration
moyenno de L. t"llchi/UI'mis est t'twins import.ant.e
que celle de 1., in/tata.

De JIIl;me llue pour L, in/tata, aucune périodicilé
sail:lonnh"re no s'obllerve danl:l lel:l l1ucLuaLions d'ablln
dalH~e au larlote du lnlllll Ilontinenla1. I.u pénét.ratinn
nér'il.iqull eMt en'ective loule l'unnée, lIIaill Ile procluit
avec un maximum d'inlensilé au cours de la saison
tlt!che, La radiale joignunlle fond de la baie d'Amharo
QU lalul:I (fig. 4) montre une répartition de 14, t,'oclli·
"".",ill t.rès voitline de celle de L. ill/lata i toutefois
il n'uppilraiL patl de liaison entre la préllence de
1\',;p'\('u ou ZOUll néritique-inlerne el la circulation
(1 "tl\.ullire 1), LOIl quadrillagell de baie d'Ambaro,
pur l'Iln\.re, n'ont renconlré l'ellpèce qu'en pleine
Iluisun humide (1 exemplaire en janvior, li) en février) i
('e trùll pelil nombre de cl-'pturell ne permet guère
de conclure.

La stalion la (00 milles 'au lc1rge de NOlly-Hé)
fournit une moyenne de 16 intlividull danll une
colonne d'eau :100 m .' - Murface, éellanlillonnéc

au filet « Discovery 1), et la station 13 œ (talus) une
moyenne de 18.

SAKTHIVEL (1971) trouve l'ellpèce abondante au
niveau de l'upwelling des SOllllllis et II-' tient donc,
comme L, in/latll, pour caracléristique d'un enri
chissement du milieu (hypolhp.lle eonflrmée par un
lrlill fort mllxirnum obllervé en juillet-aoOt, au
maximum d'inllln!lité de l'upwelling). Mais l'auteur
ne signale pas dA maximum de denllité dans le Canal
de Mozambique. Il se pourrait que l'espèce tloit
liée à la proximité du laluM continental, zone qui
a. été relativemenl peu explurée lors de l'Expédition
Internationale. '

B-a. Limaoina buUmoides (d'Orbigny), SAKTHIVEL

(I(lc. cit.) donne pour cette ellJlcJce une répartition,
tant l(éographi4ue que saiMonniore, trils voisine de
celle de L. t"llcM/III'mis. Dans nos récoltes, par
contre, celle otlpi'I'e, t!tlt beaul'ollp rnQintl aboncillnte
que lel:l précédcu\.ell. Le pourcenlage de eaplurell
néritiques la rapproche de L, ill/tata plus que de'
L, t"ochiformis; elle n'a cependant jamais été récoltée
en zone néritique-interne. Le pronJ moyen de la cOte
au large (fll4'. 7) Iluggère l'existence d'une m~gration

nycthémérale, tlignalée d'ailleurll pur WOItllll':LLU
(luo. cit,). La plus grande partie des cllpLurlll1 Mur
le plateau continental a lieu enlre juin et dél'ombl'c.
Au large, on observe une raréfaction tm tlurfUl'e /lU

maximum de la liaison humide (févricl'-murs),
lorsque la de!lsalure des eaux dépaslle le lulutl
continental.

La presque totalité des individus capturéll lant
en zone néritique-externe qu'au proche large sont
adultell (4 % de jeunes et 1. % de véligùres pour,

eah. D.n.S. T.U.M., sdr-: Uodanoyr., vot, .Y l, Il" a, IIJ1,~: :J91·a0!4.
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FIg. 8. - VarloUons d'abondanco do Cavolinia longiroslris longlroslris et des Cnvollnldnu oct\anlqul's-loléranls entre la côto et
l'océan (mêmes condlllons '1IlC pour la figuru 1).

les récoltes de surface effect.uées entre 196;J et 66).
Il semble que nos récoltes planc.toniques, toutes
effeetuées iJ. petite distance du talus continental,
n'aient atteint que la frange d'une population
abondanto au large.

8-4. Limaoina lesueuri (d'Orbigny) n'a été capturée
que trois fois (6 individus) au-dessus du plateau
continental. EUe eHt d'ailleurs très rare au large
é~alement, et dans tout l'Océan Indien (8AKTHlVEL,

loc. cil.).

CAVOLINIDAE

8-5. CavoUnia longirostris longirostris (Lesueur).
Gelte espèce se rell(~untre sur l'cllselllhle du plal.cau
continenl.al, avec un muximum d'abonùance moyenne
au milieu de celui-ci (fig. ~). Son extrême surtlispersion
rend difllcile l'étude de ses caractéristiques écolo
giques.

Le maximum de la reprodudion a lieu pendant
la premiùre moitiô de la s<lison sèche. Les adultes
constituent alors des essaims très denses en surface.

L'espèce diffuse en zone néritique-interne entre
juin et décembre et semble ne pas tolérer les dilutions
importantes de saisun humido (fig. 5). Quelques
individus sont capturés au lorge en saisoll sôdlO
d'une port, en mars d'autre part (pénétration se
produisant par diffusiun latérale dl.'ns le premier
eus, par entrainement en surfllce dans le llecond
cas).

8-6. Oreseis virgula virgula Rang et. virgula conioa
Esohsholtz, Styliola subula. (Quoy uli Gaymard),

Hyalooylix striata (Rang), Diacria quadridentata
(Lesueur). Cavolinia indexa lata Boas. Ce groupe,
écologiquement hOIllOgl\llC, est constitué de formes
océaniques :mffisalllment tolérantes vis il vis des
conditions néritiques pour être relll~oIltrées réguliè
rement (quoiqu'en petit nombre) sur le tiers extérieur
du plateau continental (fig. 8). Cette pénétration
s'observe toute l'année, avec un maximum prononcé
en liaison sèche (mai il octobre). L'abondance, tm
surface, aux stations du proche large, subit une
diminution en février-mars, liée à la dérive des eaux
côtières. On observe une migration nycthémérale.
Le comportement de ce groupe d'espùces et sous
m~pèeell est donc en tous points semhlables à, t~elui cIe •
Umacilla bulimoides, !lue l'on peut lui joindre pour
t1érlnir un (t lIIarquagtl 1> statistique titi l'inl1uenCtJ
u('éanique sur le plateau cuntinentlil.

En saison sèche t{uelques individus de ce groupe
peuvent aU,eindre la limite exlérÎeure tles baieH
(par exomple la station :j).

Les quadrillages de III. baie d'Ambaro ont pérmis
la capture de quelques Creseis virgula entre février
et avril (ent raÎnelUtlnl. par le t'(mtre-eourant de
la circulation (1 est.uait·c 1».

Ainlli que nous l'lJ\'tJlIS si~nalé (FlloNTllm, ,Hf73 fi),
deux formes tle Diac,.ia qlladrùlfmlaia l'o~~si",I~!lIt

dans la région : quadrit1enlala (LllSlIl'UI' 1 t'!., (tamil'
Van Uer Kpoel. Les 1'01'mes juvél1ÎIt~s (t (:l''114''''tj il)
récoltées llur le plateau cuntinental appuI" ÎI·UIU:Ut.
toutes à la première sous-espèce; les formes juvéuiJlli:l
rté rlanae, identifiées réeemment, ne se rencontrent.
"U'IlU large et souvent en pl'ofondeur. Les tluulii
furlnes ,fiIYlirent donc biologiquement.

euh. O.n.s.T.O.M., sér. Océanogr., vol. XI, lia 3, 1913: 291-30:4.
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FI". 9. - Vorlnllnll~ ll'ulJllndonce ù'AIiIIII/I' (/Iluulcl/lludl el des AthlDllrllll! IU'P"lIl(IUt'~·I(JIr"l'lInls ent.re la côte etl'océaD (mêmes
Cl.lllllllfons que puur III f1l1ul'(l l,.

8-7. Un uflrnier ~rOllpl' ('olllprend detl formes fré
quent.tltl au lar'l'e, ll1ail\ rt'nrnntrées exceptionnelle
meul ton l.une nflritique ; OavoliDia longlrostris
an,ulata (Boule,et), il laquelle l'le rAttache trètl
probablement la forme juvénile ~ Hyalal'tl laeuigata 1),

Oavolinia influa (LesueurJ Oavolinia .1obulosa
(RaDl) Ouvierina oolumnella uroeolarls (Moroh).
Euolio pyramidata pJ'I'amidata (L.j.

deR quadrillarzPR de novembre et de décembre de
la baie d'Amharo, principalement dans la moitié
extérieul'e de (,t'Ile-ci. Le lr~s petit nombre d'individus
r.apturéll au total ne pel'met pas de dresser une
écologie prt'rillP dl' l'tlspèce.

Les aut.res Ciymnosomes 1I0nt Htrictement océani
ques.

Desmopterus papilio Ohun. al'ltlez fréquent au-dessul'l
eL au large du talus, est capLuré en quelques llXelJl

plnirel! AUX ",t,alion!! 4 A. H. 10 et Il en liaison sèche,
Oorolla IIp. u. Mp captur~ une foil! è. la statiun 10.

~ous avons étudié pré('édemment (FRONTIEfI,
1973 c) la répartition dp PDeumodermollsis IIp.,
ellpèce néritique-interne exc~ptionDl3llement rencon·
trée à la station 3.

OlioDina lonlioaudata (Souteret) t'I'll npritique
externe, rencont,rée essflntip,l1emenl t'n ",aison humide
entre la limite extérieure deA baies et le taluA ('onti
nental, assez rarement au larRe de ce dernier. Par
ailleurll quelques individus ont été récoltpEI au ('ourfl

Atlanta ,audlohaudl 80uleyet a été lIignalée en
tant qu'el'lpèce holonéritique (FI'lONTIEI'l, 1973 cl.
Le <'yrie annuel 196:i·64 montre un maximum
d'a.bondance ml>yenne en zone néritique externe, un
autrt' très prPIll de cOte (np:. 9), et aucune variation
d'abondance !fénérale d'allure sllisonni~re.

Le", autres ellpècetl d'AUantidae se rencontrent
sur la partie extérieure du plateau, avec une fréquence
proportionneUe Il leur abondance au large. Ainsi,
A. leBueuri Boule,et, A. helioinoides Boule,et et
A. turrioulata d'OrbilD)' sont relativement fréquen-

. tetl; A. perom Lesueur et A. (1 inoUnata D(Il sont plus
rares i Firoloida dell1&l'eBti Lesueur se rattache il
ce groupe j Atlanta pensi Frontier, A. inflata
Souleret et A. fusoa Souteret sont exceptionnelles.

Le profil moyen de la pénétra.tion de ces espèces
en province néritique (fig. 9) rappelle beaucoup
les proms caraethillant Limacina trochiformis et

a-a

8-9

p~tmJ)OTH~COSOME:-;

GYMNO~OMES

8-10 HeT~HoponE8

(1) Dénomlnlitlon recouvrant plusieurs espèces distinctes (RICHTER, 11172).

t:ah. O.R,S. T.O..\1., str. Ocitmogr., vol. X l, n° ", 197,': 291·a02.
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Flr, ln, - Variations d'abondanct.' des v~lIgores dl' L/mlJc/nlJ In/lIJIIJ pl d',4t1anfa spp, r!I 11:1 slAlion Il puis l'l, entra avril 1\183 (IL
Janvier 1966 (mêmes condillons 'lue pour IR figure Ill,

le!! Cavoliniciae océaniquell. Il Il'e~it. d'un même
plll\nlJmène,

lIn IIb!lerve que 1eR variationll d'abondance de!!
Hpl él'II plI(iel'l océanique!l au-rle8!111S du plateau !lont
lIir~"'.elllt'1I1 Iiée!l aux variationtl d'abondanl'tl de!l
1111\11"''' f'l'Ip.\rel'l au Jarlil'e lIu lalu!l, Ceil dernit\re!l
l'Iunl. I\liillt!1. irréllUliprf'!I, mail'l on peut, remarquer
IllU' lel'l lIIaXilll1l Ile Ilituenl enl.rt' juillel el ciécembre
l"I~l'lt il Ilirf' au ('Ilurl'l cit' la l'lail'lon l'll\('he, il l'épuque
oil par llillpUl'1'I l'inl1ul'nc'f' O('paniquf' l'lUI' II' plateau
l'onl in..nt al "t' fait "enl il' le pl li 1'1 profondl'·ment.
l.'lIhondanl'l' rit' l'l'tI l'tlpi'l'f''' tlanl'l III lone npritique
f'n tlail'lon tli'l'hf', plull marquPI' Il Ut! p"ur Il'I'l Ptéropodes,
réllulle don .. rlP la l'oïnc'irll'nc'.' fmlrf' dl'ux 'phpnomj.nps
inMpendanlll.

I.ell maxillla l'urretlpondenl lIouvHnl il de!! augmen
tationi'! cft'tTel'l if dt'I'l forlllt's juvflniletl. Il ellt remar
llllllbie quI' lei'! l1ul'! uni ionll d'abonrlanrf' RU lar~e

dell forme" tri'lI jeu ni'" d'A lIantidae (C'oquillelol
pré8enlant au plu" un tour dt: spire) coïnr.ide aver
celletl IJrPtll'nl"'l'~ par 1l'Iii \,plhri'rell dl' Umat'ina
ill/lata, llignalél''' l'lu!'O haul : on noie la mtlme
~u(~re!llolilln de ppriorll'l'i d'abundanre et. de rareté
relativel'l, l'lans qu'unI' p~riorli('il~ lIail'lonniiore puisloIe
Hre mille en évidl'nc'I' (Ii/Z, 10), Cl'\I.e l'oïneidencl'
de l'alJparilion rll'loi forme" jl'unell clan:' cll'~ ~roupei'!

rlilTérHnl" ne pf'ul, ,llrt' II' rail du hal'larll. lIlail'l la
tlifmiliral iun dl' C'l'll Illll'rnHIIC't'l'l r,,"ll' ob!'O('urt', I.e:'
rllInnét'~ l'hyllll'lanl'llllo/ZÎ11'Itl,, "iUIUIt anp!'ll \.\:'111 ;01'.

1~li" fl 1'1 b cl H.lliH 1 ne l'lUllgi're l'li rien ulle liailloll
l'l' "1' 01 .." "yc'Iell dl' fer\.ililt' du lIIilil'U.

/;,,11, /1.11 ..'. '1'./1, li.. H.'r. /1""""'11/" .. "..1. ,\ 1. II"~ ,1. 11/;::: '1111-.10::.

CONI:I.I'ilION

La faune de Ptéropode!! et. d' Hétéropodes rencon
trée dan8 un rayon de nO milleil autour de No!!y-Bé
pré8ente un éventail d'exilitence!l é~ologique!l qui
permet. de caractériser le!! différentes ma!lJoleil rI'eau
en prè!lenC'e, ainlli que leurR mouvements et rara~tprell

!!ail'lonnier!l. Cl'JoI derniers tlll rumj.nenl etlsenliellerllenl
il une alternanl'!! de l'influent'e ('olii're et cie l'inf1uf'n.'e
oréanique l'lUI' le plateau ('ont.inental.

I<:n l'laÎlum detl pluiel'l unI' maililfl c'olll'liciPrahlp
d'eau dourl' arrive danl'lle funrl dell baiel'l, pnrirhil'lllani
l'es derniiorell par deM appor\.ll minéraux el or~anique!l,

Il l'l'enlluit. ft partir de dérembre en zone néritique
interne, un Mveloppement lriotl rapide de!! popula
tion!l planct.onique!!, marqué, en re qui rcm('erne
le!l Mollu!!ques, pel' le foil'lonnement dt' t:rl'RP;S
acicula.

L'apport d'eau douc'Il provoque l'établiKsellll'nt
d'une f'Ïr('ulaLiun (C ellluaire ,) JoIe JoIuperposanl aux
mouvcmenlll d'l'au induitll par le venl. et leii marées,
et agillllant stal jiitiquelllent sur la répartition du
planet un. Cette l'ÏrculaLion atteint 80n maximum
d'inlen"ité en f~vrier-mars; la ('ourhe d'eau néritique
elll alors forll'menl Ktratiliée, el la dérive superfl
1'Ï1'1If' cl'eau delll'lalée ver~ le larl(e e8t c'ompl'nsPI'
par UII apporl l'n provenan('e del'l abord8 du lalll"
1'11111 illl'ni al. ,hi Il un l'onl.re-rourant plull profond.
r.l'II.' "au "0111 i"l1l un planrton particulier rarad éril'lé
"III"" Hui n'" fo"lIle:; par deii Limacina in/lata jeUnl'll,
IIri!!illllir',',. dll larj.{t'. rnail'l particuliprement toléranl,,"
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aux conditions néritiques. D'autres cspèces plus
strictemenL oeéaniques pcuvent remontcr, il ccl.Le
époque, en direction de la ctJLe (Umacilla ll'oclLi
100'mis, Crespi,~ virgula), Illais leui' présence dans
les baies est exceptionnelle. En même Lemps, des
éléments de la faune néri tique-interne sonL trans
portés en surface jusqu'au-delà du talus, et cet
apport néritique appauvrit, daps les couches super
ficielles, la faune du large. A partir de mai l'apport
d'eau douce se tarit presque complètement, et l'eau
néritique tend à s'homogénéiser tant verticalement
qu'horizontalement. Les conditions hydrologiques
deviennent alors. de la côte au talus, très proches
de celles rencontrées en surface au large. Un groupe
important d'espèces du large moyennement tolé
rantes (Limacina lrochilormis et bulimoides, sLade
adulte de Limacilla illilala, plusieurs Cavolinidae,
Desmoplerlls papilio, les Atlantidae à l'exceplion
d'A. galldicILaudi, Firoloida demal'eslï) , présents le
reste de l'année sur la frange externe du plateau
continental, envahissent alors par diJfusion latérale
une grande partie de celui-ci - sans toutefois
atteindre les baies car la circulation (1 estuaire 1)

a cessé. Cette pénéLration est effective jusqu'en
décembre, époque des premières pluies impor
tantes; ces dernières, en effet, n'exerceront leur
innuence sur l'ensemble du plateau, en «( néritisant &

la faune, qu'avec un certain retard.
D'autre part au cours de la saison sèche les

espèces néritiques-externes envahissent les baies,
ou tout au moins la partie extérieure de celles-ci.
Cavolinia longirosll'is longil'oslris ne se rencontre
en baie d'Ambaro qu'entre juillet et décembre.

Creseis chiel'chiae, holonéritique mais Rcnsible à
l'arrivée d'cau o('{:aniquc tau!. c:ommc ù une dcssalure
cxcessivc, se trollve alors refoulée sur la partie
interne du plat.cau c~ontinental et se multiplie
abondamment (lans la moi lié cxtérieure des Laics.

Les conditions de saison humide se réLablissent
très vite à parLir de janvier sur tout le plat.eau.

L'intérêt d'une telle analyse faunistique consiste
donc cn ce qu'elle autorise une description des
mouvements des masses d'eau et des phénomènes
de contact et dc mélange, alors même que l'étude
hydrologique classique ne rencontre que des l'ondi
tions homogènes, comme c'est le cas en saison sèche.
Les espèces possédant des exigences écolo~iques

précises constituent alors des marqueurs de l'inter
action entre l'eau côtière et l'eau ucéanique. Par
ailleurs les variables biologiques illlègl'eni les effets
du milieu ambiant sur un certain intervalle de temps,
correspondant au délai d'action des différents
facteurs sur les, populations. PITON et MAGNlER

(1971) ont démontré qu'un coup de vent peut
détruire une sl.ratiJication apparemment bien éta
blie; néanmoins les répartitions d'organismes plancto
niques rendront compte de l'état moyen du milieu
à une certaine époque. Hulin les phénomènes de
diffusion et de mélange sont clairement marqués
par les répartitions d'espèces de provenances divcrses.
Il devient alors possible de relier de façon assez
fine les tluctuations locales ou saisonnières de la
.productivité urganique, aux phénomènes hydro
climatiques.

Manuscrit re{iu au au S.C.D. le 26 avril 19'/3.
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Nous ne traiterons ici que quelques groupes, en majorité holoplancto-
niques.

'-1 - Hydroméduses. Ce groupe n'a été examiné que dans quelques
séries de récoltes. Il présente une abondance À. peu près constante tout
le long de l'année aux stations du roche laI' (cote d'abondance' ou 4
dans les récoltes réalisAes au IHfrégouboff" • l'ln zone néritigue-externe
il montre lUl ,cycle aJUlU~el d'abondance comprenant IUl maximUM de saison chaude
et url I~inimum de saison fraiche. Ce minimum se révèle nettement moins accentué
en 1~6~ qu'a.ux deux années précédentes; cette particularité, que nous retrou
vons dans de nombreux autres groupes zoologiques, est À. rapprocher de la
moindre homo~éllp.isation ete l'eau néritique au cours de la saison sèche 196~ 
phénomène que. nous avons sienalé plus haut (Première partie, § 6-1). En
zone néritique interne, les variations d'abondance montrent un certain
parallélismè avec celles observées sur la partie externe du plateau, mais
l'ampleur des irrégularités masque tout phénomène net. l.a figure '4 représente'
ces var~ations an voisinaBe de la surface (rnoyenne~ entre les valeurs à 2m
et À. 10m), aux stations' (ouvertUrA de la baie d'Ambaro), 4 et 11 (néritiques
externes). La netteté du cycle annuel À. la station 1U est intermédiaire
entre los deux situations.

Citons une espèce ré~11ièrement abondante en zone néritique-externe
la l~arcoméduee Solmundella bitentaculata (QUOY et GAllo1AHD)j elle occupe
toute la couche d'eau; sa pr6sence dans les baies est liée au régime hydrolo
gique : elle y est très rare, sauf en fin de saison sèche 0\1 elle envahit
la partie externe de la zone néritique-interne (figure ~5).

3-2 - Siphonophores. lJes }Jhysophoras sont très rares, surtout en
province nc~ritique 0\1 par 'contre abondent les Calycophores, rencontrés
souvent en essaiJ'lls denses. Le cyole annuel d'abondance du groupe est bien
marqué, et sensiblement parallèle à celui des M~du8es alU stations néritiques
externes (4, 10, 11), alors' qu'il est décal~ de 2 à 4 mois À. la station 3
(figure 36). La sRison sèche 1965 se caractArise, comme pour les Méduses,
par une diminution d'abondance beauooup moins marquée que lors des années
précédentea.

. Le groupe oocupe toute la superficie des baies au milieu de la
saison sèche, y est uniformément rare au maximUfll de la saison etes IJluios,
et le reste de l'année ne semble éviter ~le le voisinage imm~diat des cBtes
(figure ~7). 1es profils vertica\u, quand ils ont été observés, ont montr~

une rApartit10n à peu près uniforme de la surfaoe au fond.

~-3 - Cténair~. Il s'agit essentiellement de CydippoIdes, répandus
et souvent abonda.nts sur l'ensemble du platea.u. Jle cycle annuel d'abondl-mce



- 117 -

a

h

Ji 1\ l r "', 1\
!' ~<: "

\ /1 J,r;:. ~
.;r i JA \. ·1~ .... " ,

~~
,

i ' j, \ UI/v .y~\N
' ... . '.-;

\1', V ~) ~
\. . \ 'II

AMIJA,OIlO J ..... "'J'.OND JPIll'IlIJJA.O~D"

IBl3 UB4 IIIB iiIll

••••••••••• ".UGn a -- 811Uont' It "

Figure '4 - Variations saisonnières d'abondanoe des Hy~roméduses.

a 1 stations ~, 4, 11 : moyennes entre 2 et 10 m (extrait de .
}41H.UNTI~~H., 1970ah

b 1 station 10, 2 et 10 m.



r' ir,ure j~ - ltéparti tion de 301l"ldlldella ~i t,:mtaculata
en baie d'Ambaro. en surfhce. à trois
époques de l·anr.~e.

23-11-67

[i\~y\\{{~t\\1
2

11~~l;1~;~~l~li!~~l;~;~;11~!:i~l~l~111~lll
3

cotes
4

8-3-68

2-7-68

,

!

".'
".......

,/
,l'..'

."....
--,..

.........__._ __ ..

--n.-
a



- 119 -

1
1
1

1 1
1

i 1

1

Il !\
1 l ' ' •,! . ': 1 Il! ' , ,

;;~1bi!!: i:.1.
: :.....i; : "l, V:
, 1 ~. 1 l' ':':1 1
"1 '" t' \,..: 1 .. , ..... ,_....

\ :/! ; ~"7·-: \'. i,
i\li: 1 :!I \. ;~ ,
VII 1 IV" ,

, ! 1 i 1 i : 11 ! 1 :, :

..L~-+-ilJllwJlU
• fil .1 fil JI' 60 .. Di)

1

! 1

... 1 JIl D J ...'."t'o

1 j)j
, f, 1

: l '· :\1.' 1
l, rv '1
J '1

;; ""• il, i 1

.-.L11 J..u.

...
\II....
o
v •

a

IIU 1111 lm 1lIl8

1964
JUIN ..JUIL AOUT SEPT OCT NOV DEC

,
1
1
1
1

MAR

3

2,
0l-._l-.._l-_1-.---1__1....-_1....--J -J --.l~~.......- .......-..I.----'

_ 2 m 10 m

5

1

III
~-S 6

b

Fit,"ure :16 - Va:riations aa1lionn1ères ct' abonrlance ries Siphonophores Cl1.1ycoj,hores.
a Rtationa 3, 4, 11 ; moyennfls entra 2 et 10 m (extrait cie

}'/iOU'l'!};H, 1970a);
b station 1U, 2 et 10 m (axt:'flit riA }'HlJN'l'rr:lt, 1lJ66 c).



Répartition des Siphonophores Calycophores p

en surface, en baie d'Ambaro f à trois
Éf0~~es de l'annéeo

Figure "57

23-11-67

1<J.0J1f{f//J
3

1~li~~I'\1
4

cotes
5

8-3-68

..~$hij,.!!
..,,,
••

.

;~_._-----------_/./

2-1-ii8



~ 121 ~

dans 117cl zones nt~ritiqUP.8 ex t.erne At int.erne (fip,'I1re 38). l,es f1opulations
seMblent en effet lipes uux eaux d' orieine llRri tique-interne. Aux statirms
externes 4 et 11 on obHerve (tout au Moins lors des deux preMières années
étudiées) lIDe disparition lJreBqllA complÀte du p'rnupe pendant la saison sèche
tjllin ?i octobre), et en StiitS()11 hlunicle dAH variations irrr,P.'llli~rfls autour
d'une moyanne de l'ordre de cotA 3. La l'Itli. tirll1 3 ne T'l<)!1 tre que des variations
k prelT.ière vue irrl~~li~rF.'s, LlVOC cApendant, If:lS cielO! premiR1'es années,
Ulle tenltance ft la raréfaction en fin de sHison liùclle. LH litation 10 montre
une :i1tuation interm~diaire.

Le c.ycll'l H.nnuel li' abonnanr~fl obtenu pl-\!' cartogrA.rhie - !,lanimétrie
tio la baie d 'dmbaro en 1Ybb-6~ ne filon trtl que dP.li variationA irréB'ulières,
avec toutefr)ia un", diminuti.on :JAnHibla fA.n :"!Oman t lie l'arrivée des fortes
pluies c'~st-à-dire en dAcemhre. Les ré!,artitions horizontales 11 l'Achelle
de la baie, lor~ d.es 20 qUl1l!rillap,es, n~ Montre qu 1 \lne "patchiness" irr~gu

lière.
L' ex ten~icm ,1e la populo. tinn seMble donc détermin~e Wliquelllsnt

par celle ries eaux rtA carl'1ctère nlo!ritique-interne. (lette conclusion est
confirmée l'al' l.,/i r/·AuJ.t.ht.R dE:! la radiale (na.rte fiB'\lre 2) ayant rejoint,
fi. cinq Âpoques dift'Pr'ellteli, ltl t'ond d~ la baie d' Ambaro au talus continental
(figure '9, qUtl l'on COI'lptl.rel'tl. a.vec la figure 2b de l'article inséré en
~ 1 oi-detisuo, repr~B8ntMt l'ffxtensicm de la stratification hydrologique
aux mAmeo da tes). Notons, enfiu, que la saison sàche 1~65 se oaractérise par
la perniHtance, en zone nÂritiqHe-externe, des valeurs d'abondanoe de saison
humide, ce qui oonfirm~ 11'\ persistance ex'ceptionnelle l\ oette époque de
caructèren trè~ néritiques sur l'ensemble du plateau.

~-4 - Chaet0troathes. Ce t~rOup8 a ~té traité dans deux notes préli
minail'l'lil, Kit.,lalant dé.jfi. 17 espèces (r'tIkNWiTIN et HAl>1GUl!:T , 1y64 ; ~'}WNTIER

et !l., 1~"1) et t'dt actuftl.Lf')f",ent l'''lhjet d.'WH' étude détaillée (HOUR, en
r11'é IlW'ft tion) •

L' emlJra.nchernent, cl')ntlid I~r~ ciana Mn Ansemble, mon tre au dessus du
j,lateau continental (à l'excluHioll liu proche large), et en dépit des grandes
irrégulari téa de oapture, Wl cycle aMuel li' tt.bondance cOmIJrenant un maximum
en saison chaude et un minimwn en saiKon t'rH.iche. Ce cycle est plus accentué
en zone ntSritique externe qu'interne (figure 4U). Comme pour les ffToupes
précédents, la diminution dA saison sèche est, en zone néritique externe,
moins prononcée en 1~6, qu'en 1~63 et 64.

Sap;itta enflata GlW;~iI constitue presque toujours environ la moitié
de l'effectif en Chaetognathes d' lIDe recol te. Cet te espèce se répartit presque
wliformément de la cate au proche large, l'abondance étant toutefois un peu
plus forte sur la l'loitip interne du ~Ilateau. Ses variationA saisonnières
d'abondance suivent sensihleMent cftlles de l'ensemble du groupe.

Les autres espè~es semblent se r6partir de façon assez nette en
fonction d' exip,ences p.cologiques. La rJlupart manifestent une répartitinn
f)rP.férentielle fi l'intérieur ciu gradient côte-océan. Donnons-en trois exemples
cti.ract.:ristiques :
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Sagitta neglectaA(rigl~e 41 a) se d~v~loppe essentiellement
sur la moitié interne du platoau continental. Son p.xtension vers le large,
lic§e à la d-'rive de a..u'face de la circulation "estuaire", est maximale en
mars, minimale en saison sèche où elle se trouve refoulée dans les baies
par l 'homogéntUsation du milieu à partir du large.

Ce soh-'ma de r-'partition spatio-temporelle se rencontre également
chez S. littoralis DALJ.OT, S. bedford.ii DOnCASTER et Krohnitta pacitica AIDA,
qui peuvent donc atre considéréeD comme caractéristiques du peuplement
n-'ritique-interne.

Sag1tta ferox DO~CASTEH (figure 41 b) se rencontre essentiellement
au dessus de la partie m~diane du plateau continental, se raréfiant en
direction du talus continental et dans les baies. Elle diminue d'abondance
d~s le d~but de la saison s~che, et a presque oomplètement disparu en ao~t,

B~uf dans les baies. Il s'~r.it done d'une espèce néritique-externe très peu
tolérante vis à vis de l'influence oo~anique. S. robusta DONCASTER a une
répartition radiale voisine de la ~r~cédente, mais ne se rencontre en nombre
appr~ciable qu'à partir du dc§but de la saison sèche, étant refoulée dans les
baies en aoiit et disparaissant ensuite.

Saffitta serratudentata pacifica TOKIOKA (figure 41 c) est de tendance
océanique ~ tolère son transport au dessus de la partie externe du plateau.
Ce transport a lieu, suivant les é~oquea de l'année, de deux façons 1 par
tr~s petits nombres en saison humide, grice au courant de fond de la circu
lation "estuaire" (maximum en mars) ; plus abondamment en saison sèche par
ditfusion lat~rale cons(.cutive à l'homogénéisation du milieu néritique (maximum
en septembre-octobre).

Ce schc§ma correspond à oelui d'un bon nombre d'espèces: S. regularis
AIDA, S. minima GRASSI, S. bedoti BERANECK (qui pénètre en saison humide
jusque dans le baies grlce à b. oirculation "estuaire" et s 'y maintient jusqu'en
mai), S. heuptera D'ORBIGNY, pterosaritta draco KROHN, etc. Cette dern:l.~re

esp~ce est abondante au large dans les 50 m superficiels, tol~re particulière
ment bien des oonditions n~ritiques point trop c&tières, et constitue un indi
cateur sensible de transport d'eau du proche-large au dessus du plateau
continental (fisure 42).

,'-5 -Annélides PO],ychfetes. Nous avons dénombré s~parément, dans
quelques séries de r~coltes, les quatre principales familles d'Annélides
holoplanctoniques : Lopadorrhynch1dae, Alciopidae, Tomopteridae, Typhloscole
cidae~ et les Ann~lides méroplanctoniques à l'exclusion des formes larvaires
(donc essentiellement,les formes épigames).

Les variations s3.isolUlières d'abondance en une station étant
voisines pour les quatre pr&'l'lières familles (It'~ONTIER, 1966 c, fig. 18), nous
avons suivi les effectifs totaux. On observe à la station 3 des variations
irrégulières autour d'une moyonne assez faible, sans périodicité apparente;
pendant le m3me intervalle de temps aUY. stations néritiques-externes, l'abon
dance varie entre des valeurs très faibles en saison sèche, et des valeurs
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a : Sagitta neglecta ; b : S, ferox ; c ; S. pacifica.
(extrait de FRONTIER et !l., 1971)
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élevées en saison humide. le passaee d'lUle situ~tion à l'autrA étant brusque
(figure 4~). ~outefois,lors de la troisième saison sèche étudiée, l'abondance
se maintient liU voisi.nLi~e des valeurs caractéristiques de la zone néritique
interne : le phAnornène signalé dans ce qui pr~~cèd~ se confime une fois de
plus.

Aux stations du proche laree on observe. en dépit des fortes irrégu
larités. une abondance moyenne plus importante en ;saison sèche (juin - décembre),

Nous en concluons que les oreanismes rencontrés en ces trois ~rpes

de localisation appartiennent à trois BToupes d'espèces distincts: un
groupe néritique-interne d'abondance à peu près constante; Wl groupe néritique
extern~ présentant de fortes variations saisonnières d'abondance (et sans
doute remplacé lors de la saison Bèche 1967 par le peuplement précédent) ;
enfin un groupe spécifique du proche-ll'tree. montrant des variations saison
niares inverses du précédent. Il s~rait intéressant de reprendre la question
sur la base de la distinction des espèces.

Les fomes épieames (fiB'Urei4~ b) montrent,À. toutes les stations
néritiques,un cycle annuel coml1ortant de fortes valeurs de novembre ou clécembre
à avril ou mai. et IIDe vériode de très faible ab01mance coincidant avec
la saison sèche.

La saison sèche 1965 ne se singularise pas: le peuplement d'Annélides'
benthiques n émission d'épigarnes ne semble p~s avoir été affecté dans sa
biologie par l'accident hydrologique.

~-6 - Copépodes. I.e groupe Il été étudié h Nosy Be par BIN}<~T et meSSIER
(1967. 1Y6~). Ces auteurs distinguent :

- des espèces bathypélap,iques. renoontrées Ulliqllement dans les
tra~ verticaux réalisés au la:ree, et que nous ne oonsid(~rerons pas ici

- des espèces océW1iques de surface. tolérlUlt divers degr~s de •
pénétration en milieu néritique ; ce sont les plus nombreuses

- dea espèces néritiques;
- ~lelques espèoes R répartition indifférente.

Nous reprendrons oette liste avec certaines modifioations.

~Bg!2!~c~O~!ll1s~~!~!rfi~~el~.68 eapàoes sont s1enalJes. Le
plus 8Tandnombre~'5,")99-lnontrëiittr~peu tolérantes aux conditions néri
tiques. n'~tMt qu'oxQ9ptionnellement pr~aentas aux stations de la pnrtie
C)xterne du plateau.

Lea deux eroupe9 distintrUés par HIN~1~ et DgSSn~lt (" !t~9pè(')ea las
moins tolérante" il. l' éBard. des eaux néritiques" At· ,Il}lJspèoes pénétrun t
oouramment au dessus du plateau continental") semhlent simplement oorrespondre
k une olasoit'icat1on de" espèoes selon leur abond/:UlcA dans les eaux du
proohe-large At J'lIU' oonsESquent sur le bord externe du plateau. Les espèoes
les lÙuS importa.ntes nu.rnt~l'iquemElnt (telles que PleuromRfnl'M, tl.bc1ominalia
(l.UBHOCK)) montrent. au niveau du talUB continentfÙ. un maximum d'a.bondance
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en saison des pluies (peut-3tre en rapport uvee l'eutrophisation de la
couche d'el:l.u néritique Il cette époque). UndinulH darwinii (LUBBOCK) fait
exception : elle est surtout abondante en fin de saison sèche.

La pénfitration en zone néritique externe se produit principalement
pendant ln saison sèche, à. la. faveur de l'hornoBénMsatinn hydrologique
(exemple:Oncaea mediterranea (CLAU~), fieure 44). ~outefois, certaines
prllsences exceptionnelles constatées en saison hUl'lide sont probablement
à attribuer aux remontées d'eau froide jusque sur la l'large externe du
plateau, et que nous avons sianalées dans la prerniùre partie de ce travail

(exeraple : Hhincalanus oornutus (])Al~A) en janvier 1964).

Seize espèces peuvent 3tre considérées cOIl'lIlle "Ecéan!.q!!es:tolé!an~es",

indicatric~ d'une influence océanique sur le plateall continental. Leur
présence dans' la province néritique - qui se traduit parfois par l'installation
de populations abondantes sur la partie externe du plateau, et par une péne§
tration jusqu'à la limite extérieure des baies - est liée à la saison sèche.
Citons Acartia nee;lirçens llANA, ho. danae Gn:SBIDJc.:H'.l.', Oithona pluroifera BAlliD,
O. tenuis HO:JrmJOHN, Sa hirina ni romaculata CWlUS, et les espèces du 80\1S

eenre C:or:vcella (eenre Corycaeus fiBUres 46 et ~o).

Vinet-six espèces marquAnt une tendance néritique, qui peut se
munifester suivant d~llX modalités principales, norrespondant aux peuplefllents
néritiques-externe et interne d~jR mis en ~vid~nce.

Les espèces !!~!,it.!.9E~.~:~~te!,~ se développent prpf'érentiellefllent
sur la rooitip. externe-dü·pÏatëau-continëntal, l'laiB envahissent le proohe-large
en Até à. la faveur de la dérive de surface, et la. phrtie externe deR baies
en hiver allstral à la faveur de l'hoI'loeénéisation hydrologique. Le dp.velop
pefllent maximal de ces populations El. souvent lieu en saison humide - époque
Il laquelle elles pénètrent parfois dans les baies par le contre-courl:l1lt. .
profond de la circulation "estuaire". 'routefois, les maxima c1'ahondance
des difj\~rentes Hspèces se succèdent dans le temps, et l'abondance de- l' en
semble du ~roujJe conserve un mêm~ ordre de grA.Jldeur toute l'année, À. l'excep
tion d'lute chute en aofit-septer1lbre (fiB'ure 45). La fieure 4'{ fait apparaitre
que Centropaees or~inii GIJ.~SBH.l~CH'i' montre Wl maxir'lum d' ahondance en octobre
d.~ccmbre, et G. furcatus (DA..~A) en février-mars i il s'ensuit, en raison
des mouvmnentn Bidsonniers de la couche d'eau néritique, que l'uire de· répar
tition de la seconde espèce est située dans l'em'lemble plus au larffS que
la première.

A cc groupe d'espèces allpartiennent éealp.ment 'l'emora discauda tl'l
Gn::3B.lŒCH~', Oithona oculata. }'AlmAN, Canthocalanus pauper (c;m~mm:CHrr),

AcartiR amboinensis CARL. Cette dernière est en fait abondante penuant
presque toute l'année depuis les baies ,jusqu'au talus continental, et pourrait
donc ~tre classée COMme "holonp.ritique ll

; tOHtefois elle constitue des .
essaims extl'èmement denses, reconnaissables ft. lu couleur bleue des récoltes
lllanctoniques, en zone néritique externe seulement. Des chutes d'abondance
de la rrl~me espèce s'observent au cours de la saison sèche sur la partie
externe du plateau, l'espèce est alors remplacée par Acartia f~ GURNEY
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Figure 46 - Station 11 (nétitique-externe) variations du pourcentage, par
rapport au total des Acartia, des trois espèces : A. amboinensis,
A. fossae (néritiques-externes) et A. negligens (océanique tolérante)o

(extrait de BINET et DESSIER, 1968)
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Figure 48 - Variations d'abondance de Tortanus gracilis aux stations 3
(néritique-interne) et 11 (néritique-externe).

(extrait de BINET et DESSIER p 1967)
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ou !)sr l' t"Jpi!Jca oOAltnique-tolérante AcarUs nefdigAne lM,NA.
r~emora diBl~nudata. présente une singulal'itH. 1.' espèce est manifel:ltement

néritique-oxterne ; son d~veloppement maximal Li. lieu L-mr ln partie FJxterne
du jJlateau continental, en sabon humida. GependH.nt, son abondance dans
les eaux du proche-large Etst maximale en aont':'~'If~J>tefllbre, alors que l'espèce
est presque cOfllplètefllent absente de la zone n~ri tique. Il fU~ pourrait que
nous Boyions en présence do deux populations indbpàndantes, voire de
deux Mus-espèces, ainai que celà a éU constaté plus haut pour Cavolinia
lonfjirostrif!, (Ptéropode J et pressenti pour AtlMta B'audichaudi (Hotaropode).

!1!E~~!!_!'.!~ri~!!l~!!=~~~'Elles se ci.Avaloppent pl'i noipfilemfmt
dans les '6Ëi.lè'B;-"oueïIessontsoüViiit p~rennantes. ]<~n saison des pluies,
elles envahissent le plateau continental, s'étendant IùuS ou moins loin
vers le lnree suivant. les Co.8, parfois jusqu'au talus continental. En fin
de saison Mèche, il arrive qu'elles diminuent d'li,ùondanofl et mAme diAparaissent
dans la partie externe des baies.

~~ucalanus subcrassus G:ŒSBID~CHr.c est le (:op~pode le plus abondant
toutel'81~ée à la station " où il montre des variations très attonuées ;
il est numériquement important à,la station 11 entre novembre et juin (trois
pics d'abondance), et presq\~ absent la reste de l'annee. L'espèce suivante
dans l'ordre des abondances à la station' est ~emor~ turbinata (VAllA),
qui dispara1t presque complètsfIlAnt en t'in de saison sèche, e1; atteint (en
petit nombre) la station 5 en fIlars. Tortanus ~racilis (HltAVY) se rencontre
do novembre en juillet à la station ~, et de janvier Rmars R la station
11 (figure 48) ; on ignore si la population persiste pendant la saison s~ohe
dans la partie interne des baies. Scottula ambariakae Un~F.~ et V~SSIMR

n'eut abondante. qu'en saison de$ pluisa à la. station " fln mara-avril à
lEI. station 4, et ne se rencontre qu'en mars à la station 5 (f~.gure 49). Dea
sohémas analogues sont suivis par Candaoia bradfi SOOT~', C:alano ia elli tica
(DANA), l~abidooflra minuta UUJSHIŒCHT, L. acutaDANA), L. laovidantata BRAI)Y),
lo~uter !na aoutifrons (]JANA) et lFtB espèoA9 du soua-eenr;D'itriohooonroaelllS

B'enrA Coryoaeus • l.a t'igÙre 50 repri~a9ntA les variations cie pourc9nta69,
par rapport à l'ensEilfllble dt'uJ Cor OEums, dAB deux prinoipaux sous-ganreo 1
Coryoella (oodnnique-tolérant Mt DitrichocorYoamu~ (n~ri t:!.que-inte:r'ne)
aux atat10ne ~, 4 At ,.

OithOM Bilfir?!Ax 1AHHAN et R.ttenuata ll'AltHAN sont h()1t)n~:ritiI1Ue9,

et filon trAnt }IluK1ouro IJiOlJ d' abondanoe MU (loura do l' annde. îV11iJ.('lrOB~tel1a

6'l'ücilb (lJANA), et l'i!1ero~otella!JW.. sont fi. rc${Jal'ti tion indiJ"1'C§relttu.

~-7 - EuphAuoiAoda.
Nou~ o.Vorll~· étud1d préoddemmant (§ 1) le oyolo MIluel Qt la

réJjartitian det JJa8UneU )hUUAi latifrons ~Alill, e91)fJ09 n!:!r:!.tiqu~-flxtA:rne.
Nous ajoutonu ioi' figure ,1 a 19 ~raJlhi~le rtaA variations d'abondwloe
&\lX stations " 4 et 11 pendAnt trois ans. A la station ~ l'espèoe est
sporadique At pr~BentA en oaison abohA seulement - oe q,ui oonfirme lee
oanolus1onro du § 1 ; aux stations n~ritiqueB-extornAs, los variations sur
trois MO. 6voquent. une pC§riodieittl de l' ordl'8 ne 4 it , mois. indE$pendante
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des saisons hynroclirMtiques. Aucune oause Axterne nllt pli hre ralJprocht§e
de ce rythme, qui sef!lhle bien Atre d'origine internA. Il Rerait illtpressant
de reprendre la question en di!4tinf.'Uant he stad.es de cl t:veloppeMAntl'J , qui
sont faciles à. d~terminer.

Le schéma obtenu à la station 1U (t'igure ,1 h) Be 1'Apprnche de
celui de la station 3 (maximum de septembre à décembre), ft. ceci r.rfls qUA
l'espèce est présente toute l'aMée (cote ~ à 4 en r.énpral pendant la saison
des pluies). La saison sèche 1Yb5 ne se singula.rise pas.

Quelques espèces en provenance du large se rencontrent sporan1quement
sur la moitié externe du plateau, essentiellement pendant la de\ŒiÀme moitié
de la saison sèche (figure 52). IJ~ Hr~STB (196~) cite lAR espèces Euphausia
diomedeae OHTMAlm, P~. tenera HANS!o.:N, E. p;ibboides UH'J,'iWm, StYlocheiron
longicorne SAHU, :J. microphtalma HA1~S}O~, S. car1natum :..lAHS, S. suhmii :..lAItS,
S. affine }w~Sr~N, comme océaniques-toUrantes.

3-8 - Larves de Crustacés StomatorodeA et Dénapor:tes (Ser6'estidae exclus).
Le méroplancton a été très peu étudié. Les larves de Crustacés l>écapodeA
constituent toute l'arulAe un éUment quantitati',ement il'lportfU'lt du ?ooplancton
néritique, particulièrement de celui de la ?,c>ne néritique externo (caractère
en rapport avec la richesse de l~ falme oenthiq118 sur la [IIoi tip. externe
du plateau continental) • .!Jes estiInu.tions c1'kbonctMces rAaU.AéeA Aur qi1elques
sérieu de récoltes, on peut Sf:llÙeflltint déP.fl68r une plUA R'rande
richesse génp,rale en saison chaude dand la l':one nAritiq\lA E1xtarne 1 l'au~men

tatic)!l tlailtonnit!ra semble a' amorcer en octO'Li1.'" ou :11)"erlllIJ'e, c' e'Lit-il-dire
à l'époque 011 la ternlJéra ture ries eaux aW?lt'lnte :'1!'LnH q\l.' 11 l')A manifeste
encore de desso.ltu·~. Nous n' avons Jlh.~ obl:la f\fg dt1 tfmrlance skinonTli~rl'l en
zone n,iritique intAl'flH. ~ul1nt Ho l'l\ut:"~fmtnti(')1'1 tla ani:-lC)n humide, mElxiJTIale
en jHJ'1V1er, conutu.tc$a ;'\ lli. ntation ?, Allto.' He:rlhlH cil-woir Itre att1'ibuée
à. la dérive des eaux lltlr1tiques en Sl.lrJ'Ii.CH Vt'ir~ 110': large, plut6+. qU'il une
a['li~siml de formas lal'Vidras h paJ'tir .;1t:~s PO))\ÜCl t:i OnH henthiqueH d',l taluA.

SiP.'llEl.1ons qne certaines for:nfH:l lHorvlii:res, telles que des lfLrves
de 'J,'halhasinidae, Af'fectuent d~s r~ierH.tiona fl~'cth'~r'IPralAs trflS Marquées,
P.1;UII t l1iRJiers~ElJl'l daM tl)utl.'l la coucne (l'eau pHllnMt la nuit, et concentrpefl
Pl';"/o1o Ju t'mld 1f) .jour. Ge n'Elat tOlltOt'IÜf1 linS lI=! CfU: gl~n4ral.

J,tHoJ lFoU'vas clef'! Pa1l8~idAli lie JIi. ZOM Ch"Hl baies ont fRit l'objet d'un
travail approfondi da U; l'Û';~jrJ,'E (, ';:"1'1, 1-/T;\ El, b, c). Gen larvfols sont liées
a1lX popul k tiC)llil liA t::rHVF.l t t.Ali lOCl1.J.iliéAd dMR lAn ba.ias, otl Anes sont pAche'es
in\llwtriA) .llmt.111t : eAH8tltfellemAnt Ï'enhcwl 111'i1cnls H. !IJlIJ.Nl'= ~~lrwAHDS (qui
cm!:'ltitw·) YO'/~ .,ill stock rl,'ttdultes), 1·'. I:lelrlisul~at.us m: HAAN et. j1letaponaeus
MC)IlOCArOR (l"J\.Hhll:IlJ~). L'nuteur met en év1deM9 111l~ succession de , maxima
princil"uux de ponte dtiof1S l'année (t'Jvrier-ll\!I.rs, mai, juillet-aont, octobl'e,
ct ~:,:p.!'\bre). J.es proto~bf~~ se trouvent rpparties dar.a la hllie d' AJ'I\baro comme
10 Mnt l'Hi ~~l)dirnantB "fl.seux et st\blo-vase\Œ - oe 'lui irllpliquA une liaison
entrA le t~rrH cie sécli..nent et le Mclenchel'lent des pontes. )I8S larves se
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répandent ensuite dans la baie entière, et MAlno au delà de la baie en saison
humide, à la. faveur de lu dérive de surface de l'eau d'origine néritique
interne (lfie partie de la population larvaire est ainsi perdue pour le
renouvellement du stock). Dès les preMiers stades postlarvaires (lOnf.'lleur
1 cm) les Crevettes Migrent vers les zones cetières, pour continuer leur
développement dans les chenaux de mangrove. Mlles effectueront, au stade
de quelques centimètres de long, une migration en sens inverse les ramenant
dans les zones de ponte.

3-9 - SereSstidae.

39-1 - ~ergesi~a~. Nous ne considérerons pas les espèces
du large, présentes sporadiquelnent sur la bordure du plateau continental.

]~es zones d'estuaires et la partie la plus intérieure des baies
renferment une espèce abondante, comestible et capt1lrée de façon artisanale :
Acetes erythraeus NUBILI (la "~sivakihiny"), sienalée par CROSNIF.lt et }l'OUlt
r''iANUIH. (1~6?) puis étudiée plus en détail par 110) H1~S~~) (1970 a). l~es adtû tes
sont particulièrement euryhalins, puisque les limites de salinité tolérée
doivent se situer vers 1,50

/00 et 350
/00. Les populations se tie1Ul.ent, gAné

ralement groupée li en essa1m~ dtmses, dans les bti.ies au deHsus des fonds
inférieurs à. 10 m, dans la zone intertidale, dans les chenaux de mangrove,
et mame k l'intérieur des rivières jusqu'à la limite d'influence de la
marée.

En fait, 'l'extension de l'espèce dans 1me des de1~ directions
rivière ou mer varie avec la répartition des salinités, donc avec la saison.
Signalons pour fournir un point de repère, qu'en un point situé à 3 km de
la mer dans un est1mire la salinité varie de 1,5 à 25%0 entre les étales
de basse mer et de pleine mer en saison des pluies, et de 28 à 35%0 au
ma.xiinu:n de la saison sèche. l~'espèce n'ést donc abondante en mer qu'en saison
humide, et dans les rivières qu'en saison sèche (des individus ont alors'
été oapt1lrés il. 9 km de la cate, soit l'l. une ving'taine de kilomètres de la.
mar si l'on tient compte (tes sinuosités du fleuve). On note en zone inter
tidale deux maxima d'abondance tros nets: l'un en saison h1~ide (décembre
mars), l'autre 'en saison sèche (juillet-septembre) ; mais seul le premier
maxünw~ se manifeste dans la baie, et seUl le second en rivière.

Les larves ne sont abondantes en mer que pendant la saison humide,
mais néanmoins apparaissent dès novembre, alors que la dessalure du milieu
ne s'est pas encore amorcée. Les maxima d'abondance se localisent en face
des estuaires )Jrinoipaux (en face du del ta de l'Ifas;)' en baie d' Ambaro :
figure 54). Qn'iB'lloremalheureusernent si la reproduction a lieu également
en rivière, aux époques ou la population s'y trouve refoulée: il n'est
donc pas possible de savoir si les llIB.Xima ,observés en baie, en zone inter
tidale et en rivière correspondent à deux pontaI'] annuelles, ou ne font que
refléter le pasaa8e de la population aux d11'férents niveaux de la zonation
terre-mer au cours de l'année.

]~es adultes sont l'Iéropl.a.netoniques : 11s s'enfouissent dans le
sédiment pendant la journée, et remontent la nuit dans la couche d'eau,
sans toutefois s'éloigner beaucoup du fond: dans la zone 5-10 m, 11s se
récol tent essentiellelllent 1\ la "1UB'e", avec un maximum de captures vers minuit.
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'9-2 - ,kus.,1le,ti.!la.!. Ce nroupe est I$tuc'li($ par :p~}'J.'n' (19'" a,
b,et en préparation). Quatre espèoes S6 rencontrent S\~ le plateau oontinental
L. hanseni NOBILI (n'ritiqu~-interne), L. chaoei BOW1'llAN et l~. nicillifer
HANSEN (néritiques-externes), lie tYpus MIL1Œ-lGDWAHll::> (océanique-tolÂrantA •

,L'extension de olmque espèce entre la oete et le large ent saisonni~re,

et liée aux régimes hydrologiques d~orit9 préoÂdements J elle est rJAUlllt$e
par les résultats d'une radiale oete - talus rÂalisée k différentel$ ~rO'llle8

de l'ann'e (fieure 55) 1

Les populations de L. hanseni n' I)CCUpent l,ratiquement que lC'll"l odes,
dont elles ne sorte qu'en petit nombre en saiHon des pluie9, entru1!l,~tls

par la dérive de surface. Les denaités l'IRXimales sont rencontrâes, pour
tous les stades de développement, sur les fonds inr~rieurs à 10 m, 0\1 l' espècf'l
oonstitue parfois des essaims importants (jusqu'A plus de 10 indivirtUB par
litre). La reproduction a lieu toute l'ann+ie, aJlparertll~ent sans fluctuations
saisonnières: las Ilttides zoés sont toute l'année extrèmell19nt abonriMts
dans la moitia interne des bnies, avec des lIIaxima très près de cete.

L. chaoei et L. penicillifer sont abondants sur la partie mddiana
du plateau oontinental, et oocupent g~n~rale~ent la ~oitié externe des baies,
alors qu'ils ge rur~fient Bur la partie la plus proche du talus; en saison
sèohe, les deux espÀces sont refoulées à l'intér'e\~ des baies, en mAme
temps que l'Hbondwwe de b population diminue., Il s'agit donc d'esp~ces

naritiques-intarnes peu tolp.rantes à l'influence oOÂanique. Notons que,
parmi les formas post-larvaires, les adultes dominent sur la moitiÂ externe
de l'aire de r~I)8rtition, alors que les immatures sont plus abondants sur
la moitié interna. Cette r~VRrtition semble correspondre à un développement
des individus au oours de leur entrdnement vers le large par les eaux de
surfaoe. l~eti adultes peuvent atteindre la maturitE$ sexuelle 'sur la pA.rtie
externe du plateau, et s'y reproduire, ainsi que l'atteste le nombre des
protol!loés; toutefois, le d~veloppe~ent ne se poursuit SMS doute pas longtemps
les mysis nont rkras, ainsi que les postlarves.

L. typUI:1 nA pénètl'a aur le plateau oontinental pratiquerru.llnt qu'en
saison s~che (juin-décembre) J quelques individus pMnètrent cepewl~t en
zone nnritiq\le-externa en mars (oirculation estuaire). On observe sur la
radi81e de déce~bre (fi~lre ~,) que la liMite de p"n~tration de L. typus
ooincide pretlqlle avec lu. lirnite d'extension vers le lar6f' des populaU ()n9

de Il. rmnicillit'er et ohtteei (auoune limite hydrologique ne oOrrttsfmnC'l ~
ce s8uil).

~;n un ll()int fixe, tel que la station 11 ou la statinn A (n~ri tiquea
externes), on voit très olairement passer le8 suonessions dA populations
en fonotion de lu saison (figures 56 et 58). L. penicUl1far et Ih chacei
sont très abondants aux demc stations en saison chaude, et diBparai9sent
presque en Gaison fraiohe (plus oornpntement li. la station 11 qu'à la station
A, située lTIoiml RU large).L. chaoei est plus abondant à lEt station A qu'h
la 11, oe 'lui lH.i::tserait penser qu'elle est plus naritique que la seconde
par contre, elle semble subsister plus longtemps en début dA saison sèche
R la sttition .Ii qlll~ L. panicUlifer, et appara1t ainsi tI1"ins sensible que
ce dernier à l'influence océanique, ce qui selllble an contra.diction avec
l' obaerv~tinn prt-Îcédente. Toutfifois, (les diff~rentas pe\lVent être fortuites,
ou être lit~etl à d<",s phpnc>mèMli non Ancora Alunid~t3. L. hànseni appara1t
an saison dHS jJ1uies à la statlon A ; il est a.lors pt:l.rtn:ls aussi abondant
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que L. chacei a à la station 11, U n'apparatt de façon appréciable qu'en
mars-avrU. L. typus 8ppara!t à la station 11 en saison sèche, mais reste
très rare à la station A.

La saison sèche 1965, comme pour beaucoup d'autres groupes g se
distingue par une diminution moins importante des effectifs de l'ensemble
du genre dans les eaux néritiques (f1gure 57).

On observe fréquemment en octobre et novembre, c'est-à-dire avant
l'installation des fortes pluies, une ou plusieurs augmentations fugitives
d'abondance, précédant l'aupentation durable de décembre-janvier. Ces
maxima fugaces semblent liées aux chutes de pluie, encore sporadiques à cette

l ,

époque, et sont à rapprocher de phénomènes analogues signaléspdans les pa.gesprac.e-
.entes pour Penilia avirostris (Cladocère) et Creseis acicula (l'téropode). ns
dénotent un déséquilibre trophique du milieu pendant le début de la saison
chaude. 'On remarque que le 'pic d'octobre ne conoerne que les formes l,arvaires ;
celui de novembre au contra~e comprend des adultes des trois esp~ces néritiques.

Les formes larvaires montrent un cycle annuel d'abondance voisin de
celui des adultes et des poatlarves immatures (figure 58), à quelques différences
près: d'une part le pic d'octobre, qui vient d'Atre signalé; d'autre part, .
le décalage entre les variations des larves et celles des adultes et subadultes
lors de la décroissance de juin-juillet et de l'augmentation de décembre-jan
vier z ce décalage traduit sans doute principalement un délai de développement,
mais pe~Atre également des différences dans la tolérance des différents stades
vis-à-vis des conditions de milieu. Le maximum larvaire de mai n' aboutit
pas à un maximum d' adultes, mais semble At,re perdu pour l'espèce ; le maximum
d'adultes constaté en aont à la station A ne semble pas donner de larves.

Enfin, la figure 58 permet de mettre en évidence une cohérence
remarquable entre les variations simultanées des divers stades larvaires,
oe qui traduit l'existence d'essaims à l'intérieur desquels se poursuit
le développement. Les adultes et immatures (particulièrement de L. chacei)
se rencontrent, eux aussi, fréquemment en essaims ; mais le plus souven!t ces
essaims ne coincident pas avec les essaims de larves. Ces particularités
pourraient s'expliquer par un comportement grégaire des adultes et postlarves,
une simultanéité approximative des pontes, et une rapidité du développement
larvaire interdisant une dispersion importante des stades protozoé et mwsis.

3-10 - Appendiculaires. Les variations d 'abondanoe observé~s sont
de très grande amplitude, et ne suggèrent pas de périodicité saisonniè~e

pour l'ensemble du groupe (FRONTIER, 1966 c et 1970).

Une collection d'une centaine de récoltes, réparties sur un an
et sur l'ensemble de la région étudiée, a été examinée par FENAUX (1969).
L'auteur dénombre 15 espèces et sous-espèces, dont la fréquence de capture
varie en fonction de la saison et du lieu de récolte, ainsi que le montre
le tableau suivant relatif aux 7 esp~ces les plus abondantes.
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Pourcen~s de pr'sence suivant les saisons et suivant les zones, ,',

oct. à janv. à mai à aoo.t et zona zone zone
de§cem. avril juil. sept 0 ne§rit. ne§rit. oc~aniqU8

interne externe

Oikopleura longicauda (VOGT) 100 90 100 100 100 97 9'
Megalocerous huxl.eyi (RITTER) 34 61 57 42 52 49 59
Oikopleura fusiformis FOL 47 35 38 21 33 18 71
Oikopleura rutescens FOL 21 38 34 26 0 35 64
Fritillaria pellucida (BUSCH) :54 30 23 5 38 38 16
Oikopleura dioica FOL 34 19 23 36 9 31 35
Stegosoma magnum (LANGERlWfS) 26 10 42 31 9 17 55

Des tendanoes semblent donc se manifester. Ainsi, Oikopleura fus1f'orm1s
se renoontre surtout au large, mais se rare§fie pendant les mois les plus
frais; O. rutescens, plus fre§quent en saison humide qu'en saison sèche,
est ~galement de tendance océanique, et manque en zone ne§ritique interne;
Fritillaria pe11uoida est,de tendance ne§ritique, et se rardfie partout en
saison fraiche 1 Oikopleura dioica et Stegosoma !II8BJlum se rare§fient en direc
tion de la c&te, et sont moins fre§quents pendant la deuxième moitU de la
saison chaude que le reste de l'anne§e; Oikopleura longioauda et Megalocercus
huxleYi sont à re§partition 1nditftfrente et se rencontrent toute l'année.

Ces donne§es sont toutefois ~rop peu nombreuses pour qu'il soit
possible de dresser un tableau de§ta1lle§ des répartitions spatio-temporelles.

3-11 - T.haliaçe§s.

"'11-1 - .§.a!p.!.s.!. Les variations d'abondance observées sont
de très grande amplitude, en raison de la répartition en essaims de ces
organismes. Nous n'avons pas de§celtf de tendance saisonnière de l'ensemble
du groupe, hormis oe qui concerne Ba péne§tration dans les baies, qui se
produit en saison sèche seulement (figure 59) ; il semble quet-le groupe
e§vite les dessalures trop accentue§es.

Une oollection de plus de 300 récoltes (cycle annuel complet aux
stations 3 à 10, aux immersions 2 et 10 m) a e§té examine§e par GODEAUX, qui
nous a communique§ les re§sultats de ses de§terminations. Nous l'en remercions
ici vivement. Six espèoes oonstituent la quasi-totalite§ des captures :

fre§quences de capture (") :
talus et proche large: plateau

Thalia demooratica (FORSKAL)
Salpa cYlindr1ca CUVIER
Brooksia rostrata TRAUSTEDT
Cyclosalpa pinnata )'ORSKAL
Sala fusitormis CUVIER
hsis zonaria PALLAS

74
39
20
22
28
13

l
1
f

1
1
1
1
1
1

56
56
14
12
3
1
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Ces e9p~oes r4alisent un 4ventail d'exiganoeB dooloeiquea 1

ïbalia democra~ici 'vite la zone n~riti~ue interne en saison des
pluies, et pour le reste, semble avoir une rdpart1tion indiffÂrente et sans
fluotuations saisonn1~res, ni migrations nycthâm~ra19s.

SAlP' Cllindrica montre une 4cologie voisine de oelle de l'esp~oe

pr~cédente ; elle effeotue, au delà du talUB continental, une mirration
verticale nycth4Sm4rale qui la rar4fie dans les eaux de surface, allX stations
ocoup~e8 de jour (ce qui explique la diminution de fr~quence obeerv4e dans
les rdcoltes du large).

Brooksia rostrata eat néritique-ezterne, mais se montre assez spora
dique. F.J.1e se rencr.'lntre hWt stations 3, 9 et 10 principalement en uiRon
sèche, et peuple les eaux superficielles du larse en mars, sans doute à
la faveur de la d~rive de surface qui est intense ~ oette ~poque.

CYclose.lpa pinnata montre un maximu:n d'abondance au voisinage du
talus oontinental, mais 'se d,1.::&llarstl sur le plateAU jUBClll' P. la limi tlil d.es
baies 1 c'est donc une espèce oc~anique très tolArante.

Salpa f'usiform1s tfwt également oc4anique-to1érante, mais ne semble
pas dépasser le tiers externe du plateau (stations 4 et ~).

lads zcmaria est océanique, n'ocoupant les eaux de surface que
et se rencontre sporadiquement sur le bord externe du plateau (station

Les autres espèces signalÂes sont rares, et pdsentes au large
seulement.

I!

Figure 59 - PtSnétration d'un essaim de Salpes eB baie d'Ambaro (17/6/69).
Pour l'échelle des abondances, voir figure 62.
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'.11-2 - R,0.d:,is1-.!.8"L, Comme les Balpea, oes orpniemes Be ren
oontrent fréquel.DJllent en eS881mB denses dans la provinoe n'ritique. Les
var:l.ations d'abondance oonstat'es en un point fixe le 10Z1B de l'ann'e sont
irr'SU1i~res, le groupe pouvant manquer presque totalement penclant de lonsues
p4riod.es, pus riappara!tre bl'Unquement. Les oourbes de la tigure 60 !ROJItrent
qU8 de fortes abondanoes sont. apparues, auz diverses stations, entre novembre
et janvier d'une Jut, entre ma1 et juillet d'autre part, eJ.nsi qu'en DI8N

et avril 1966. Unie) oertaine ooMrenoe peut appara!tr. entr. deI liitations
'10ip'81 (tisure 60 a) J u1.. 11 est 1mpoBsibb d'4nonoe1' de. 1'~Bles pnt6ralee,
hormis une qussi-disparitiorA d' aoat k novell1bre.

Le nOlibre total de Doli01es en ba1e d' ArobBJ'O, eAt1m' ~..' ~a m~thode

de cartosraph1e-plan1m4trie (figure 61) semble montrer un ~701e annuel,
oomportant un muimum d' abond.anee de novBllbre Il f'vrier, me ohute entre
mar. et mai, et un palier de juin à novembre. Le 1'IIU:1mw:rl d.e saison ohawie
correspond Il une p4n'trat1on de la population à partir de la lone n4ritique
externe (t1~ ~2) • cette p~n'tration aemb!e refoul4e à partir de mars.
En juillet 88 prod.uit un petit repeuplement à partir de .La o&te, responsable
d.u max1mum relatU d.u 15/7. Le palier, enfin, oorrespond Il une r4partition
du groupe en taohes irr'8\Ù1ères. Les maxima de d40embre et de juillet
oontenaient presque uniquement des gonozoldes de Doliolum nonbauri (BH.'
CONNOT, oom. pers.). Le d'term1ni~~. de oes apparitions 9t disparitions
reste 'v1ie~ent obsour.

La collection exam1r..?e .,IU GODl!:AU)( (nf. § '5-11-1) oontenait essen
tiellement lee quatre espÀcefl "I;.V lDtes 1

fr'quences de capture (~)
talUlI et prl)che larse 1 plateau

Loli~WIl pgenbaurl ULJANIh
denticulatum GRUB~

mUlleri lCROHN
national1s, BORGF~

,.,
74
24
6,t.

29
11
3,7
);,

Do1101um gegenbauri est à répartitton indifférente et montre, tout au moins
pour l'ann4e 196~ examin'e. lJl1 maximum de fréquence d'avril à Bodt. Les
trois autres espèces sont oc~an1que8-tol~rantes.présentes en zone néritique
externe essentiellement de mai à début d~cembre ; elles sont absentes des
baies. D. dentic\Ùatum montre au large, en 1963-64, un lll8Ximum de fréquence
d'avril à octobre.

'-12 - Zq~;~lancton total. Le zooplancton total n'a éte el.visagé
que lors du cyclemnue1 1968-69 en baie d' Ambaro, dans le cadre dt l' p.tude
approfondie de cette baie. Deux paramètres ont ét~ mesuxps : le poids sec
("poids sec sans se!" d~+"ini au § ?-3 de la Deux1èml'l .PartiE'!). et le nombre
total d' organismes ~oor] anctoniquf:s. Dans les deux Ca,3, les valeurs ont
ét~ rai portées à le baie entlère, ou à J.es portionR de la baie, tl8.1' la
méth(l.~e de cartograph1e-plal'limétr1e. Les r~sul tAta cfJncernant les poids
se~s ont été publiés (Ph~IT et FRON7~. 1971).
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La figure 6' repr~sente les variations au cours de l'ann.§e de ces
deux masures de l'abondance Ji!loplanctonique totale. L'~chelle des ordonn~eB,

logarithmique, est la m8me que sur les graphiques préc~dents relatifs aux
divers taxons. On remarque 1mm~diatement l'extrème stabilité de la quantité
totale de zooplancton, quelle qu'en soit la méthode de mesure, par rapport
à la grande amplitude de variatimns gén~ralement con8tat~e au niveau des
esp~ces et groupes.

Les courbes relatives au poids sec et au nombre total d'organismes
montrent entre elles une assez bonne cohérence ; les écarts notables correspon
dent soit à des augmentations de la taille moyenne des orsanismes (septembre
et octobre), soit à la proportion des coquilles calcaires, essentiellement
en l'occurence à la proportion de Creseis acicula adultes (d~but février;
novembre et d~cembre).

Le seul accident important affectant l'évolution annuelle est la
chute d'abondance observée en dl§cembre 1968, et signalée dans ce qui préo~de

pour de nombreux groupes zoologiques. Nous avons relié cet appauvrissement
tugitif du milieu à un d~séquUibre trophique, consécutif à l'installation
de la saison des pluies (ct. Penilia avirostris, Creseis acioula, Cténaires,
Lucifer). Nous ne diaposons malheureusement pas des poids secs pour cette
période, les premières mesures ayant eu lieu le 21 janvier - date à laquelle
il n'a pas ét~ ettectu~ de dénombrements d'organ1smes~ La petite diminution
d'abondance observée en janvier (14 janvier pour les dénombrements; 21
janvier pour les poids secs), intervenant après une courte période de pluies
intenses,. d~note peut-3tre un nouveau dés~qullibre trophique, moine accentu~

que le précédent, mais il est en tait difficile de décider si cette variation
est statistiquement significative ou non.

La suite du cyole annuel ne montre que quelques fluctuations de
faible amplitude, dont la plus importante est une diminution d'abondance
se produisant en septembre comme pour de nombreux taxons, mais de façon •
bien plus atténuée. Elle est suivie d'une augmentation dès octobre.

n est intéressant de remarquer que le total des Copépodes suit
des variations tout à fait parall~les à celles du total des organismes
zooplanctoniques : on caloule un ooefficient de oorrélation de 0,86. Les
Copépodes constituent très ngulièrement 7~ environ des organismes captur~s 1
on peut penser qu'ils intègrent, aussi bien que le fait l'ensemble des orga
nismes, les exipnces éoologiques représentées par les divers taxons (il
n'en n'est pas de mIme de l'ensemble des organismes, Co~podes exclus, qui
ne représentent que '0% du zooplancton et dont las variations, bien que
d'allure identique, reflètent moins précisément les v~r1ations de l'abondanoe
totale : coefficient de corrélation de 0,42).

La signification de ces faits doit 8tre sans doute recherohée dans
un prooessus de r~gulation de la biomasse zooplanctonique, par le moyen
de successions d'espèces mo~trant des exigences écologiques différentes, donc
adaptées aux conditions ambiantes renoontrées dans la baie aux époques
successives de l'année. Il semble que la r~gulation soit grosso-modo d'autant
plus effective que l'on considère un ensemble plus nombreux d'esp~ceB :
si l'on exclut l'acoident du début de la saison des pluies, le rapport du
maximum au minimum est de 4,2 pour le zooplancton Cop~podes exclus, 2,7
pour les Copépodes, 2,2 pour le total des organismes. Ces valeurs sont à
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rapprocher de celles que donne SOURNIA (1972) dans l'étude d'une radiale
cate-oct§an : rapport de 1 à 61 pour la quantité de nitrates, à 5,4 pour la
biomasse phytoplanctoniqus p à 2,; pour la production primaire. Le niveau
de régulation de cette dernière semble donc (bien que les mesures n'aient
pas été effectuées dans les mAmes conditions) du mAme ordre de grandeur
que le niveau de régulation de la biomasse zooplanctonique.

D'un point de vue pratique, la coincidence entre les variations
du total des Copépodes et celles du total des organismes offre l' intér8t
de permettre d'utiliser le nombre de Copépodes comme un indice très sOr
d'abondance générale p mesurée indépendamment de l'abondance de taxons n'appar
tenant pas au groupe, ce qui a par exemple une importance en analyse
factorielle.

Voulant analyser les fluctuations de faible amplitude apparaissant
en saison sèche, nous avons déterminé les densités planctoniques moyennes
(à partir du "poids sec sans sel") pour les zones bathymétriques 0-10 m,
10-20 m, et > 20 m (figure 64).

L'amplitude des variations au cours de l'année est la plus torte
pour la zone des tonds supérieurs à 20 m, la plus faible pour celle des
tonds inférieurs à 10 m. Rappelons que la partie extérieure de la baie se
trouve saisonnièrement sous l'influence d'apports marins extérieurs, et la
partie la plus interne sous l'influence d'apports fluviatUes J on ne
s'étonne donc pas que la zone médiane soit celle qui r~alise la meilleure
régulation de la biomasse zooplanctoDique.

Un maximum de biomasse apparatt au cours de la première moitié
de la saison sèche 1 tin mai pour la zone la plus extérieure, ju1n pour
la zone médiane, juillet pour la zone interne; des valeurs de l'ordre de
40 mg/m; sont alors atteintes dans les trois zones successivement. On pourrait
voir dans ce phénomène (à supposer qu'il soit statistiquement significatif)
la conséquence de la mise en circulation, lors de l 'homogénéisation hydrolo
gique, des sels nutritifs stockés pendant la saison humide contre le sédiment.
Il a été signalé plus haut que ce processus, qui progresse du large vers'
la c8ts au début de la saison sèche, suscite des développements phytoplanc
toniques,dont pourraient résulter les augmentations de biomasse zooplancto
nique observées ici.

La d1minution d'abondance marquant la deuxlàme partie de la saison
sèche (juUlet-octobre) s'accentue de la cMe vers le large, ce qui confirme
son lien avec l'influence océanique.

La cartographie des poids secs montre une répartition en taches
irrégulières, dans laquelle il est parfois possible d~ discerner un gradient
cate-large d'abondance (les maxima se situant près de la cate), mais aussi
parfois l'établissement d'une bande orientée nord-sud ou nord-est - sud-ouest 1

séparant une zone pauvre située au larlJ8 d'une zone pauvre longeant la cete
(figure 65) : on constate encore la position privilégiée de la partie médiane
de la baie.
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4 - ES~AI DE~.

4-1 - R'oapitu+ation. Nous récapitu~ons sous forme d'un diagramme
(figure 66) les r'partitions des principaux taxons que nous V4nons de
oone1d'rer. Noua y repr'sentons pour OhaCW1 d' eu'll: l'extension h l0ftB de
la direction o&te-oc'an en deux situation~ caract4ristiques t oorrespondant
aux r4partiUons extrees de saison des p...u1es (trait plein) et de saison
8~che (trait interrompu). Noua indiquons 'ventue~lament en trait plUS qp~~S
18s zones de particulièrs abondance, et sn point!ll' oelles où le taxnn
peut 8tre entrain' en petit nombre par les d'plA~ements d'eau.

Notr~ -+ableau est bien ent~1"i'\ app:""o1[~tiJ, et de plus prov1soiHl
pour beaucoup de groupes zoolo,iquea "ont la r'p~7·t'it.ton n'a pas enon"'.
4ttl 'tudi'e de façon trl!-s aT,profondi.. ~l pe.v.et r&~anmoins un premier P, .d
de classement des e8pèoe~ At des groupes selon deux oritères principaul .
d'une part leur at'finite ~our. une certaine zone entr~ la 06te et le lu,... ;
d'autre part h'U" tol'rance à l"gard de condihons ambiantes ne repnsentlUtt
pas leurs cond1'lons optimales. La diff'rence constat'e entre les répart1t1or~

de saison humid't et de saison sèche tiAnt essentiellement à l' intsrsotinn
entre cel deux ~ritères écologiques, et le8 déplacements et mlflanges des
masses d'eau ..... , oycle biologique propre à chaque espèce intervient éplehnt,
et peut faire el1 sorte que le taxon cons1d'ré montre une répartition
restreinte ou mime obsolète pendant une partie de l'année ; D1&1S, 81 l'on
rapporte les observations aux caractères hydrologiques renoontr's aux diverses
'poques, 11 est enoore possible de caractériser l'espèce ou le groupe à
l'aide des deux oritères "pr'férence" et "tol'rance".

Cette double caractérisation empèchs, en toute rigueur, d'établir
un classement "linéaire" (entendre 1 suivant une mime dimension). Il est
probable qu'une analyse factorielle classerait les taxons dans le plan des
deux premiers vecteurs suivant ces deta crit~res - le troiAi~me vecteur
pouvant rapr'senter les cycles annuels; l'opération n'a pas 'té r'alis'e,
en raison de l'hétérogén~ité de notre ensemble de dormées. Cependant le
classement le long du gra.dient de conditions c&te-oc~an semble prépondérant
et la olassification du biotope en trois zones dites "néritique-intern.",
"l1éritique-8xterne" et "océanique" en est just1f14e - à ceci prèl' qUE

l'extension géographique de ces zones est 1i'e à celle des eaux oara~~~~is

tiques, Cflttti d~l'lli~re Vetrümt p.n fC"ln~t.i()n.rte la l'lail'lon.
Le cyole hydrologique annuel du plateau continental Be ~arA~téT18e

fondamentalement, nous l'avons vu, par une al ternanoe rt& l' infl \Uml~M
c&tière (saison humide) et de l'influence OCéflJ\1que ("aiso" 9èl.l'l.e) ..L.' influence
c&tière est liée aux apports fluviatiles, qui sURd tent. .mE' 1t,Hsalllre t't
une stratification de la couche d'eau; l'Wluenoe ot.~dJ1ique Sti manifeste
par une homogénéisation, tant horizontale que vertioale, du m1lieu. Chacune de ces
influenc.es se fait sentir plus ou moins fortemAnt, et plus ou moins longtemps
dans l'ann~e, suivant que la station considérée est proche ou éloigntle de
la cate et du talus continental, qui marque la limite des eaux néritiques.
késumons l'effet de ce régime cyclique sur les peuplements planctoniques.

~n l'absence d'upwelling au large de Nosy Be, la prOduction orga
nique de la région étudiée est, pour sa plus grande partie, li~e à l'action
des pr~~ipitations. Celles-ci fertilisent le milieu marin par apport direot
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d'azote, mais surtout par 1'intermt4d1a.1re du drainage des terres. En
saison des pluies, o'est un v~ritable extrait de sol qui est dévers~

dans les baies, susoitant le d~veloppement "explosif" du phytoplanoton,
bientBt suivi Par celui d'un zooplanoton surtout constitu~ de petites
espèces phytophages, h capaoité de filtration considérable (of. oonclusion
du § 1), et h reproduotion rapide. Les espèoes oonoernées constituent oe
que nous avons appel~ le peuRlement nériti~e-lnterne dont les deux Cladooères,
Lucifer hanseni, quelques-Cop4pôâes e' ëiiâeogn=athèspeuvent servir œl'indi
oateurs. L'apport d'eau douoe provoque une dérive de surface vers le large,
compensée par un contre-courant plus profond : 0' est la oiroulation "estuaire",
à la faveur de laquelle de nombreux ~l~ments du peuplement néritique-interne
sont entrdnés en zone n~ritique-externe , et m8me au delà du talus conti
nental lors du maximum de stratification hydrologique (mars), cependant
que des ~léments néritiques-externes, puis océaniques-tolérants p~nètrent,

en petit nombre (*), dans les baies en utilisant le contre-courant dont
ils oonstituent des marqueurs.

Il est à noter que les premières pluies de la saison (novembre
et d~oembre) semble provoquer un dés~guilibre trophique du milieu néritique
interne. Tout se passe comme si les populations de phytoplancton, puis de
zooplanoton phytophage, se développant de faQon "explosive" dès l'arriv~e

du matériel nutritif dans le milieu appauvri de fin de saison sèohe,
épuisaient très vite oet apport; eHes disparaissent sans qu'ait eu le temps
de s'établir l'équilibre ~cologique nécessaire au maintien d'un oycle oourt
des él~ments nutritifs. Le peuplement de la partie oBtière des baies passe
ainsi pendant un à deux mois par des alternanoes de dt4veloppement tntense
et d'appauvrissements d'allure catastrophique. On doit attendre que s'~ta

blisse un régime pluviométrique abondant et régulier pour voir le peuplement
se stabiliser, et atteindre les densités caractéristiques de la saison.
Cette pluviométrie agit probablement de deux faQons : d'une part en fournis
sant un apport ininterrompu d'él~ments nutritifs; d'autre part en susoitant
une circulation "estuaire" qui, entratnant vers le large une partie du peuple
ment vivant, r~alise une exploitation de oe dernier qui lui permet de
maintenir un taux élev~ de reproduotion sans 'lu 'apparaisse l' ~puisement
du milieu. A oette ~poque le peuplement néritique-interne l - le seul à atre
direotement f'ertUisé par les apports terrigènes, joue ainsi le r&le de
souroe de matière organique, alimentant les cyoles de produotion sur l'ensemble
du plateau continental et meme sans doute dans les eaux du proohe large.

A partir de mai, les apports fluv1a.tiles se tarissent , la
oirculation "estuaire" oesse. Cependant,la zone n~ritique-interne se
maintient à un niveau élev~ de biomasse car l' ~oosystème a atteint une
maturité qu'il ne possédait pas au moment des premières pluies; il semble

(*) Il Y a une ~vidente dissymétrie entre la dérive de surface, qui entraine
vers le large des quantités oonsid~rables de matériel organique, et le contre
oourant, qui ne fai t pén~trer dans les baies que de petites quantités d'animaux
oo~aniques. La raison en est sans doute que l'eau de surface est poussée en
masse, d'un mouvement continu, vers le large, alors que le contre-courant.,
qui compense l'arrachement par la dérive superficielle de la couche d'eau
sous-jaoente, se oompose sans doute d'un encha1nement de boucles, et n'a
nU'UftA A~~9t9nftA statistiaue.
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capable de pere1uter en l'absence d'apports ext~rieur8, BraCe k un cycle
court de8 élC§ments. Ce n'Elst que vers la tin de la saison s~che (septembre)
qu'il est d~Bor6anied par l'entr4e dans les baies de l'influenoe ext4rieure
la biomasse s'effondre alorB, et ne r4ausmente qu'en novembre, de
façon d'abord instable.

Le peuplement nf§r1t1gge-exteme (marqueurs 1 .§I«iUa f'erox, Pseudeu
phaus1a latifron!., LuoimtiiiiI :L r et chaoei, quelques Cop4podes),
plus ri~he en eap~oGa et partiouliatrement en formes.lÛroplanotoniques)
que le précédant, montre des variations saisonnières d'abondanoe plus
accus4es. Une grande partie des populations rencontrMs sur la partie
extérieure du plateau oontinental d4pend d'un apport organique en provenanoe
de la zone néritique-interne - soit qu'elles en proviennent, soit qu'elles
en d4pendent par relations trophiques direotes ou indireotes. En saison
sèohe, lorsque la oiroulation "estuaire" se tarit, oes populations s'effondrent 1
nous l'avons constaté dans ce quipr4c~de pour la plupart des groupes
consid4r4s dans leur ensemble. Toutefois, un groupe important tel oelui des
Copépodes na manifeste de diminution de densit4 globale qu'au maximum de
la saison s~ohe. Nous avons remarqu4 que les années suooessives peuvent
ditf'érer à cet éga.rd : en 1965, la plupart des groupes rIlooplanotoniques
montrent une diminution de saison s~ch. moins acous4e que las deux ann4es
pr4cédentes, l'homogénéisation hydrologique ayant ~t4 moins prononoée.
Il convient de rappeler qu'en saison sèche, l'influenoe oc4anique, pr08l88BBDt
du talus vere la 08te pendant que s'4tablit l'homogénéité de la oouohe
d'eau néritique, est marqu'e par un ensemble d'espèoes que nous avons appelées
ooéanigues-to14ranteso Ces eBp~oes proviennent des eaux du large, et
~iIIiint-=ën"1ait=mers degrcis de toltSrance aux conditions n4ritiques 1

Limaoina inf'1ata et troohitormis p PteroBagitta draoo sont très· tol~rantes
plusieurs Euphauaia04s, Cavolinidae, Atlantidae le sont moins 1 d'autres
Cavolinidae et Atlantidae, i'iro!oida dewesti, SMitta heuptera, Iasis
Bonar:La se renoontrent essentiellement sur le bord ext4rieur du plateau
oontinental. Rappelons enfin l'abondanoe et la varUt4 extr~me8 des formes
m4r~planotonique8, et conoluons au caraot~re très composite de la faune
planotonique de la moiti4 externe du plateau oontinental, faune comprenant
en t1n de compte relativement peu d'41él1lents holoplanotoniques proprement
"n4ritiques-externes".

Une des principales diffioultés renoontr4ea dans notre étude
tient à l'enchsvatrement, dans la détermination des variations planotoniques
en une station, des facteurs internes et. externes, pr~ois4ment 1 des faoteurs
11's aux rythmes biolog:Lques des populations, et des·taoteurs li-'8 aux
mouvements et mélanges des masses d'eau. Pour un oertatn nombre d'esp~oeè

. nous avons pU p par reooupement des observations, disoerner oe qui revenait
à l'Wl 0'11 à l Qautre de oes types de tacteurs. La distinotion n'est g'n4rale
mont olaire qu'au niveau d'une eBp~oe. Au niveau du groupe zoologique,.
on oonstate le plus souvent, du tait de la diversit4 sp'oifique, Wle
diversité d'exigenoes écologiques et de rythmes biolosiques, divers.ité S)'Mt pour
oonséquenoe une stabilité d'ensemble du groupe, d'autant mieux r4aliBée
que ce dernier comprend un plus grand nomb~e d'esp~oes. Une station donn'e
du plateau oontinental voit &lors se suooéder une 8uite de populations



d'espèces adapt~ea aux oond1tione momentanées. Cette régulation globale
est partioulièrement nette lorsqu'on oonsidère un groupe important comme
celui des Copépodes de la zone néritique-externe (§ '-6, figure 45) ou de
la zone néritique-interne (figure 6,). Elle l'est encore plus au niveau
de la biomasse zooplanctonique, tout au moins en ce qui concerne le
peuplement des baies - le seul ft avoir fait l'objet d'évaluation de biomasse
totale - (figure 6'), et plus particulièrement celui de la partie médiane,
la plus stabilisée, des baies. Cette constatation sug«ère l'idée d'une véritable
propriété globale à l'échelle de l'éoosystème, dont le zooplancton nEl
constitue qu'une tranohe,dans une certaine mesure,arbitraire.

4-2 - Questions ouvertes. Outre les facteurs de préférence et de
tolé~ance écologiques, et le rythme biologique annuel propre à chaque espèce,
l'existence de plusieurs autres facteurs extrinsèques ou intrinsèques a
été pressent~pour rendre compte de certaines variations cohérentes, diffi
cilement imputables aux aléas de la répartition spatiale et de l' échantil
lonage.

Tout d'abord, il appara1t des rythmes autres qu'annuels. Ces rythmes
peuvent provenir du large: ainsi l'apparition, suivant une périodioité
difficile à établir, des fomes juvéniles d' Hétéropodes et de Ptéropodes
aux stations proche-océaniques (fig. , et 10 du second artiole reproduit
ci-dessus au § 2) ; comme nous avons peu approfondi les phénomènes se
produisant au large, nous ne tenterons pas d'expliquer ces fluctuations.
Des fluctuations cohérentes apparaissent aussi sur le plateau continental.
Nous avons signalé une périodicité de 4 à 5 mois dans l'apparition des
fortes densités de Pseudeuphausia latifrons aux stations néritiques-axternes
(figure 51 a), et les phénomènes de double maximum observ~s chez plusieurs
espèces (Cladocères, Creseis acicula••• ) ; oes phénomènes sont probablement
li~s à un rythme de reproduction interne à la population. Plus énigmatique
est la cohérenoe constatée dans les fluctuations d'abondance des Cténaires
sur l'ensemble du plateau èontinental (figure 38 a). Les variations constatées
lorsque le groupe est, en moyenne, abondant (C'est-à-dire toute l'année
en zone néritique- interne, et en saison humide ainsi que pendsnt la saison
sèohe 1965 en zone nér1tique-externe) seraient sans doute considérées comme
fortuites, si l'on ne constatait pas leur parallélisme d'une station à
l'autre ; ces stations étant éloignées d'environ 30 milles 1 il faut bien
en déduire l'existenoe d'un facteur de variations supplémentaire, affectant
l'ensemble du plateau oontinental. Ce faoteur n'a pu 3tre découvert: tous
les facteurs externes envisagés S8 sont révélés hors-d.e-phase. Un phénomène
analogue, quoique moins net, est observé pour les Dolioles (figux-e 60).

Le facteur trophique semble parfois prépondérant dans les
répartitions ; mais il est souvent diffioile à discerner du facteur "rnass es
d'eau", car ces deux facteur sont «énéralement liés : la plus grande partie
de l'enrichissement organique tient au cycle annuel de l'eau néritique-interne
et à son extension au delà des baies en saison chaude. Il semble bien que
la richesse générale du plancton conditionne en partie le rythme de la
reproduotion ohez de nombreuses espèces planotoniques, benthiques et
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necton1ques. On conatah j,ur exemlJlft sur le plateau cont:l.nentaJ. que la
période pendant laquelle les larveb l'f' Invertébrés benthiquee lIlontren l. lE·! :.:
abondance maximale diminue d'ampli tude à mesure que l'on s' él/ligne vers
le large, et qu'elle correspond approximativement à la péri(~e d'apport
nérit1que-interne. L'abondance relative des formes juvéniles dans le plancton
des baies, de m3me que les phénomènes de prolifération montr~s rar certaines
espèces, impliquent Wle liaison entre l'intensité de la reproduction et
la. richesse trophique du milieu. Signalons enfin que l'abondance des oeufs
d'Anchois en baie d' Ambaro varie dans un rl:l.pport de 1 à 100 entre septembre
et la période janvier-mars.

De façon plus précise LE RESTE (19T~ b), après avoir démontré
l'existence de 5 périodes principales de ponte chez les crevettes ~enaeua

indicua, constate que pendant la saison chaude ces périodes ~oincident avec
les maz1ms de biomasse planctonique, et les max1ms pluviomp.triques (figure 67).
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Figure 67 - Variations saisonnières d'abondanoe en baie d'~baro des Protozoés
de Penaeus indicua, de la b101'laBSe zooplanctordque dans la zone
de fonds compris entre 0 pt 111 Ill, et de la pluviométrie.

'(extrait de LE RESTE, '973 b)



A une 6chel1~ plus géné~e, on a'aparçoit qua parm1 les eap~cas

oonst1tuant des populations abondantes au dessus du plateau oontinental,
nombreuses sont celles que la littérature scientifique s1Bnale couramment
en plein oo'an. C1tona, pour noua en tflni:r à un seul exemple, Cresei! ag~9Ula

(~ l'enoontre de Crese1. ohiarqb~ qui, elle, est str10tement néritique •
'l'out se passe comme si, p01.l.r CAB e8p~ne., l'abondance dans un seoteur
litait à la mesure de la r1ohesI:J8 organique 6énl§rale, ou du moins à la I118Btll't

de l'intensité d'un faoteur (ou d'un ensemble de faoteurs) oaractér1sant
les eauz néritiques. Nous abordons io1 un point enoore extr~memen' 'n1smat2, ',e 1

la nature exaote de la spéo1f'1cité des eaux néritiques. Au plue fort de
la B&1son 8~che clans la région étudiH, nous ne oonstatons de d1tf'érenoft
ni daD! les.param~tres hydrologiques, ni cians la oharge en sels nutritifs,
entre les eauz néritiques et celles du proohe-lu.. en surfaoe. Cependant,
les faunes sont d1ttérentes 1 l&s esp~ces str10tement néritiques ou str1otp
ment océaniques disparaissent à la hauteur du talus 1 les espàoes toléranies
de l'une ou de l'auire catégorie, que nous avons s1BD&l4es tout au 101'18 dt'
ce ohapitre, ont une extension bien dél1rdtH ~ l'intérieur du m1lieu
étruger, uns qu'au niveau de la l1.m1te d'extension (variable lUivant les
esp~oes) apparaisse un obanBement b1drolopque.

En fait, 11 semble bien que le prinoipal facteur de spéo1ticité
néritique soit li4 préoisément à sa riohesse en mati~re vivante pl8Doton1qu~

et benthique, qui modifie qualitativement le m1lieu .. (en partioulier en
le char..ant des produita de son métabolisme), et lui conf~re un pouvoir
sél80tionnant aooentué. La s4lection des esp~oes peut se manitester de
différentes façons, que nous citerons dans lQordre d'une adaptation de ~)Uq

en plus poussée au milieu néritique B
- Esp~ces oc4aniques-tol~rant8s, oapables d'envahir à cert&~aB

'poques de l'ann'e une partie de la provinoe néritique, 1181& ne s'y maintenent
CJ.u'en nOlllbre l1.m1t4 et partois seulement Il certains stlldes de J4veloppeuY'i:
(e,ample Limaoina intlata, dont seules les formas jeun~8 p4n~tr'nt relat1Ye~pnt

loin au dessus du plateau).
- Espèoes f'r4quentea au luge, trOUl'ant l1'lns le milieu nér2,U'uP

un environnement favorable, au point d'y développer cibS ~oplltat1ons p..l.\lS

liendes qu'en eau oc'an1quG (Cnse1& acioula, Sa«itta enflata, J'ritUla:r1la
pelluc1da... ). Dans le oadre de ce travail, nous lt:ls avons olasstles 'rFll"lli
lGS espèces n':ritiques.

- Espèoes atr10ttiment néritiques, et montrant lti plus souvent une
extension préférentielle à l'intérieur de gradient de oonditions oate-co~an.

1l1es ne se rencontrent en milieu océanique que sporadiquement, il la favGWl"
d'une d'rive dea flaux n4ritiqu8s. (Cres81s chierah1ae, Mtta ferox, nsPe"",.
Cladocères, Pseudeuphaua1a latitrons etc... ). Ce sont celles quP neUf avon A

clae8~eB, groS130 modo, an "nérHiques-intamesl1l et <linl$ritiques-ext@lrncasoo•

Un cas 1n~enl1édiaire ~ll1tre les deux précédents sGlIlbre atre "onetitu 1

par les espèces présantant deux formes, l Qune pauplaDt le plateau cO"'''inental •
l'autre le large: les deux sous-espèces de Cavolinia !ongirostris ; les
deWl populations p<1lu'i:=êtn géll1~iiqu9ment diaUnctea rencontr~es chez Atlan%g.
gaudiohaudi at chez Temora discaudata. Rappelons 'galament le cas de Creseis
chierchiae, qui présente deux tomes, lOune üéritique-interne, l°autl'e
néritique-externe (mais ce dimorphisme est peut-8tre phénotypique et 1ié
aux condiUOM de milieu rencontrées ll>rs du d.~vQloppaMGilt des organimMa).,
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D'autres Q.\lAstiona pos4es par les rapartitiona des esp~oea restent
encore sans rdponse. Pour quelles raisons, par exemple, lors de la oirculation
"estuaire", certaines formes ocdaniques-tolérantes pén~trent-elles jusque dans
les baies à. la faveur du contre-courant de fond, alors que d'autres, tout
aussi abondantes sur la bordure externe du plateau, n'y parviennent j8J'llais?
Cette diff~renoe dans les oomportements pourrait être liée R une différence
dans la localisation vertioale des espèces (rappelons qu'une constatation de
oet ordre a permis d'expliquer l'extension vers le laree différente des
deux Cladooères pendant la saison des pll1ies) ; mais une telle diffArence
n'a jamais été constatée lors des observations en \Ul point fixe. Toutefois,
le fait que nous n'aytons pas mis le ph~nomène en évidence peut siBnifier
simplement qu'il est masquA par l'hétérogénéité spatiale, mais existe statis
tiquement. Le problème reste donc ouvert.

4-3 - Comparaison avec d'autres rAflions nér~tigllp.S tropicales.
Nous allons maintenant consid~rer brièvement les caractAristiquea écologiques
des peuplements nJritiques tropicaux, tels qu'ils apparaissent au dépouillement
des travaux, malheureusement épars, consacrés au zooplancton des mers chaudes.
Nous suivrons SOURNIA (1969) en définissant les "mers tropicales" comme celles
dont la température minimale de surface est d'au JTloins 229C, mais incluerons
néanmoins dW1S notre analyse certaines régions limitrophes. Nous adopterons
un ordre inspiré de la géographie, en nous déplaçant le long des cates à
partir de la région malgache.

4-3-1 - ,tlada,t!a.§.0AI'.!. Une seule publication, R notre
coru~issance, a trait au zooplancton néritique d'~e autre région que celle
de l-Josy Be : il s' 8.8it d'une note préliJTIinaire de GAUlJY (1967) sur les .
Copépodes récoltés en une station proche de 'ruléar (passe nord du Grand Récif)

. pendant un an.
Les conditions saisonnières sont assez proches de celles rencontrées

à Nosy Be. Toutefois, la température y est un peu plus basse, variant GOsso
~ entre 22 et 299C au cours du cycle annuel ; la salinité est un peu plus
élev~e, et plus constante: 34,5 à 35,5 0/00 , sauf ~l moment des dessalures,
peu durables et généralement peu intenses, de la saison des pluies (le climat
est beaucoup plus sec dans cette partie de lo'ladagaacar qu'à Nosy Be)(GA1IDY, 1973).

Le nombre de Copépodes est le mArne qU'R Nosy Be, mais la moitil§
seulement des formes recensées est commune aux del~ looalités. Si l'on se
r~fère à la olassification ~cologique établie à Nosy Be, on constate que
les espèoes les plus abondantes à la station choisie par l'auteur sont
né~itiques-extAr.nesou ocp.aniques-tolérantes. On y rencontre, de plus,
quelques oc~aniques superficielles moins tolérantes marquant, sporadiqueroent
t0'.1t au 10n5 de l'ann~e, des arrivées d'eau du large sur le plateau continental
et quelques espèoes néritiques-internes, liées aux dessalures (Rucalanus
subcraasus, Labidocera acuta et minuta), qui font pr~8UJT1er de l'exœstence
d '\Ut peupleroent néritique-interne caractérisé au voisinage des rares arrivées
d'eau douce. La station de GAUDY se rattache donc nettement aux stations
néritiques-externes de Noay Be.

Le zooplancton malgaohe reste très partiellement connu. Il serait
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intéresBant d'établir una desoription de ses oaract~res 'oolQSiquee au moins
en deux points de la 08te ouest, li savoir la r'gion de Majunp et oelle de
'fullfar. Ces deux régions sont en effet oaractéristiques 1 arrivée d'un fleuve
important k Majunga 1 séoheresse à 'l'uléar 1 d'autre part cle. remontées d'eau
profonde ont ét' signaléss au large (lŒNAC1Œ, 1y61 ; HAGn'lER et PI'l'OB, 197.5"
et pourraient avoir une 1ntluenoe 1m~ortante sur l'éo08yst~1I8 néritique,
oomme oelà se produit (voir plus baR) sur la oete ouest-afrioaine.

4-'-2 - g,8.,1e_e,!,t.::tr!r,io.l.:1:ne""" La seule étude synthétique
réalisée sur la oete orientale d'Afrique oonsiste en un cyole annuel d'obser
vations effeotué par WICISTEAJ) (196' a, b, 1968) à 1,anzibar J peu de résul tE. ~8
ont malheureusement été publiés.

Située à 7 desrés au nord de Bosy Be, la région de zanzibar se
trouve plus nette~ent sous l'intluenoe de la mOU8son. Les pluies ont lieu
looalement à deux époques de l'année 1 mars-mai et octobre, mais les dessalures
maximales lUeR au débit des f'leuves se produisent d'avril à juin. Elles
restent loof:Llisées au voisinage 1mmf~diat de la oete (lœWLL, 1957, 195Y).

Des trois stations de WICKS'l'EAD, deux sont aituées dans le ohenal
peu profond séparant l~zibar de la oete afrioaine, et oontiennent une faune
néritique, rarement at'fectée par des pénétrations d'eau du large. La troisi~me

station est exUrieure et surplombe le talus continental 1 sa faune est typi
quement ooéanique.

Le zooplancton dans son ensemble (nombre total d'organismes,
volume, poids seo) est abondant de déoembre à avril, pauvre de mai à nov8Jftbre •
toutefois, les fluotuations sont très atténuées à la station extérieure.
Les Cladooères (mames espèces qu'à Bosy Be) ne se rencontrent pratiquement
qu'aux deux stations néritiques, entre décembre et mars, aveo un unique
maximum d' abondanoe en janvier et février (le groupe peut const1tuer alors
jusqu'à 50J' des effeotifs zooplanotoniques)("')'

Citons éBBlement, à propos de la oete est-africaine, le travail
de IŒNSLEY (19-'1) sur les Sergest1dae rencontrés au large des cetes de
l'N'rieue du Sud. A la limite sud de la zone tropicale telle que nous l'avons
défini, c'est-il-dire à la. latitude de Lourenço-lotarques, et jusqu'à la
latitude du Cap, on observe pour Lucifer typus, obacei, penic1l1ifer et pour
Aoetes effthraea une r\1})arti tion cete-large semblable à celle observée à
Bosy Be :ïa première espèce océanique, occAsionnelle s,~ le plateau J les
deux suivantes néritiques; la troisième tràs o&t1ère). L'auteur ne signale
pas L. hanseni, mais signale par contre une espèce non récoltée à Nosy Be 1

L. orientalis, qui semble Atre localisée au voisinage nu talus continental.

Le zooplancton rencontré sur la rive africaine du Canal de MOZ8Jllb1q1ltt

semble donc, comme 11 était lbgique de s':v a ttend.re, des cara,..t~l'flIs t.r~s

vniAine ne celui de la rive ma]plche.

4-'-' - ~!f'!. K.el.s!em.eoL Le Golfe Persique appartient
entièrement à la province néritique. En raison du. caractère extr~ement aride

---------------------------------
(*) Lee considérations de l'auteur sur la biologie de ce groupe ont été

analysées dans la 'troisième Partie de ce mémoire, § 1-4.
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des ragions qui l'entourent, il constitue W1 bassin de concentration. Ses
eaux sursal~es s'éoot~ent par le fond du d4troit d'Ormuz, oo~pensées par un
oourant de surfaoe eneens inverse. Cette situation hydrologique devrait
rendre compte de ph~no~ènes planctoniques particuli~rs, qui n'ont malheureu
sement jamais 'té annlysés en détail. Nous ne di~posrnls, ooncernant cette
région marine, que d'un article de ~~STA (1912) et des résultats actuellement
publi's de la troisième mission océanographique du "Corrmtandant Robert Giraud"
(mai 1961, 11 stations dans le Golfe Persique). On peut ainsi observer
quelques répartitions d'espèces (lI'R()lfl'IEU, 196' c ; Fl!:NAUX, 1964 j DAVID,
1966 ; :h'UlUn-~3Tm et CODACCIONI, 196t3 1 Lb'VEAU, 19&3).

La faW1e planctonique du Golfe Persique se caractérise par W1
très grand appauvrissement qualitatif et quantitatif, se manifestant dès
l'entrée dll golfe et s'accentuant lorsqu'on se rapproche de l'extrémité
nord-ouest. Dans la moitié la plus externe p~nètrent un petit nombre d'espèces
océaniques superficielles ; la liste en est cOIllIllentée par L1'N"~AU et SZJ<XIgJ.J>A
( 1966). On remarque que Cresais acicula, gén6ralement très abondante en milieu
néritique, et fréquente au large du Golfe Persique, n'y pénètre pas: sa
prolifération sur les faibles fonds en d'autres régions est liée à la présence
d'apports fluviatiles, complèteroent absents ici.

4-'-4 - E.~i.§.tan_e1 Ce1e_o]!eJ!,t_d.,! .l'ln,g,e.:., On trouve, con
cernant les cetes de l'Inde et du Pakistan, un grand nombre de travaux (de
valeur d'ailleurs très inégale). Certains sont publiés dans des revues qu'il
est difficile de se procurer, de sorte que notre documentation comporte
quelques lacunes. il est oependant possible de dresser W1 tableau assez
cohérent des variations spatiales et saisonnières du zooplancton néritique
dans cette partie du monde, qu'affeotent des phénomènes saisonniers parti
ctllièrement aocusés.

Une description hydro-climatique de la cate ouest-indienne et
pakistanaise peut être trouvée dans :a.AI~SE (1959, 1968), SUBRAHIv7ANYAN (1959 b) f

PANNDCAR et JAYARA11AN (1966), PRASAl> (1969). JJe facteur climatique prépondérant
est évidemment l'alternance des moussons, dont dépendent les fluctuations
saisonnières de la température, de la salinité, des apports en sels nutritifs,
et de la courantologie locale. La période juin-aon.t (mousson de sud-ouest)
correspond au minimum saisonnier de tempéra.ture, au maximum d'apports fluvia
tiles, et au maximum d'agitation de la couche d' eau n~ritique et du sédiment.
A cette époque également, se déclenche l'upwelling, qui s'étend de Cochin
11 Karachi, et persiste jusqu'en novembre ou d~cembre. Les eaux d'upwelling
envahissent la moitié externe du plateau continental à partir de juin; en
m3me temps, des eaux très dessalées s'écoulent vers le large en surface. La
couche d'eau est donc forteroent stratifiée pendant la mousson de sud-ouest
et en période de "postmol.lsson" ; elle s'homogénéise au mOJl1ent de la mousson
d 'hiver (décembre-mars) - qui, par ailleurs, a peu d'influence sur le climat
local.

Il résulte de ceR r~~imes hydrologiques, que l'enrichissement du
milieu en éléments nutritifs est étroiteI'1ent 11~ à la mOUSRon d'été, qui in
tervient par l'intermédiaire de trois éléroents simultRllés : apports flu1riatllos
apports dus à l'upwellinB' ; agitation des sédiments, permettant la libération
de sels nutritifs dans la couche d'eau (SE~'HAPPA et JAYAHAlMN, 1956 ; JAYARAI·1AN
et SESHAPPA, 1Y57).

Un maximum phytoplanctonique accentué prend place· dès le début
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de la mousson d'dt~. On observe des ddveloppePients "explosifs" de Diatomdes,
inhibds toutefois par les dessaluras extrèmes. La répartition spatiale
est très drrégulière (essaims) en ddbut de mousson, mais se régularise dès
que les courants.saisonnierH sont bien établis (SUB~~AN. 1959 a). Ce
ph~nomènA est BanS doute à rapprocher de ce qui a été observé au début de la
saison des pluies dans les baies de la cate malgache, où le peuplement
planctonique reste irrégulier jusqu'à l'dtablisaement .d'une circulation
"estuaire" intéressant l'ensemble du plateau continental.

Le cyole annuel du zooplancton peut Atre décrit à partir des
observations de HORNELL et NAYDU (1924), MJoJNON (1945), G1'10RGF; (1952, 195') ,
NID (1954), SUBRAlirJI.AUY~ (1959 a), lWW~RTHY (1965), SEINAKUMAR (1970),
VAmroCCI et!l. (1Y70), RAQ et!!.. (19'Tj). .

AU maximum phytoplanctonique de mousson d'dté sucoède, dès que
lAS dessalures s'attdnuent et que la température remonte, 'un développement
zooplanctonique qui atteint son maximum vors aodt-septembra. Le zooplancton
est alors easentiellePiant constitué de formes de petite taille, et de formes
de développement. Il se constitue à cette époque, en particlùier, des
essaims oonsidérables de Cladooères (}OJvadne ter 8stina : maximum en juin 1
puis Penilia avirostria 1 maximum en aont • Copépodes et ChaetognathAs sont
encore rares (notons que S~itta enflata a complètement disparu du milieu
dès le ddbut de la mousson • Par contre, les SalpAS et les Dolioles sont
nombreux. On observe à la m3me époque l'arrivée sur le plateau continental
d'espèces indicatrices des eaux d'upwell1ng (VANUCCI et ~., 1970 .. HAQ et
al.,19"'). .- A l'approche de la mousson d'hiver se constitue un écosystème de
nature très différente, plus diversifid et plus équilibré. On note d'abord
un second développement des populations de Cladocères (octobre) ; pllis à
partir d'octobre-novembre Copépodes, Lucifer et Ch&etognathes augmantent
en nombre, èt attei~ent leur maximum entre ddcAmbre at février. Des formes
de grande taille apparaissent dans le milieu : grand Copdpodes, Pt~ropodes,

Hdtéropodes, l'léduses, Siphonophores, Cténaires, S&lIles, faisant auementer
le volume planctonique alors que le nombre d'orF,anismes décro1t. Les auteurs
signalent des sucoessions faunistiques qui, jusqu'en avril-mai, traduisent
le vieillissement de l'éoosystème. Signalons qu'undeuxième maximum de Chae
tognathes a lieu, avec une composition spécifique différente du preMier,
au tout début de la mouàson de sud-ouest.

lolnfin", l,' installation de cette dernière constitue un bouleversement
du milieu, aboutissant à la quasi-disparition d'un grand nombre d'espèces
zooplanctoniques, et à l'apparition des "blooms" phytoplanctoniql.les
signalds plus haut.

La comparaison de cette succession avec le cycle observ~ à Nosy Be
est su~estive. La mousBond'été, par sa brutalité·et l'intensitp. de ses
effets, n'a pas son équivalent sur la c&te malBache. Tout au plus, les
ddséquilibres troplliques qUi ont lieu dans les baies en début de saison des
pluies (époque correspondant exacte/'lent à celle de la mousson de sud-ouest,
compte tenu du chanB'ement d' hémis!>hère ), dus à l'arriv~e brutale d'eau douce
et d'élélllents nutritifs dans un milieu homog~ne et appauvri, peuvent être
considérés co~e l'équivalent, en réduction, du bouleversement apporté par
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la mousson dans l'écosystème indien. La période post-mousson, par contre,
se rapproche clairement de la saison hwnide à Madagascar: la couche d'eau
néritique est encore stratifiée, mais la température et la salinité moyenne
augmentent. Il se développe alors un peuplement zooplanctonique présentant
de nombreux poizts corrununs avec le peuplement que nous avons appelé''npritique
intel'nel/: populations considprables de Cladocères, avec deux lII8Xima dans le
temps ; aasa~ de Creseis acicula ; puis auementation générale du nombre
d'espèces et évolution de l'écosystème vers un état équilibré. Toutefois,
la pr~sence de l'upwelling, qui affecte directehent une partie du plateau
continental, apporte un üément supplémentaire. r.:ru'in, la p~riode "pré-mousson"
(mars-mai) semble s'avparenter à la fin de la saison sèche (ao~t-octobra)
Ho Nosy Be.

4-3-5 ~ ~ate_e~t_d~l'1nse~ Les conditions hydroclimatiques sont
plus variées sur cette cete que sur la cate ouest. Dans la partie nord du
pa~s, le régime lié aux moussons s'apparente à celui de la cate ouest. Dans
la partie sud au contraire (approximativement à partir de Wal tair, 1HYN),
la mousson de sud-ouest ne provoque que des pluies modérées ; la véritable
saison des pluies coincide avec le début de la mousson de nord-est (septembre
à décembre) ; les 'températures sont alors élevées. D'autre part, l'upwelling
catier se produit essentiellement de mars à mai, et plus intensément au
nord qu'au sud (LA }'OND, 1954 ; JAYARAMAN, 1~65 ; z.>~'NIKA1t et JAYAHA14AN, 1966).
Ajoutons que le bassin versant de la cate est-indienne est plusieurs fois
supérieur à celui de la cate ouest; il en résulte que le golfe du Bengale
est dans son ensemble 81us dessalé que la mer d' Ar'abie (res;..ectivement'0 à 330/00 et 34 à '7 /00). Les rythmes de la production planctonique en
eau npritique reflètent ces caractéristiques.

Le plancton de la région de Calcutta est encore très mal connu.
DUTTA et al. (1954) décrivent des fluctuations saisonnières dans une zone
d'estuaire. Les variations de composition du zooplancton sont étroitement
liées à la salinité. La biomasse montre deux maxima par an : le premier
(mai-juin en 8I!lont, juin-juillet en aval) est lié À. la mousson de sud-,)uest
(pluvieuse), sans décalage dans le temps par rapport aux apports fluviatiles
nous sommes en présence d'un peuplement très adapté aux variations de salinité,
et pour lequel une arrivée massive d'eau douce n'a pas l'effet catastrophique
constaté un peu plus au large. Le deuxième maximum de bioITlaSse a lieu en
novembre-mars en amont, octobre-janvier en aval : il est donc concommitant
de la mousson de nord-est (sèche) ; mais la description du pe\lplement que
donne l'auteur ne permet pas de savoir s'il correspond, cOlTIme celÀ. se
produit à la m~me époque sur la cate ouest, à un ~cosystème climacioue.

Vers 1BYN (région de Waltair) le rythme de la production planc 1_oniq\(l
apparaît lié Il la ciretùatioll le long de la cata (GANAPA'".a et MUHTHY, 19~4)

courant portant sud-ouest de juillet à décembre, apportant une eau ~haude,

dessalée et turbide, riche en phosphates et silicates, en provenance des
estuaires du nord du golfe du Bengale ; courant portant nord-est de janvier
à juin, apportant des eaux plus fraiches, salées et claires en provenance
du sud; l'upwelline s'y superpose entre mars et mai. Ces divers mouvements
d'eau sont marqué's par des chaneeuents faunist.iques (GA1'[Al'A'fI et BHAVANAHAY.....I.,

11358).
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La. production pri.rn!lira montre deux lIIRxima : l'un en mars-avril,
lié k l' upwell1ng, l'autre en octobre-novambre, lié aux aJ)ports continentaux
locaux ou en provenancA du e;olfa ; le ~ooplRnc1;on montre un pic princillal
en mars et un maximum lieconda1re en aoo.t (GAN,Al.J~'l'I et ~'!KY, 1955 1 GANAPATI
et :ruH13A RAU, 1Y,l;). La p'riode ootobre-mars a 6té particuli~rell19nt examin'e
(UANAr'A'l'I et .ê!., 1~54) 1 la dessal'U'e, maxiMle en octobre prb de la
ceta, se traduit par une rarMaction du zooplancton (C:Opéllodes, Chaetognathes),
Qui ne se dfiveloppA qu' k pH.rtir de dt4cftmbrA, en mArnR tftmpfl qHe la tAmrlérature
büisse et que la salinitA augmente. Il n'BAt pas fait mention des populations
dit Cladoc~res, dont les réponses à oes diverses variations de milieu seraient
pourtant intéreSHalltes à considérer.

Le plancton de ~! rdgion da Madras Rst relativement mieux oonnu,
du moins sur le plan qual1t tU 1 on dispose en effet d'un oertain nombre
de listes d'espftCes et de "calendriers planotoniques" (ltlENON, 1931 , JOHN,
1937 ; NAIk, 1Y49 1 KRISHNAWAMY, 195' a, b, 0, RtO ••• ).

la production prtmaire a dt4 étudiéA dans cette région par HENON
( 1931 ), lWWotUH'l'HY (1953), SUB~JiN et ~~ UWTA, 196,) 1 oes auteurs
signalent des succeHnions de maxima rel1t$s aux oondition" hydrool1matiques
diverses 1 upwelling de mars à mai 1 agitation d.u s4diment par la mousson
de sud-ouest; apports terrigènes en mousson de nord-est. L'importance
respective des poussées phytoplanctoniques li4es à oes div..rs phanomènes
semble varier d' une ann~e il. l' autre.

Le zooJ)lanoton total montre au oours de l' ann~e des variatians
erratiques, dont la sien1ficati~n s'~olairoit lorsqu'on examine les groupes
particuliers. Les dessalures de saison des pluies susoitent, oomme partout
ailleurs sur la o&te indienne, un appauvrissement notable des populations
de Copépodes, Ghaetognathes, Lucifer (MUÀ'\JDAlI, 1951). Par oontre les
Cladocères, les .Appendiculaires, les Salpes, Crese1B aoioula oonstituent
en septembre-octobre des ssaa1Jl1s denses, succédant sans d~lai aux pouss~es

phytoplanctoniques ; une Beconde période d'e8saims semble aToir lieu en
janvier-mars, mais sa signification est moins claire ; peut-Atre suit-elle
un pic phytoplanotonique secondaire tel qUA celui d~crit en décembre par MENON.
Vers avril s'installe un plancton plus vari', caraotdrisd par l'abondance
des Cop~podes et des Chaetognathe8, et par la suooession de maxima relatifs
aux diff~rentes espèces.

Plus au sud (Porto-Novo 1 KHI~"HNAMUH.THY, 1967 ; Golfe de.. Mannar
et baie de l'ill 1 CHACKO, 1950, lJHASAD, 1954 à 1958) les poussE$es phytoplanc
toniques principales sont clairement liées aux deux moussons, et dues pour
la première (mai-juin) à. l'agitation du sédiment, pour la deuxième (septembre
octobre) aux apports fluviatiles; l'influence de l'upwelling n'est pas signalée.
Les réponses du zooplancton, telles Que décrites par les auteurs, semblent
confuses et difficiles à expliquer. PRASAD fait ét&tde différences entre
les baies de Mannar et de Palk, pourtant très proches. Notons Que CRACKO et
KRISHNaMUR'l'HY si61'1alent l'arrivée de PtérOl)odes et d 'Hétéropodes océaniques
près de la côte entre mars et aont.

}}n conclusion, ia côte est-indienne est le siège de phénomèneR
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extrèmement variés dont les effets se ~lccèdent et interfèrent sur les popu
lations planctoniques. Les IJrincipa1es causes d'eutrophisation du milieu :
upwelling, agitation du sédiment, apports terrigènes directs et différés,
se trouvent ici plus ou moins décalés dans le temps, alors qu'ils se réalisaient
Sil';u1tanérnent le long de la cete ouest. Une analyse des phénomènes planctoniques
devrait donc permettre de se rendre copq>te de 1el1rS effets respectifs ;
malheureusement cette ana~yse, tant en ce qui concerm~ le phytoplancton
que le zooplancton, est encore par trop som:n.aire, et fondée sur l'étude de
stations trop peu nombreuses, pour que puisse en reRsortir 1me explication
61aire des ffilccessions constatées. Retenons que cette partie du littoral indien
nous apparaît corome une région privilégiée, dans laquelle il serait particu
lièrement indiqué d'entreprendre un jOl1r une opération à grande échelle,
orientée sur l'écologie causale des populations néritiques.

4-3-6 - Ini!,onél!,ie. Le plancton des mers indonésiennes est
l'objet d'une note très élémentaire de nrJ.Jm·1AN (1939), puis d'une étude
préliminaire de THAlii (1953 a et b), enfin d'un important travail de WICKSTEAD
(1958, 1961). Ce dernier concerne la région de Singapour, le détroit de
J·la1acca et l'extrème sud de la mer de Chine méridionale (soit une région com
prise entre l'équateur et 7230' N, presque exc1usiveI'lent néritique).

La réeion est soumise à l'alternance des moussons, mais les
pluies ont lieu toute 1 'année, de sorte que le milieu est en permanence
dessalé et peu stratifié: 28,5 à 31,80/00 en surface, 31 à 320/00 près du
fond. Les salinités minimaJ.es se rencontrent en janvier (époque du maximum
de précipitations), les salinités maximales en octobre-novembre et mars-avril,
c'est à dire aux renversements de mousson. La température est minimale en
janvier, maximale pendant la pré-mousson et la mousson de sud-ouest (mars
juin), diminue ensuite mais marque une remontée à l' inter-mousson de
septembre-novembre. .

TlWI1 signale un fort maximum phytop1anctonique en avril-rnai,
un maximum secondaire en octobre-novembre, un minimum d'août à octobraa Les
deux maxima suivent les renversements de mousson.

La faune décrite s'apparente beaucollp à celle de No5,Y Be. Les
espèces signalées sont pour la plupart des espèces repérées à Nosy Be comme
"néritiques-internes" ou "néritiques-externes", mais la distinction entre
les deux fatmes n'appara1t pas, à la lecture du rapport de WICKSTEAD, aussi
tranchée que le long de la côte malgache. La raison en est peut-être la
~omp1exité topographi~ue de la région étudiée, liée à la complexité de la
couranto10gie locale (qui s'inverse sa1sonnièrement), circonstance qui se
prête mal à l'établissement d'tm gradient cete-océan stab1e,sauf peut-être
en mer de Chine l'Iéridionale, où l'auteur distingue quatre faunes de Copépodes
une faune d'eau côti~re, une faune d'eau néritique éloignée de la cate,
une faune océanique de surface, une faune océanique profonde.(cette classi
fication n'est malheureusement pas aussi bien établie pour les autres groupes).
L'auteur signale d'autre part des diffé~ences fatmist1ques entre le détroit
de Nalacca et la partie néritique de la mer de Chine ; toutefois, les
stations étant pen nombreuses, et occupées à des époques différentes, on
peut penser que la différence peut 3tre fortuite. Signalons enfin la
présence d'espèces océaniques tolérantes l'I8rquant la pénétration d'eau
océaniaue au dessus du plateau continental ; ce sont les mêmes espèces,
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à peu de choses près, qu'à Nosy Be : divers Copépodes, StYlocheiron spp.,
Lucifer typus, PteroB86itta draco, Ltmacina spp. etc ••• Elles permettent
de suivre des mouvements d'eau saisonniers, et d'établir I>ar exemple que
les échanges sont très réduits entre le d~troit de Malacca et les eaux de
l'Océan Indien au nord de ce d~troit, alors que les eaux de la mer de Chine
p~nètrent, en mousson de nord-est, profondément en région nJritique et jusqu'en
mer de Java.

Les variations saisonnières, principRlement ~tudiéeà !aU voisinage
immédiat de Singapour, sont prononcées, en dépit de la relative stabilité
des conditions ambiantes. WlCKS~FÂD conclut de Res ûbservations que les
petites variations de milieu, si elles sont insuffisArltes pOlir détruire
les populations, influencent la reproduction deR oreanJsmes sUi'fisamment
pour déterminer des succession falmistiques. Les cyclas ltnT,uels observés
s'apparentent beaucoup à ceux q~e nous avons constaté en zone n~ritique-interne

dans la région de Nosy Be. Citons quelques exemples.
Les Cladocères (mArnes espèces l1U' à. Nosy Be') montrent deux maxima

abrupts coincidant avec les périodes d'inter-moussons, donc avec les deux
maxima phytoplanctoniques (rappelons que la comparaison avec les phénomènes
observés en d'autres régions n'a pas permis de retenir l'hypothèse séduisante
de l'auteur faisant intarvenir, pour expliquer ce double maximum, l'effet
de la température sur la biologie des espèces: cf. § 1-4 ci-dessus).

Creseis acicula présente aussi, comme à Nosy Be, deux maxima
d'abondance, synchrones ici avec ceux das Cladocères et du phytoplancton
alors qu'ils en étaient décalés S\1r la cete malgache. L'espèce constitue
la majeure partie deR Ptéropodes des r~coltes de l'auteur; celui-ci, cependant,
remarque qu'avec un fUet plus tin U obtient la dominance d'une petite
espèce qu'il identifie comme Hyalocylix striata, espèce extràmement impro
bable : il s'agit vraisemblablement de la forme à coquille cannelée de
Creseis chierch1ae, très abondante à Nosy Be dans la zone néritique.

Les Copépodes dans leur ensemble marquent deux maxima principaux,
l'un en juin, l'autre en novembre-décembre, donc faisant suite. aux maxima
du phytoplancton, des Cladocères et des Creseis. TRAM signale en outre un
maximum en avril, simultané avec le maximur~ phytoplanctonique principal.

Le seul l!.'uphausiacé réglÙièrement présent est :Pseudeuphausia
latifrons, qui semble apparaitre R la suite du maxim\Dn des Copépodes:
larves et ad\ù tes sont nombreux de juillet à septembre puis, R un moindre
degré, entre janvier et mars. L'espèce est rencontrée Sl~tOUt à quelque
distance des c~tes, et non loin du fond ; WICKSTF~ interprète cette dernière
particularité en taisant état d'un "géotropisme positif" ; nous aurions
tendance à penser, suite à l'analyse des variations taunistiques dans la
région de Nosy Be, que l'espèce (néritique-externe) recherche simplement les
salinités les moins faibles.

Les Lucifer sont nombreux de novembre Èl avril, rares ou absents
de mai à octobre : le cycle annuel se superpose donc sans déphasaee à
celui de Nosy Be. L'espèce la plus abond&lte près dp. cate est L. penicillifer
L. chace! n'est pas signalé, non plus que l'espèce très c~tière L. hanseni
par contre, l'auteur sienale L. intermedius (absent à Nosy Be) en région
néritique, ma.is loin de cêhe.

AU contraire des précédents, les Méd\œes, Calycophores, Chaetognathes
sont plus abondants en l'lOUSson de sud-est.

1es Appendiculaires et la plupart des fornes larvaires méroplancto-
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niques abondent au moment des inter-mous8ons.

En oonclusion, si le peuplement zooplanctonique de la r'gion inde
n'sienne ressemble qualitativement beauooup ft. oelui de NORY Be, et plus ')doi
sément à la partie n'ritique-interne de oe dernier, sa dynamique para!t ~r~s

d1ff'rente, et dUf'rente 'galement de celle observ'ele long des o&tes de l'Inde.
Par un m'canisme encore obsour, les renversements de mousson semblent d'clencher
une intensification de la production pr1ma1re, ~JlII'\I$d1atement suivie par W1

rajeunissement de l"cosyst~me 1 d'veloppement d'un zooplancton riche en
phytophages (Cladoc~res etc.) et en formes larvaires. Ce peuplement subit
l"volution habituelle et, aprÀs le rajeunissement d'octobre-novembre (moins
intense que le pr'cédent), atteint au oours de la mousson d'hiver, oomme an
Inde, le stade mature caractéris' par l'abondance des prédateurs.

4-'-7 - Qof~fa~~isu~. Le cycle annuel du planctnn n'a 't~ ~tUdié

en milieu n'ritique qu'en deux localités 1 la Grande Barri~re ~lstralienne

et le Uolfe de P~.

Le plancton r~ool tA lors de l' Axpp.dition de la (irande Barrière
(juillet 1926 - juillet 1Y2Y) a fait l'objet d'un bon nOMbre d'~tudes essen
tiellement sysUmatiques. NAMMoins quelques artioles e:t$n~raux, et les
nombreuses remarques Acol()giqu..,s des al1teurB, permettent de dresner un
tableau du peuplement renaontrp. et de afiS fluot\~tions.

L'enviroMATI'Ipnt ph,ysioo-oh1ru1que est d40rit par OJUt (1 (),,). Le
seoteur étud1~ oomprend Iln plateau oont1n8ntal de '0 1I11118B de larse, à
fond vaseux sauf à prox1zoit.& de la barr19rlt oorl\lli8Me, et une ~one situ4e
imm4diatement au larse de lR barri~r8. L'annde nomprend de'~ aaiRons tranchées 1
une l:laison sèohe (marll-rmtnb,zoe) dOfll1nfllf (Jar un "Uzcf violent qui brasBe la
oouohe d'eau nt$ritique J1ulcllI'au s4rlilTl9l'1t, et pendant lacluelle la tftmpérat~

de l'eall est fra!ohe (21~C),At l~ 8Kl1nit~ homoBènA et de l'ordre de '4,7 100
une t!laieon pluvieuse (oot,obrtJ-Nvr1er), bftaucoul' plUB cKlme, O~l la tell1p4
rature est 'levée (2~,59C) at l~ S~1~11t~ variable ftn fonct1on de. pr4oipi
tatione. Lea pluies les plus fortes 8ft produisftnt en f~vr.iftr 1 la dessalure
maximale du milieu a liAU !tR ft$vrier à lII&i.

~L (19'~) d~crit le ~yole annuel de la fert111Rat1on et
de la production phytol'lAActl)n1~ufl. LeR rivilfr8iJ n'apPf)rtRnt tlHft dfHl ClUMtit.sS
négligeables de seb nutritifs (eil1aRtRB exoept~s) ; h fArtilisation du
m111eu provient e~sent1ellemont nu brassaee du s~d~ftnt flbr lA vent en saison
s~che. Le phytoplancton se comlJOsfil alù,zoR elisentiAllflfQf'lnt ~hl 111atomties, dont
lee populations He développ@nt dp. façon intAm1ttAntA en ,'rmctil)n de l'agitation
du milieu ; en até, lflR CyannphycARR dominent (h Noay BR, les C~'anophyc~eB

se développaient égaleMent Sll.rtf)Ht pkr temps pluvieux fit "alMA),
La compos1tion gRnp.ralfl du zooplanct')n ast Ilpc ri te par RUSSJo:l,L

et COlJ1AN (1Y'4, 1935). Le nombra total d'organismes ?'I)Of,lM~toniques montre
un cycle annuel inverse de celui du phytoplancton. plJl "1'1' il p-at maximum en
janvier, minimum en septel"lbre, la varihtion Ih~t de 1 "' 4 (riH 1 à ,,3 pour
les Cop,spodes seuls). Il se développe "m lil:liROn lIftS rlui~R rip.., populatil)ns
d'Evactn~ tergestina (localisées près daR c~tes). ctt:' Pt 'r()pOdAS (Crese~ spp.(*),

(*) ltUSSJ<;L1 et (;Ol.JW, (1 ':::13') signalent Cresais acicl11tt pt virWa dans le
lagon, avec pour les deux espèces un double maxiDnuu : dp.cembre et mars. Nous
aurions tendance à penser que "virfl'lÙa"repr4sente en fait l 'espèce nl~ritique

C. chierchiae.
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Cavolinia lone:irostria), d'Appendioulaires eto. En saison sèohe, au oontraire,
On voit ae multillliar les carnivores (Chaetognathes, M'dusss holoplanotoniques,
Siphonophores - e;roupes qui subissent 1me :Lmportante d1rainution d' abondanoe
au moment du 'maximum de pécipitations). Signalons la présenoe pérennante
de Pseudeupllausia latifrone et de Lucifer penicillifer, espèces n'ritiques
externes. Doliolum denticulatum présente deux maxima d' abondanoe, 1 'Wl en
déoembre-janvier, l'autre en avril-mai: phénomène que l'on peut peut-3tre
rapproché des maxima de décembre et de juillet observ's en baie d'Ambaro
pour D. 8egenbauri (of. figure 62 oi-dessus).

gn fin de saison sèche, de l'eau océanique superfioielle pénètre'
dans le lagon par les passes, apportant des espèoes du large, qui peuvent
persister dans le milieu néritiqlle jusqu'à l'arrivée des fortes dessalures•.
Ainsi, l.uoifer tyPus se renoontre (en petit nombre) en deçà de la barrière
oorallienne de fin juillet à novembre.

De oes remarques fatUlistiques, extraites de RUSID1LL et C01JW~ (100.
m. ), FOXON (1932), TATTER:W.t (1936), lQWlLP (195'), GOR])ON (1956), on
peut oonolure à l'existence d'tUl peuplement planotonique parent de oelui de
Nosy Be, mais à dynamisme plus flou en raison de la moindre intensité des
facteurs écologiques saisonniers. Le gradient côte-large, fondamental à
Nosy Be, et dÜ à la diffusion de l'influence terrigène, apparait à peine ici.
Corrélativement, la maturation 'oologique (diversification, multiplication
des carnivores) s'observe exclusivement le long de la succession des saisons,
alors qu'à Nosy Be eUe réalisait Wl processus stationnaire lié à la diffusion
cate-large, et pouvait s'observer le lone d'une radiale.

La sate pacifique américaine est mal connue du point de vue de
la bioloffie néritique. Toute la partie tropicale se trouve sous l'influence
d'upwellings intFJnses, qui lIIB.squent le phénomène littoral ••• tout au moins
dans l'intér3t qu'y portent les scientifiques.

Des populations denses de ~enilia avirostris, Cladocère cÔtier,
sont siffll8,1ées le long des CeteR du Pérou (m;LLA (:.l{UCrJ, 1964) et dans let
Golfe de Californie (lVWlJiIQU};, 1971) ; le second auteur signale, une fois
de pluH pour cette espèce, le phénomène de double maximum annuel (mars et
juin). et ajoute que les populations sont clairsemées pendant les mois froids.
Ce dernier point sel"'lble contredire l' influerlce de 1'upwellinB~ à laquelle
l'auteur rattaohe l'enrichissemènt planctonique constat'. Le pMnom~ne nous
semhle au oontraire démontrer l'existence d'une influence oôtière prédominante,
encore insuffisamment décrite.

L'importante étude de cycle annuel réalisée par FORSB~~GH (196',
1969) dans le Goli'e de Panama concerne essentiellement le phytoplancton
et la productivité primaire. Les phénomènes oc~aniques principaux ressentis
dans oette réeion np.ritique sont :

- des ap~orts fluviatiles en saison des pluies (avril
décembre), suscitant un front halin à quelque distanoe de la.oSte ;

- l'influence d'un upwelling d~ à l'aliz' pendant la .
saison sèche (janvier-avril), et lors d'une recrudescence en juillet.
Le d'veloppement phytoplanctonique·se produit essentiellement en réponse
à. l'upwelli..ng ; le V01Wll9 zooplanctonique devient maximal après le d'velop
pement du phytoplancton. entre avril et juin. I~lheureusement, aucune analyse
i'aunistique n'est donnée.

Signalons, pour Atre complet, quel~les desoriptions du zooplancton
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des lagons, TOKIOKA (1~42, 1Y60), JU~SOl~ (1~4~), ltOSl!i (1~5'), !ilICm~. et &.
(1971). Ces descriptions ae limitent pratiquement k dea inventaires d'espèoes,
mettlUl.t en évidenoe l'existenoe d'une t'aune bien dUt'f4renniée par r~r'port

h la fa.une oo~anique environnAnte. On y reCf)nnait, en partioulier, oertaines
espèoes claliséFlIi comme "néritiques-intlu-nea" ou "néritiques-externes" À.

~osy Be 1 Sagitta ne61ecta, bedfordii, robusta. Undinula vulearis eatAignalé~

par J()HNSO~ corl1me endéMique des lagons, et absente nu plRnoton oCH~anil1ue. .

Lee conditions hydrolor.iq\1~s Iol.U larea rleA ,,8tas net u Br
(de Rio de J Mdro à la laeure de l'atos ) sont dp.criteR par ~aILS:~ON 1961 •
On distineue quatre f'Ial'!Sl'la d'eau 1 bs SIi.UX tropioales S11perfioiAlles, chaunPH

et tuùéea, constituant lA courant du Brésil (portant sud) ; l'ABU aubtro!"iMle
sous-jacente, fraichFl et eal~e 1 l'eau ('letière, 1rrdeuli~rFlrnAnt d~valoppée

le lonet de l,~ ceta t.ln fRce des arrivl$ea d'ean douoe (peu illlportantes sur cette
partie de la oete) ; enfin l' "eau du plateau", situ~e entre l'eau ceti~re
et le ('lourant du Br,;sil, conat! tuée du rr1tilanee de oes deux eaux et d~ l'eau
subtropicale, qui remonte le lo~ clu talus.

L'influence oC@Miq,ue en :u1lieu n~ritique Ast rnin1mala en éU
(~[loque du l11aximum de dAsaalure le lont! cie la oete), car la limitA oocidentale
du oourant du Brp.sil est stable, et oorrespond au trac~ du talus cnntinental.
En hiver, au contraire, catte limita est plus 1rr~B'lli~re, et il se formA
d~s boucles qui pl$nètrent nu dessus du plateau continental.

Gette situation hydroloei9uFl se reflète dan,a la faune planctonique,
décrite par Al..i4\:;IDA PlW.lu (1961), J:3.rOHNBI-;ltG (Wc,), GAUDY (1963), Tr;xJ<:IRA et
KtlTlfl;H (19b2 a et b), VAmiUCG.l (19b3), BAR'J.'H (1969), F~:JOO~1l(A DA COS'rA (19"1),
Lu.Pb:~ (1 9hb). Les auteura diatirlB'Uent dans la oouche d'eau néri tique :

- uno fauna d'eau c8tière comprenant les Cladocères, oertains
Cop~podes parmi lesqualn l':uterpina acmtifrons (rencontrée danH la faune "ntiri
tique-interne" de l'lndopacifique), Sadtta frederici (Aspèce np.ritique
exclusiveMent atlantique), huit espèces de Hédusea, beaucoup de stadfls juvé
niles ;

- une faunft du plateau continental, comprenant entre autres
Centropap,es furcatus (nAritique-externe); Lllcifer faxoni (qui semble remplacer
en Atlantique les espèoeA nfr1tiql1es-externes penicillifer et chacfli rencontr~p.s

dans l' Indol,acifique, et montre deux maxima de reproduotion, l'un après le
mliXimuM dl'! deHs/:Ù.ure cÔtière, l'autre An t'in de saison sèche); Creseia acic\ùa;

- UllA faune li~p. aux apJ,orts d' Bau du large RHr le platesu
se pl'oàuisant penctw.t les mois d 'hiver: Lucifer typus, }Jterosat,:itta draco,
Limacina inflata etc.

Au nord du Brp.sil (de }~Acife à l' hIaazone), J!océanot>;raphie littorale
Ast sous l'influence du courant sud-équatorial, qui se divise contre la côte
en deux bra.nches opposées, susc~tant à. la latitude de Hécife un upwelline;
~ar diver~nce qui enrichit considérableMent lA miliAu (HAHTH et HAUILA, 196e).
Entre }{~cifl'! et l'embouchure de l'Amazone, la branche nord-ouest du courant
sud-équatorial, pauvre en plancton, se distint~le nette~ent de l'eau catière
plus riche, peuplée de Clad.ocères et de Lucifer faxoni, mais n'occupant
qu'une ba.nde dp. quelques milles de large (BAltTH et jt'RlllilURA DA COS'rA, 1968).
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L'Ama~one, enfin, fournil. un apport considérable de matériel nu
tritif, dont la plus grande partie est entrainée vere le nord-ouest par le
courant sud-équatorial. Il se ~,mstitue une langue d' ea.u dessA.1ée, de plusieurs
Ctmtaines de millAs de longueur, dl'UUi laquelle le planc trm SA trouve
p.nrichi à ht m~sure ries apports terrigènp.s dont l' irrll'ort~mce el'lt sli.i'H,nnière
,volume ~ooplanctonique et no:nbre d' orehrdsmes sont trois fois plus albvés
en saison humide qu' F'n dftisou Hoche), rrlA.is s'appauvrit qUellitativement :
ALVAltINO (1 y6t:i) note que "5~" des espèces oaéaniques environnantes y dp.viennent
rares ou absentes. Le mp.langA avn.c l'eau océarli~le est trp.s lent; des
lentilles d'eau dessalée (salinité inférieure À .,.,0/00, alors que l'eau
environnante est à .,5 ou .,6% 0) et riche ell silicates s'observent jusqu'à
370 km de l'embouchure du fleuve (ALVAIUl,O, .!.2g,. ill,. ; CALE!" et GHICJo:, 1967).
L~ faune de ces lentilles est sine'l.11ière : elle comprend de grandes quantités
d'l!.'vadne tereestina et de LucUer faxoni juvéniles, ~O'lvent plusieurs fois
l)lus abondants que les Cop~podes ; par contre on y trOUVA un seul Copépode
n~ritique : Centropa8es furcatus, lee autres espèces atant océaniques e~
halines ; Lucifer tnus ne s 'y renc()nt:r~ iamais, alors qu'il El et abondant
autour des l~ntilles.

Au Yénétuel{â" l'hydrulueia et la productivité planctonique sont
étudiées par GAJ)!!: 1961 ), SL'VlPSuli et GRIlt'lo'I'l'HS (1971), dans le Golfe de Gariaco.
Il s'agit d'une baie de '50 km2 environ, d'une profondeur maximale de go m,
séparée par un seuil peu profond d'un bassin océanique faisant partie de l'ex
trème sud de la mer des Antilles.Lee apports d'eall douce y sont très réduits,
et la salinité est constaMment A1evée.

Le plancton, plus riche qu'à l'extérieur de la baie, semble se
développ~r en cy~le fermé. Une minp.ralisation illtense se produit dans les
couches profondes ; des conditions ano"i~'es apparaissent à partir de 60 m.
De décembre R. avril, des vents de NE assez forts suscitant dans le fond de
la baie l'apparition d'un upwelling, 1u1 er~ratne vers la surface l'important
mat~riel nutritif accumulé en profnn~eur : iL s'anSllit un développement
planotonique intense. En juillet, la ~éserve de rohtériel nutritif est épuisée,
et les conditions anoxiques ont disparu. En aollt-septembre, des vents de
sud-ouest modérf~s font entrer de l'eau extérieure dans la baie et stoppent
l'upwelling ; le plancton devient très pauvrfll. Quelques indioations faunis
tiques, malhel1reUSement limitaes à la période mai-novembre, sont données
par LEGAHÉ et par ZOPPI .. (1961), mais elles éclairent apsez peu l'écologie
du peupleJllent.

Quelques travaux ont trait au ?'ooplancton néritique du Golfe du
Mexi911e. Le plancton rencontré au voisinbue des mangroves de Floride est
étudié par oom et.!!. (1950), DAVIS et WILLIAl-iS (1950), WOODMANSEE (1958).
La faune décrite se rapproche de la faune cStière rencontrée ailleurs
Temora turbinata, l!."uterpina acutUrons, Lucifer faxoni, Sagitta neglecta ••• )
des périodicités saisonnières complexes sont signalées, sans doute en relation
avec les périodicités enchev~tr~es de la fertilisation par apports terrigènes
et par remontt:Ses d'eau,qui caractérisent le GolfA du Mexique; toujours
est-il qu'elles sont L~suffisanment analysées pour pouvoir @tre explicatives.

HAHl'ER (1968) signale en un poi.nt da la cSte du Texas d'importantes
populations de Lucifer faxoni, et des apparitions de L. typua liées aux
pénétrations d'eau océanique dans la zone néritique. LAGlIARDA-FIGUERAS (1967)



- 178 -

siruJ,e S'litt! freder101 dans une lagune. Noue n'avons pas trouv' d'indication
conoernant les Cladoo~re8.

Citons enfin le travail de HERl'Wf et B}ll}~RS (1969) aur deux stations
nf§rit1ques awc }3e;r;:mude§, l'une en milieu relativement isolé du larB9, l'autre
en r~8'ion ouverte sur la mer des Sarga8ses. On siena1e des variations
quantitatives de grande amplitude, dans lesquelles il est difficile de saisir
une p~riodicit~. ta station la plus interne est la plus rinhe en plancton,
et les Cladoc~res y dominent au printemps et en ét~.

En oonolusion le milieu néritique tropical de l'At1anti~te am~ricain

semble abriter un peuplement bien indivimtalisé, nettement apparenté à
ceux que nous avons observé le long des c8tes de l' Indopacifique (aux vicarian
cAS d'esp~ces pr~s). ~~is la description de ce peuplement est encore trop
sommaire, et ses liaisons avec les facteurs de l'environnement et les sources
d'eutropllisation encore trop mal analysées, pour que.la comparaison puisse
Atre approfondie.

4-3-9 - 1!.1'y'e_a!.r!cA1n.e_d.2.1'Atl8.!!tleu!e..:,. Ai la lecture des
travaux consacrés à cette région,ce sont les phénomènes se produisant au large
des cates qui, tout comme sur la. rive américaine du Pacifique, gouvernent
l'écologie néritique. Toutefois on peut penser, à considérer le débit des
fleuves se déversant le long de cette c8te, et en particulier dans le golfe
de Guinée, que l'influence terr18~ne est considérahle ; mais cet aspect est
encore très mal décrit.

Au. large du~ et du~, les fluctuations planctoniques
sont rattachées à deux phénomènes hydrologiques fondamentaux (BERRIT, 1958) 1

- une pulsation nord-sud des eaux "suinéennes" (chaudes et dessalées,
formées dans le golfe de Guinée et s'étendant vers le'sud entre janvier et
avril, c'est-à-dire pendant la saison des pluies), et "benguéléenneSil, (froides
et salées, provenant d'une branche qui se détache du courant de Benetiéla et
longe la eSta a.fricaine vers le nord, l'extension maximale se situant de
mai à septembre) ;

- un upwalling sa.isonnier, coincidant avec l'extensiQJl maximale
des eaux benguéléennes et renforçant leur action de refroidissement du milieu.

Il s'y ajoute l'influence de l'eau tropicale superficielle (chaude
et salée) du large, et celle de l'eau cSti~re dessalée et turbide, provenant
de l'embouchure des· fleuves, et pouvant recouvrir l'eau 6'Uinéerme en saison
des pluies. A cette dernière époque, l'eau B'Uinéenne se l'IAlanB'8ant à l'eau
trOpicale du large, il s'ensuit l'établissement d'un gradient eSte-large
accentué de'conditions écoloeiques. En saison sèche, au contraire, le milieu
est déorit comme très homogénéisé par l'influence des eaux froides. hll réa
lité, la nature des eaux lIbe~é1éennes" ne nous semble pas encore exactement
élucidée : le courant portant~ord semble drainer une Brande quantité .
d'él~roents néritiques, ainsi qu'il appara1t à l'examen des larves de Poissons
qU'il oontient (BLACHE, corn. pers.) ; de plus, l'observation de BINET (1968)
selon laquelle les deux Cladocères Penilia avirostris et hvadne tereestina
constituent près des c8tes des populations considérables en fin de saison
froide, semble contredire une influence exclusive des eaux d'upwelling
il s'y superpose certainement un phénomène littoral, qui a encore ~té
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mal discerné. L'existence d'une eau spécifiquement néritique est encore
attestée par la présence d'espèces nAritiques-externes telles que Lucifer
faxoni et ~yctiphanes canensis, cette derni~re semblant remplacer l'espèce
1ndo-pacifique PseudAuphallsia latifrons.

Au'refroidissement du milieu correspond, sur le plan général,
un enrichissement q'uantitatif du plancton et une d~ution de la diversité
spécifique. Les analyses faunistiques de BINET (1968), BINET et DESSlIm
(1971, 1972 a et b) permettent de définir parmi les Copépodes une dizaine
de groupes d'espèces clairement reliés aux saisons et aux masses d'eau. A
noter l'abondance de Calanoides carinatus, tr~A nettement lié à la présence
des eaux froides.

Le fond du Golfe de Guinée reçoit des apports d'eau douce extrè
me:nent abondants, et l'eau du plateau continental est dominée :par la dessalure
de surface ; celle-ci est maximale en juin (maximUm des pluies) près de la
cete: 2~"%o, et s'étend jusqu'au delà du talus continental en octobre
(LONGHURST, 1964). Certaines années, l'upwelling saisonnier parvient à faire
remonter la thermocline jusque dans les couches superficielles en aollt et
septembre. Le volume zooplanctonique augmente ~ors dans un rapport de 1 à
4 (BAINBRIDGE, 19~), en dme temps qu'apparaissent des espèces mésopélagiques,
Calanoides carinatus en particulier. La faune est typiquement néritique, avec
une distinotion entre la partie interne et la partie externe du plateau ;
l'ensemble des groupes, y compris les plus c8tiers (Cladocères••• ) augmente
d'abondance À. l'apparition de l'upwelUng, ce qui pose - comme le long des
cStes du Congo - un problème non dsolu d'interaction entre le peuplement
néritique et les eaux du large.

Plus à l'ouest, les apports fluviatiles sont moins importants et
les phénomènes se produisant au large sont à nouveau prédominants, en parti
culier l'upwelling saisonnier (BEHRIT, 1961, 1962 a et b). Au large du ~,
BAINBRIDGE (196(1) retrouve Calanoides carinatus lié aux eaux froides (et
signale l'absence de l'esp~ce à l'est de la Volta: on a. vu précédeIlll'llsnt
que l'upwelling y était Irporadique). MENSAH (1962, 1966) fait une étude plus
exhaustive du zooplancton du plateau continental, su1vi en 7 stations
(dont 4 de part et d'autre de l'embouchure de la Volta) pendant près de
trois ans. n signale en aollt un maximum relié À. ;L'upwell1ng et constitué
d'eap~ces de taille assez grande, et un maximum secondaire en novembre,
comprenant de très nombreux petits organismes (petits Copépodes, larves d'Inver
tébrés benthiques). Ce deuxième maximum pourrait Atre lié à des apporta
terr~nes, donc Atre plus sp~c1f'iquement n~ritique ; cependant les Cladocères
et Lucifer fueni n'y sont signalés qu'en petit nombre.

En C8te d'Ivoire, le cycle annuel du zooplancton néritique est
décrit par SEGUIN (1970), IBANEZ et SEGUIN (1972), BINET (1970, 1972), BINET
et!!.. (1972). Le phénomène océanographique essentiel est, ici enoore, l'upwel
ling, qui apparalt entre janvier et mars dans la région du Cap des Palmes,
et dont les eaux dérivent ensuite le long de la eSte vers l'est. L'enrichissement
planctonique est clairement lié au refroidissement du milieu; BINET (1970)
signale une corrélation très significative entre le volume zooplanctonique
et la température de l'eau deux semaines plus t8t. Le plancton se développant
au niveau des remontées d'eaU est celui d'un écosyst~me juvénile; il subit
au cours de sa déz1ve vers.l'est une maturation typique: augmentation puis
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diminution de la biomasse animale, diversification spécifique. A l'oppos~,

les dessalures provenant des apports fluviatiles de saison ohaude (eaux de
la Cete d'Ivoire en juin, du LiMria en novembre) ont pour consl§quence un
appauvrissement du plancton.

~mUIN sig.nale,pr~s de~ete,des populations de C1adoo~res (d~velop
pement maximal coinoidant avec la p~riode d'upwell1ng) et de Lucifer faxoni.
Il semble donc exister une communaut~ littorale, encore mal di8cern~e.

Le phénomène littoral est au contraire l''!5lément pdpond~rant

le long des cBtes de Sierra-L'one (BAINBRIDGE, 1960 b). Les dessalures de
surface sont considérables en saison des pluies ~juillet à décembre: jusqu'à
150/00), et encore sensibles en saison sèche (" /00) ; elles induisent une
stratification importante de la couche d'eau n~ritique, qui est le si~ge

d'une circulation "estuaire" caractérisée.
Le phytoplancton atteint son développement maximum en janvier (début

de la saison sèche). En juillet, l' arriv~e des pluies provoque une diminution
catastrophique des populations, qui ne reprennent leur croissance que lorsque
le flux d'eau douce d1rJlinue, c'est-à-dire en octobre.

Les variations zooplanctoniques sont, elles aussi, tr~s liées aux
débits fluviatiles. On voit apparaltre entre octobre et février, pendant le
d~veloppement phytop1anctonique, de fortes densités d'organismes de type
"nl§ritique-interne" : les deux Cladocères, Temora turbinata, Sagitta frederici •••
De mars à septembre, le plancton s'appauvrit et se diversifie, réalisant le
cycle classique de la communauté néritique. Il nous semble très vraisemblable
qu'une étude plus pouss~e aboutirait à un schéma presque identique à celui
de Nosy Be.

Au Sénépl, l'upwell1ng saisonnier est à nouveau le phénomène
primordial. n refoule vers le sud, de septembre à mai, les eaux guinéennes
qui avaient envahi le milieu depuis juillet (BERRIT, 1952). L'influence
proprement c8tière est pratiquement inexistante en raison de l'aridité des
territoires environnants.

La compoBition du zooplancton est indiquée par GAUDY et SEGUIN (1964),
SEGUIN (1966), mais les renseignements fournis se 11F1itent pratiquement
à des listes d'espèces, plus ou moins caractéristiques des saisons.

4-4 - Conclusions. Cette revue du zooplancton des régions néritiques
tropicales, tel qu'actuellement d~crit, fait apparaltre l'uniformité de la
communaut~ de base, aux différences faunistiques près entre l'Indo-Pacifique
et l'Atlantique.

Les r~gions étudiées semblent pouvoir se classer assez simplement,
du point de vue de la dynamique des peuplements, suivant trois critères
pr~cipaux, relatifs aux trois principales causes d'eutrophisation:

- pr~sence ou absence de phénomènes fertllisantB au large (upwellings)
- présence ou absence d'apports terrig~nes imrortants ;
- importance relative de la fertilisation du milieu par des ph~no-

mènes tels que l'agitation du sédiment par le vent, ou l'homogénéisation
~I{.rioclique de la couche d'eau néritique.

Un phénomène d'eutrophisation, qu'li soit localis~ dans l'espace
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ou dans la saison, induit une pouBs~e phytoplanctonique, 1mm~diatement

8uivie par un d~veloppe~ent de po~llations d'herbivores ,,~n~ralement de
pAUte taille, k pouvoir de fil tration ~lev~, et à grande viteBle de multi
pUcation : Cladoobe., Copc§pocies et Appendiculaires de peUte taille1
Creseisi tormes. de d~velopp9ment holo ou m~roplanctoniques ; C1L8etoanathes
peu nombreux pt de petite taille. Il s'agit d'un planoton ~coloBique~ent

j\lv~nlle. Le peuplement -'volue ensuite vers un Âtat plus divera1f'U, oomprenant
dp.B oreaniames à vitesse de oroissance et de reprodllction ~oinB ~lev"e, et
plus ~~uilibr' trophiquement erioe à l'~tablisse~ent de ohatnea alimentaires
r~aliBant une exploitation des populations herbivores <appariti~n d~ grands
Chaetosnathes, de Méduaes, de Siphonophores etc ••• '. Cette 'volution rdalise
tr~s Fréois~ment la suooession ~cologique d'orite par exemple par MARG~'
( 19~).

La situation 'oologique renoontrde ~ Nosy Be appara!t d~R lors
plus pr8cis~ment, et 88 trouve oaraot~ri.~e par 1

- l'absenoe de ph~nom~ne important au large 1
- une importance fondamentale des apports terri~eR dans l' eutro-

phisation du milieu ndritique et du proche large en saison deR pluies ;
- l'existence d'un phénom~ne seoondaire de fertilisation de la

couche d'eau n~ritique, en d~but de saison s~ohe, par hOMoB~n~isationde
la oouohe d'eau remettant en oiroulation des mat~riaux nutritifs immnblli.'s
près du fond en p'riode de stratifioation.

Les apports fluviatiles, diffusant de la cete vers le larse,
euscitent l'~tablissement d'un gradient horizontal de oon4itions ~oolog1que8.

n s'ensuit une zonation biologique, dont le caract~re dynamique peut Itre
maintenant mieux oompris par r~f~rence au phdnom~ne de suooession 'oologique.
En effet le peuplement pNsente, pr~s de%ete, des caract~res juv~nile8 typiques 1

abondance du phytoplancton et du zooplancton phytophqe 1 diversiU sp'oifique
r'duite 1 grande vites8e de renouvellement de la biomasse 1 enfin instabllit',
qui s'att4nue à partir du milieu de la saisonl humide gr'oe à une "exploitation"
réalis'e par la d~rive de surfaoe de la oirculation estuaire.

A mesure que oe peuplement diffuee vers le large ap~a1t une oertaine
maturation de l'~cosyst~me. Celle-ci peut atre constat~e en se d'plaçant de
la c&te vers le large,car le ph~nomltne est stationnaire <en d'autres rc§gions,
on ne pouvait oonstater cette maturation qu'en se d4plaçant dans la saison).
A l'1nt~rieur d'une zone oomprenant la partie externe des baies, et leur
voisinage ext~rieur 1mmÂdiat, on rencontre presque toute l'ann~e un plancton
très stable en d~pit des fluctuations hydro-climatiques saisonni~res. Nous
avons signal4,à ce niveau de la zonation,l'abondance et surtout la constance
relative des groupes carnivores: M4dusea, Calycophores, Ct4naires, Chaetognathee
Cette partie du peuplement noue appara1t constituer le stade climax 4e
l'4cosystème n4ritique-interne. Il contient, de plus, des c§14ments n'ritiques
externes caract4ristlquee : Pseudeuphausia latifrons, Lucifer penicill1fer,
L. chacel, Sl1J2.tta ferox etS.robusta. Les fOMles oc~anlque8 y sont rares. Il
nous semble repr'senter le plancton n'rltique SOUA sa forme la plus typique
et la plus équUibrée, et constitue probablement un stock de ~tière vivante
blen stabUisé, quantitativement et qualitativement apte à soutenir une
production secondaire consid4rable.

Au delà d' mle ligne joignant, pour fixer les idées, Nosy Be à
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l'archipel des Mitsio, ~e situe la "zone néritique-externe" proprement dite,
à plancton beaucoup mo:l'2i stable ail long de l'armé." suje~à des apporte
oc~aniques fr~qut'lnts, et marqué par la prédominance d'un Méroplancton
refUtant la commWUiuté benthique et ses rythmes biologiques. Nous l'avons
~tudiée de façon moins approfondie.

Cette zonation, que ne trouble aucun ph~nom~ne de fertilisation
par les eaux du large, d~orit, à notre avis, de façon parfaitement convaincante
le phénomène n~ritiQue, en tant que résultat de l'interaction entre la l'1er
et le continent.
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Quatrième partie

Etude statistique de la dispersion du zooplancton

- 'l'1!lHMINOLOG:Œ.
= - =

Nous !!.d.opterons dans ce chapitre, afin d'Aviter lpf'. ambiB'U!tés,
le vocabulaire suivant :

- "répartition" s'appliquera aux variations d'abonutU\ce réalisant
dans l'espace ou danll le temps des imaRes pnuvant caractRril:i"'r l'influflnce
des facteurs ambiants ou la biologie des peuplements ;

- "diepfH'aicm" d4sienera la façon dont lea organ1BMfls sont d'I.sséminés
physiquement dl1ns ) ~a.r habitat r les dift'p.rents types de d1spfU'lfl1on reflètent
des lois d1fNren t,e~ rég1RRant le rapprocheMent ou l'éloignement mutuels
des partioules, a1n:;i que la difl!Jersion - au sen.'; Ut;llel du terme - dAl'
valeurs caractér1:-Mt les t7acteurs ambiants 1

- "distribut.1on" sera utilisé excltu:'\iVl-'!r,~rlt !!.u sens statisti\iue
du terme, li. savoit' : soit l'ensemble des noupleH c':'nstitués par les valeurs
que peut l'rendre une variable aléatoire disr'rète, 'lot, la probabilité ou la
fréquenne de ChhCllnt> ct 'elles (distributio!ls rliscon'..inues) ; soit l'ensemble
des couples consti t:IAS par' l'infinit~ des intervaL tIR de valeurs possibles
d'une variable aléatoire continue, et lnurs probab11ités ou lAurS fréquences
(distrib\ltions continues). On décrit les distritutions par des fonotiu~
de répartition pour lesquelles nous renvoyons aux manuels.

Nous n'emploierons pas le tel'ml!J "microdistribution".

Les répartitions écologiques sont décrites en termes de rlispo~itions

des éléments que l'on considère (par exemple des abondances, des valeurs de
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production etc ••• ) dans l'espace et dans le temps, ou "patterns" (*). Elles
se traduisent souvent par des gradients d'abondance ou de fr~quence. La
dispersion d'une classe de particules est au contraire dp.finie indépendamment
de tout "pattern" observé. Enfin, nous pouvons consid~rer (voir Paragraphe
suivant) que le nombre d'organismes d'une catégorie donnée, ou toute autre
grandeur biologique, dans un échantillon de milieu a un caractère aléatoire,
c'est à dire qu'il est seulement possible d'en prévoir une distribution.

Il est essentiel de comprendre qu'une distribution n'existe que
dans la mesure où un échantillonnage est réalisé ou tout au moins imaginé.
Les paramètres d~finissant la distribution dépendent à la fois des caractères
statistiques réels de la disyersion, et des caractères de l'échantillonnage
(c'est à dire de la taille des échantillons, de la proximité des récoltes etc.)
Cette double référence fait que pour une mAme loi de dispersion des particules
dans le milieu il a autant de distributions ue de fa ons d'échantillonner
(en particulier, que de valeurs assignées aux tailles des échantillons •
Si par exemple nous considérons, à l'intérieur d'un volume d'eau très grand
par rapport à celui des échantillons, un ensemble de particules "dispersées
au hasard" (ce qui signifie précisément que la probabilité de présence d'une
particule en un point ne dépend pas de l'abondance des particules dans le
voisinage), alors les distributions obéiront à la loi de Poisson, définie
par l'égalité èntre la moyenne et la variance (aux erreurs d'échantillonnage
près). Cette loi unique définit une infinité de distributions de Poisson,
chacune d'elles étant déterminée par la valeur de son paramètre; cette
dernière dépend à la fois de la densité de particules dans le milieu, et
du volume.d'eau filtré lors d'une prise d'échantillon - ce dernier facteur
étant arbitraire.

AussitÔt qu'apparaissent des interactions entre particules, la
probabilité de présence de l'une d'entre elles en un point est modifiée •
par la présence ou par l'abondance d'autres particules à proximité: la
dispersion n'a plus lieu "au hasard", et les }>articules sont dites~
dispersées si elles ont tendance à se rapprocher mutuellement, sous-dispersées
si elles ont tendance à se repousser (que ces interactions soient actives
ou passives ne change rien à la description statistique).Dans le premier
cas, un échantillonnage au. hasard donnera "plus souvent que par hasard"
des valeurs élevées et des valeurs faibles, et la variance sera ~upérieure

à ce qu'elle serait dans le cadre.de la loi de Poisson c'est à dire supérieure
à la moyenne ; dans le second cas, les valeurs constatées seront plus
ré8Ulières que par hasard, et la variance sera inférieure à le moyenne.
On cherchera une nouvelle relation entre les deux paramètres - définissant
une famille de distributions autre que la famille des distributions de Poisson •
susceptible de décrire la dispersion.

(*) Le mot anglo-saxon "pattern" (littéralement: patron, modèle) n'a pas
d'équivalent exact en français au sens où il est employé dans le langage
scientifique. Il évoque l'existence d'une forme émergeant de son environnement,
d'une image discernable, d'lme disposition dans l'espace ou d'une succession
dans le temps, pouvant être reconnus et décrits.
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L'importance de la micror~partitionet des caractères de dispersion
des organismes vivants dans leur milieu naturel a été mise en évidence dès
les premières tentatives d'application de la Statistique à l'écologie "de
terrain". On constate un phénomène très général de surdispersion, quelle
que soit l'échelle d'observation. l)anA le plancton, des "essaims" ont été
d~crits à l'échelle de la dizaine de kilomètres (CUSHING et TUNGATE, 1963)
comme à celle du décimètre (CASSIE, 1959 ; DELLA CHOCE, 1959, 1962). On se
rend compte que la notion de s\~-dispersion est relative à l'échelle d'obser
vation (des essaims pouvant 3tre constitués d'essaiJ11s plus petits, groupés en
essaims plus grands••• ). Lorsqu'on essaie d'ajllster des modèles mathématiques,
on s'aperçoit que les lois statistiques de dispersion ne sont pas les mAmes
aux diff~rentes échelles - ni, pour une M~me échelle d'observation, dans
des circonstances différentes, de sorte que dans l'état actuel un traitement
statistique ne peut se rapporter que spécifiquement à un ordre de grandeur
du volume d'espace prospecté,àun ordre de grandeur du volume des échantillons,
et à un type d'objets. Partant de cette constatation COLEBHOOK (1969) conclut
qu'aucun modèle mathématique ne pourra jamais embrasser le large éventail
de tailles d'essaims planctoniques, et conteste.,alors l'approche statistique
des phénomènes. Il n'est cependant pas absurde de penser qu'un modèle pourrait
comprendre des "paramètres d'échelle" dont la valeur serait déterminée par
les caractère~ de l'échantillonnage - toutefois allcun modèle n'a, à notre
connaissance, encore été proposé.

Les conditions d'observation étant fixées, divers modèles statistiques
sont capables de rendre compte des caractères de variabilité lors d'un échan
otillonnaee au hasard ou régulier, dans une population présentant soit une
surdispersion générale, soit une microrépartition discernable. Citons les
distributions de Neyman et Thomas, binomiale-négative, log-normale etc.
(voir par exemple ANSCOHBF1, 1950). Cependant, °une chose est de définir un
modèle mathématique approchant numériguement la réalité observée ; une autre
est d'émettre des hypoth~ses explicatives rendant compt~ des lois observées.
Deux types de modèles mathématiques peuvent donc 3tre distingués 1

- Les uns sont empiriques et n'ont pour but que de décrire, au
moyen d'une expression mathématique concise, une allure de distribution ou
une loi de disperSion. Le forme anàlytique du modèle n'a de valeur qu'en
tant que fournissant une approximation numérique des phénomènes constatés
ou préws. Dans cette optique, la transformation logarithmique, par exemple,
ne reflétera aucune h~rpothèse sur la nature des phénomènes sous-jacents, .
et sera préfér~e à une expression polynomiale pour +8 seule raison qu'elle
est plus facile à lllanipuler. On ne s'~tonnera pas qu'une telle util.isation
ne soit généralement justifiée que dans un intervalle limité de valeurs.

- Les autres dérivent d'hypothèses concernant les phénomènes SO\lS-

°jacents, et desqllelles on déduit une forme statistique du phénomène émergent
on compare" ensuite aux données d'observation, qui confirment ou infirment
les hypothèses.Ces dernières étant explicatives, cette méthode parait plus
séduisante que la première. Mais elle offre un piège : on peut obtenir une
mame forme de distribution à partir d'hypothèses différentes sur les phéno-
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mènes concrets. ~~SCOI1BE (~. S!1.)cite par exemple quatre façons d'obtenir
théoriquement une distribution binomiale-néeative. On ne peut donc prétendre
déduire à coup sflr une réalité biologique de lA. constatation d'lIne forme
de distribution constatée au niveau global: il y a une perte d'information
du niveau sous-jacent vers le niveau émergent - qui n'est autre qu'une augmen
tation d'entropie, puisque des phénomènes distincts au niveau inférieur (cause)
deviennent indiscernables au niveau supérieur car les effets sont identiques
à ce niveau.

Celà n'empèche évidemment pas de rechercher des hypothèses explicatives,
et d'en tester la compatibilité avec les distributions observées. Mais ces
hypothèses resteront à confirmer au moyen d'un faisceau de preuves d'un
autre ordre.

Quant à l'utilisation de la méthode È\ la manière d'une "expérience
cruciale" pour décider entre plusieurs hypothèses biologiques, aboutissant
théoriquement à des formes de distributions différentes, elle se heurte
souvent à une autre difficlù té : celle de distinguer expérimentalement
entre des distributions d'expression analytiques différentes mais d'allures
voisines si l'on ne disposeopas d'un nombre de degrés de liberté suffisant;
or ce nombre est souvent hors de proportion avec les possibilités concrètes
d'observation. Nous verrons ci-après que diverses familles de distributions
tendent, lorsque les moyennes deviennent petites, vers la loi de Poisson;
celà ne signifie pas que les dispersions deviennent concrètement des disper
sions au hasard, mais qu'il faut pour déceler une sur- ou sous-dispersion
un nombre de degrés de liberté (d'observations) d'autant plus grand que
l'ordre de grandeur des effectifs par échantillon est plus faible.

Ultime difficulté: la complexité des calculs nécessaires à la
déduction d'un modèle mathématique de distribution à partir d'hypothèses
tant soit peu nombreuses.

Ces diverses raisons expliquent la pauvreté de la littérature en
modèles mathématiques de distribution dmlt la forme analytiqDe exprimerait
des hypothèses explicatives et leur agencement en un phénomène global. Au
contraire, de nombreux travaux (dont beaucoup concernent l'écologie) adoptent
des distributions théoriques comme approximations nUMériques de distributions
constatées dans la nature, dans le but de pouvoir décrire et traiter celles-~i.

Une difficulté subsiste : celle, signalée par COLEBROOK (~. ill.), tenant
à ce qu'aucun modèle mathématique ne rend compte, encore aujourd'hui, de
la variation des lois de dispersion en fonction de l'échelle d'observation.
L'étude statistique exposée dans les pages qui suivent ouvre une perspectiv&
de modèle mathématique généralisé, mais quoiqu'il en soit nous ne suivons
pas l'opinion de Colebrook, car pour inoomplet que soit un modèle ne se
rapportant qu'à une seule échelle, il permet de déorire un aspeot de la
réalité.

Deux attitudes se rencontrent ohes les éoologistes préoccupés par
la dispersion des organismes planctoniques :

- A petita échelle spatio-temporelle, on peut déorire la dispersion
en termes de miororépartition, à laquelle on tente de faire oorrespondre
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les variations des facteurs externes ou interne~ déterminants. Dans cette
optique CASSIE (1959, 1960) relie la microrépartition aux phénomènes da
mélange des masses d'eau à la sortie d'un estuaire; DELLA CROCE (1962)
explique une stratification du plancton sur un mètre d'épaisseur par
l'influence de la luminosité et des échanges eau-atrnosphère.

- Quelle que soit l'échelle, des raisons pratiques interdisent le
plus souvent d'établir la répartition exhaustive de laqllelle on déduirait
les lois du peuplement. C'est le cas lorsque le nombre de stations sur une
surface donnée est trop faible. C'est également le cas lorsqu'on travaille
à une échelle très petite, le nombre d'observations pm1vant par ailleurs
8tre tr~s élevé, car k cette échelle les mouvementA de l'eau pendant le
temps nécessaire aux observations interfèrent avec les observations. La
microrépartition existe oependant, différente R chaque instant; il n'est
possible que d'en oonna1tre 1me image statistique. pouvant 8tre stable alors
m8me gue la répartition ne l'est pas.

L'éoologiste se trouve ici dans la situation, très habituelle dans
l'étude scienti1'ique des phénoIllènes naturels, où l'on pressent l'existence
k une certaine échelle d'un phHnomène global, émergeant de l'intégration
d'un très grand nombre de "micro-pMnomènes". La description exhaustive
est impossible au niveau des micro-phénomènes, car l'observateur ne dispose
que d'un échantillonnage fini et partiel : il pourra tout au plus conna1tre
les valeurs possibles des variables et inférer des probabilités - en d'autres
termes, conna1tre des distributions. ~ar contre, la desoription exhaustive
du macro-phénomène est praticable. Cette situation, qui contient l'essence
m3me du raisonnement statistique, a été remarquablement discutée par ~OINCARE

(1909) ; nous n'aurons pas l'immodestie d'y revenir.

Au cours de la troisième partie de ne Mémoire nous avons considéré
des microrépartitions (étude de la baie d'Ambaro ; profils verticaux). L'étude
qui va suivre fle réfère par contre À. la deuxième attitude, celle consistant
k rechercher des invariants statistiques.

La connaissance en un point de tOUI:J les facteurs externes ou internes
envisagefl.bles laisse subsister une indétermination sur l'état du plancton
en ce point. Celà. est dO. au nombre et À. la complexiti$ des facteurs, que nous
n'appréhendons pas tous, mais éBBlement À. l'existence de facteurs inconnais
sables oar liéR À. l'enseJllble du peuplement, ~~ son histoire récente, à l' inter
action de ses p~rties (il faudrait déjà conna1tre la totalité pour prévoir
une donnp.e ••• ). Dès lors, on va considérer une grandeur obAervée comme la
somme de deux termea : l'un déterminé par les facteurs COMUS; l'autre,
appelé "résidu statistique", déterminé par les facteurs incoMus, voire
inconnaissables, et dont on ne peut espérer prévoir qu'une clistribution.

1,e problème est évide~ent d'estimer les ensembles de probabilités.
Nous nous en approcherons de façon eMpirique, en cherchant à dpcrire les
distributions de frpC}uences qui apparaissent lorsque, maintenant fixes dans
la mesure nu possible las paramètres connaissables, on rÂitère lp.s observations.
Dès ce stade il importe de fixer l'échelle d'observation, c'est à dire non
Sp.ulefllflnt la. taillp. des p.chantillons, l'lB.is aussi la distance entre ceux-ci,
lu précision sur la position, et le volume spatio-temporel couvert par
l'échantillonnaee·
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'Comme il est diffioile en mer da prélever plusieurs éohantillons
au mAme instant, on admet généralement que pendant la durée d'une série
de réooltes'répétées les faoteurs oonnaissables n'ont pas ohangé (oe qui
n'est qU'approximativement réalisé: nouvelle Bouroe d'impréoision). 'l'outefois
la oonnaissanoe préoise des distributions résiduelles ne constitue pas une
oondition fondamentale. Wn effet, il s'agit généralement de comparer entre
eux des états observés À. quelque distanoe spatio-temporelle les uns des
autres ; les variations enregistrées alors seront considérées comme siB'Lli
fioatives si elles sont d'un 'ordre de grandeur supérieur à oelles obtenues
en réitérant des prélèvements à l'intérieur d'un domaine d'espace-temps
négligeable par rapport au domaine étudié.' Ce sont la durée habituelle de
l'oocupation d'une .station ooéanographique, et la. Mrive du navire pendant
cette durée, qui définiront la "durée négligeable" et la "distance négligeable"
au cours d'un programme de prélèvements serrés. La distribution des résidus
à l'intérieur du domaine petit bien que non nul décrira une variabilité
de base, impossible à éliminer, à laquelle seront comparés au moyen des
algorithmes statistiques les variations entre stations, afin de déoider
si ces variations peuvent 8tre attribuées à la variabilité aléatoire ou
au contraire dénotent la présence d'un "phénom~ne". Ces différents points
sembleront sans doute évidents à tous les biologistes "de terrain" : il
nous a paru néanmoins nécessaire de les rappeler afin de situer tr~s préci
sément notre étude.

3 - ANALYSE STATISTIQlŒ DE QID.:LQUBS SERIES DE HJo~COLTES.=
Nous reproduisons in extenso ci-dessous un article r~cemment

publi~ (ll'HONTnJR, 1YTj a).
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ÉTUDE STATISTIQUE DE LA DISPERSION DU ZOOPLANCTON

SERGE FRONT1ER

Centre D.R.S. T.D.M. de Nos)' Be, Madagascar, el Sialion zoologique de Ville/ranche-sur-lwer,
France

Résumé: L'auteur étudie l'effet des transformations log"(x+ 0, p variant, sur la liaison stochastique
moyenne-variance. Si la stabilisation de la variance est obtenue par une telle transformation, la
relation moyenne-variance dans les nombres non transformés est représentée, en échelle log-log,
par une courbe dont la pente passe progressivement de la valeur 1 pour les petites moyennes, à
la valeur 2 pour les plus grandes.

Plusieurs séries de récoltes en un même point ou suivant un quadrillage de stations aboutissent
à la construction de nuages de points (m, S1) assez bicn axés par une des courbes théoriques établies.
pour des valeurs de p comprises entre 1 et 2. La stabilité des variances et la normalité des distributions
sont ainsi obtenues par une transformation variant entre log et log".

Une loi 'logP' réalise un passage progressif de la loi de Poisson pour les petits nombres, à la loi
log-normale pour les grands. localement, elle s'identifie à une loi de Taylor correspondant à une
pente comprise entre 1 et 2. lorsqu'on augmente l'hétérogénéité des conditions d'échantillonnage
(c'est à dire concrètement, lorsqu'on augmente la taille du domaine d'espace-temps à l'intérieur
duquel on effectue un échantillonnage au hasard, afin de déterminer une variabilité 'résiduelle' par
rapport aux prénomènes agissant à plus grande échelle), p tend vers l, c'est à dire que les distri
butions tendent vers la log-normalité.

la composition d'une loi de Poisson, vérifiée en un point, par une distribution log-normale de
son paramètre dans un domaine spatio-temporel plus grand, aboutit à une distribution proche d'une
distribution binomiale négative dont Je paramètre K est égal à l'inverse de la variance des logarithmes
népériens de la variable initiale. le modèle ne convient pas: la justification des lois statistiques ob
servées est sans doute plus complexe. Leur dépendance vis à vis de l'échelle spatiale d'observation
suggère qu'une partie des phénomènes déterminants est liée à la turbulence; hydrodynamiquG.

Ab'itract: The author examines the effect of the 'log"' transformation (where " varies) on the
stochastic dependcncc bctwcen the mean and variance. If the stabilization of variance is obtained
with such a transformation, then the relation variance-mcan, in the non-trnnsformed numbers, is
represented in the log-log scale by a curve, the slope of which run progessively from 1 for the small
values of the mean, to 2 for large ones.

Many series of replicated samples give scatter diagrams of points (/II, S1) which are approximated
quite weil by one of the theoretical curves, for p equal 1 to 2. The stability of variance and the nor
mality are then obtained by the mean of a transformation between 'log and 'log".

A 'log"' distribution makes a transition between a Poisson distribution for the smail numbers,
and lognormal for the large ones, and is locally identical to a Taylor's law, withparameters between
1 and 2. 1ncreasing heterogeneÎty of the sampling conditions, " tends towards l, i.e., the distributioll
tends towards a lognormal one.

Composing a Poisson distribution, with a lognormal distribution of Îts parameter, we obtain a
near negative-binomial distribiution, the parameter K of which is equal to the inverse of the variance
of the Naperian logarithm of the initial values. The model does not fit: the explanation of the observed
regularities is probably more complex. The dependence upon the spatial scale suggests that a
part of the phenomenon is Iinked to'hydrodynamic turbulence.

On sait que le traitement statistique des dénombrements d'organismes dans les part
échantillonnages du milieu naturel se heurte à la non-réalisation des hypothèses de
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l'analyse de la variance. En particulier, les distributions de fréquences sont tres
éloignées de la normalité, et les variances très loin d'être stables. Quelques tentatives
ont été faites ces vingt dernières années pour définir des distributions théoriques
susceptibles de rendre compte des lois statistiques observées, et déterminer en con·
séquence les transformations non linéaires à appliquer aux données afin de les nor
maliser et de stabiliser les variances. Il ne semble pas que ces travaux aient abouti à
une solution générale: les régularités mises en évidence varient en effet, dans une
certaine mesure, suivant les circonstances.

L'étude qui suit, très empirique et très limitée, n'aboutit pas à la constitution d'un
modèle 'explicatif'. Elle permet cependant de préciser l'énoncé du problème, en
mettant en évidence l'intervention de deux facteurs à significatio.n épistémologique.
Le premier est J'influence de 'l'acte d'échantillonnage', qui se superpose à celui de la
dispersion réelle des organismes dans le milieu: les ensembles numériques obtenus
par l'expérimentateur sont biaisés, d'une façon impossible à éviter, par rapport à
la situation 'avant observation'. Le second est l'influence de l'échelle d'observation
sur les régularités statistiques observées.

Nous résumerons d'abord les connaissances actuelles, et tenterons de construire
un modèle mathématique empirique adaptable à un grand nombre de situations ob
servées. Puis nous examinerons les résultats de quelques expériences d'échantil
lonnages répétés et essaierons d'en tirer le maximum d'information.

3 -1- ÉTUDE EMPIRIQUE DE LA SURDISPERSION

L'approche la plus classique consiste à comparer les résultats d'observation avec
ceux qu'implique l'hypothèse la plus simple: la dispersion 'au hasard' des organismes
vivants dans la phase aqueuse. Plus précisément, on suppose que la probabilité de
présence d'un individu dans un petit volume est indépendante de l'abondance à
proximité. Le volume d'eau filtré lors d'une récolte planctonique étant toujours très
petit par rapport à celui de la masse d'eau dont il est supposé représentatif, les en
sembles numériques obtenus par échantillonnage répété doivent alors satisfaire à
la loi de Poisson ((12 = Il). On constate en effet que cette loi est très généralement
réalisée pour les petits effectifs. Lorsque l'abondance moyenne par échantillon croit,
la variance devient supérieure à la moyenne: il apparaît une surdispersion ((12 > Il).
Citons, par exemple, Margalef (1969) pour le phytoplancton, Barnes & Marshall
(1951) and Wiebe (1970) pour le zooplancton. On caractérise souvent la surdispersion
par le rapport S2/m (rapport de la variance estimée à la moyenne estimée), dit coeffi
cient de surdispersion de Fisher (Fisher, 1954). Ce coefficient peut etre testé à un
risque que l'on se fixe: en effet la quantité (n-l) S2/m, où n est le nombre de don·
nées, est approximativement distribuée comme un l à (n -1) dimensions si l'hypo
thèse de la loi de Poisson est juste. On peut ainsi conclure qu'un coefficient de sur
dispersion n'est pas significativement différent de 1- ce qui n'établit pas que les
organismes sont répartis au hasard, mais seulement que la surdispersion est trop
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fàible pour etre affirmée, compte tenu du nombre de degré!l de liberté. C'est ce qui
a souvent lieu dans le cas des petits effectifs, La surdispersion par contre apparaît
généralement quand les effectifs par échantillon augmentent, que ce !loit parce que
"on considère une espèce plus abondante, ou que l'on réalise des échantillons de
plus grande taille. Le coefficient de surdispersion croit avec la moyenne par échantil
lon donc ne peut servir à caractériser une espèce dans des conditions biologiques
données, comme l'avaient laissé espérer les premiers travaux sur cette question (voir
par exemple Comita & Comita, 1957).

Dans un deuxième stade de l'analyse, on constate qu'une grande partie de l'in
stabilité de la variance provient d'une liaison stochastique entre la moyenne et lu
variance. JI est d'une grande utilité de pouvoir déterminer une forme analytique. au
moins approchée, de cette liaison, car il devient alors possible de déterminer mathé·
matiquement la transformation non linéaire qu'il convient d'appliquer aux donnée!l
pour normaliser les distributions et stabiliser la variance. On établit en effet (voir
par exemple Kendall & Stuart, Vol. 1. p: 232 et Vol. 3, p. 88) que si une famille de
distributions se caractérise par une relation moyenne-variance de la forme, (lz = nJI)
la transformation rendant la variance indépendante de la moyenne est,

g(x) =.rx

dt
"f'( t)

( 1)

(la borne intërieure de l"intégrale cst arbitraire pUlsquc l'addition d'une I.:lln~tantc

ne change pas la varianœ).
La relation mo~..:nne-variance peut être approchée cxpérimentalcmcnl par le

moycn de séries d'épreuves courtes ct nombreuses, I.:'haquc séric réalisant les con
ditions d'homogénéité leo; mcillc.ures possibles. Dans le cas de l'échantillonnage
planctonique, on effectuera des séries de récoltes successives dans un vol unie marin.
et pendant une durée, petits par rapport aux échelles d'espace et de temps utilisées
dans la description des phénomènes écologiques. Les conditions matérielle!l imposent
une limite évidente il la réduction du domaine l'patio-temporel et "on dOIt considérer
que la variabilité oh!lcrvée pendant la durée nécessaÎle à l'exécution d'une série de
récoltes. et sur la di!ltanœ correspondant à la dérive du hateau pendlllll cette durée.
définI! une variahilité 'dc huse' ou 'Iocale' au dessou!l de IU4uelle Il c,t il11pllssible de
dcscendle. Lors de l'étude d'un lacteur écologique. on comparera œlle variabilité à
ci.'lle .,btenlle dun, des conditiolls plus hétérogè~cs d'échantil/onnu~e. c'e!>t il dire
dans Ull domainc d'cspace ou de temps de dimenSIOns ~lIt1i'ante, pour que le phé.
non)l~ne puisse ,e manifester.

L'étude emplrlquc de lu liaison moyenne-varianct' dans dt'" sém's de dénom
hrcments d·organi.. mcs li été réalisée un grand nomhre de l'OIS dan, l'étude des
hlllhlpCS marin' et terrestres. Elle Ilhoutit à une loi dé,ormais das,iquc dite loi de
Ta~lor (ra~lor. 1%1): les points (m, .~2) se disposent. sllr un graphl4L1e log-Ing. en
lin nLIage rel'tllignc 1évé/ateur d'une liaison stocho!ltil.Jue de la forme.
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log (12 = A+b log p

ou,

(12 = dpb

(0 et b étant à déterminer dans chaque circonstance). On en déduit la transformation
stabilisant la variance:

g(x)=1/0r' t -bl2dt

Si b :F 2:

g(x) = ..Y!!- . X l -b/2

I-b/2

à une constante additive près, que l'on peut ignorer pour les raisons évoquées ci
dessus. D'autre part le facteur multiplicatif n'altère pas l'indépendance moyenne
variance puisque m(kx) = km(x) et s2(kx) = k 2s2(X): on peut donc l'ignorer
également. On retiendra:

g(x) = X l - bl2

Si b = 1 (loi de Poisson), on trouve g(x) = ~x, résultat classique. Si b = 2 on a,

g(x) =r' ~~ = log x (logarithme népérien).

Mais puisqu'un changement de base de logarithmes est une opération linéaire, n'at
fectant pas l'indépendance moyenne-variance. on retiendra la transformation
logarithmique dans une base quelconque. Ce résultat est, lui aussi, classique.

Les valeurs de b communément rencontrées se situent entre 1 et 3. Pour b = 3 on
effectuera la transformation I/Jx. On constate qu'une fois obtenue l'indépendance.
les distributions sont approximativement gaussiennes.

3 -2- LOI DE TAYLOR GÉNÉRALISÉE

La loi de Taylor peut-elle recevoir une explication biologique? Cassie (1962. 1963)
remarque que les réponses des vari~bles biologiques aux petites variations des fac
teurs ambiants sont souvent de type exponentiel. Dès lors, si ces derniers ont des
distributions normales à variances stables, il en sera de même des logarithmes des
variables biologiques.

Le raisonnement rend compte des cas où b = 2. Une pente b = 1 traduit une loi
de Poisson (surdispersion non décelable: seule intervient la variation liée à l'échantil
lonnage). Une pente comprise entre 1 et 2 décrit une situation intermédiaire entre la
loi log-normale et la loi de Poisson. 11 s'agit peut-être d'un équilibre dynamique entre
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des processus biologiques très généraux, tendant à induire des distributions log
normales, et une homogénéisation du milieu liée à la diffusion et aux mouvements
turbulents. De nombreuses séries d'observations, dont quelques unes seront présen
tées dans ce qui suit, aboutissent à un nuage de points (m, ..,,2) de pente passant
progressivement, dans une même série de récoltes, de la valeur 1 pour les petits ef
fectifs, à la valeur 2 pour les plus grands.

11 est toujours possible, pour les applications pratiques, de diviser l'intervalle de
variation de la moyenne en intervalles plus petits à l'intérieur desquels la disposition
des points peut être rapportée à une loi de Taylor. Toutefois, il serait commode de
disposer d'une forme mathématique unique susceptible de rendre compte de la
variation du coefficient b de la loi de Taylor en fonction de l'ordre de grandeur des
effectifs pa,r échantillon. On peut par exemple chercher une relation b = b(JI) d'où
l'on déduirait la forme de la loi de Taylor généralisée;

Cette forme risque malheureusement d'être complexe. Nous avons suivi la voie in
verse, consistant à rechercher empiriquement une transformation stabilisant la va
riance et à en déduire la relation moyenne-variance dans les données non trans
formées.

Nous avons ainsi, dans des travaux antérieurs, été amené à pondérer la trans
formation logarithmique usuelle, qui sur-corrige, par une élévation au carré (Frontier,
1969). fi a paru intéressant d'étudier plus généralement l'effet des transformations
(log x)P, ou plus précisément (log (x+ I»p afin de pouvoir utiliser les effectifs nuls
en leur assignant une valeur transformée égale à O.

Cherchons quelle doit être la relation moyenne-variance dans l'ensemble des
effectifs non transformés, pour que la stabilisation de la variance soit obtenue par
transformation (log (x+ 1»P, que nous noterons désormais logP(x+ 1) et plus simple
ment 10gP.

L'équation (1) ci-dessus équivaut à

L
j(x) = (g'(xW

la relation moyenne-variance est donc de la forme

2 1
(J = ---

(g'(Jl»2
Si donc la transformation rendant la variance indépendante de la moyenne est

(2)
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définies à ~ne translation verticale près.
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g(x) = logP(x +1)

g.(.... l = "IOg~-_I(X~ 1)
x+1

si l'on est en logarithmes népériens. et dans une autre base:

g'(x) = plogP-.I(X+ 1). K
.'1:+1

(K = 0,4343 pour les logarithmes de base 10). La relation cherchée est donc

ou sous forme logarithmique:

log q2 = 2[log (JI + 1) -(p-I) log 'log (,u+ I)J -2(log K+ log p)

Le second terme du deuxième membre est constant et traduit. dans le graphique
log-log. une translation verticale n'affectant pas la ~ente de la courbe pour une
valeur donnée de JI. On peut donc l'ignorer. et l'on retiendra:

logq2 = l[log(JI+I)-lp-I)loglog(JI+J)] (3)

Cette fonction est représentée graphiquement à la ligure 1 pour des valeurs de p
égales à 1,3/2,2.5/2 et 3. La pente de III courbe en un point d'abscisse log}1 est donnée
par

h(Jd = d( I,'g q2) =' d(lo~.~2L.d(log (}l~~»
d( log JI) d(log (JI + 1)) d(log JI)

=JI+l.d«(l'2) JI

(12 dp JI + 1

= 2 [1 - (),43~~J!' - I)J. JI
log (JI + J ) JI + 1

(4)

(en logarithmes déL·imau.\ J. C'est la fonction suggérée plus haut pour généraliser
la loi de Tllylor. t- Ile n'e~1 pas simple, et nous avons prélëré la déduire d'une loi
de transformation simpll~ d"imée a priori.
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Les variations de la pente b(/l) sont représentées graphiquement à la .Figure 2,
pour diverses valeurs de p. La pente se trouve égale à 1 pour une certaine valeur /Jo,
variant sur les exemples données de 1 pour p = l, à 57 pour p = 3. Au voisinage de
ces faibles valeurs l'effet de la transformation 10gP se superpse à celui de la trans
formation racine carrée; /l croissant, la pente augmente, tendant asymptotiquement
vers 2 d'autant plus lentement que p est grand. En d'autres termes l'effet de la trans
formation 10gP tend lorsque la moyenne augmente vers celui de la transformation
log, d'autant plus lentement à mesure que p croit.

'~-------::::=="'---------------~-"-ïIoQ(..1)

1-

~ll
----------- .. --- Vi

~-----'--...J,-- .L--L-~---~----.......----o_...=<:'---~~ r
a

Fig. 2. Variations de la pente des courbes de la figure précédente, en fonction de la moyenne JI.

Pour les valeurs de /l inférieures à /lo la pente de la courbe (12 = I(/l) devient
inférieure à 1; la fonction passe en fait par un minimum, puis tend vers + 00 quand
JL tend vers O. Le modèle ne convient plus, ce qui illustre sa valeur d'approximation
numérique, valable seulement dans un certain intervalle de variation. On admettra
que pour les valeurs de JL inférieures ou égales à /Jo la loi de Poisson est toujours
réalisée: on prolongera donc la courbe à gauche de JLo par la tangente en JL~ de pente J.
Rappelons que les courbes(12 = ICI!) ont été définies à une translation verticale près; il
faudra donc caler en hauteur chacune d'elles de façon à ce que sa tangente de pente 1
corncide avec la première diagonale, qui caractérise la loi de Poisson. On obtient un
faisceau de courbes tangentes à la première diagonale, confondues avec elfe à gauche
du point de contact, et s'en écartant à droite d'autant plus lentement que p est grand
(Fig. 3). La limite est à gauche la courbe correspondant à la transformation log(x+ 1)
(convergence uniforme), et à droite la première diagonale (convergence simple).

La valeur de p sera déterminée empiriquement en choisissant une courbe du
faisceau axant au mieux le nuage des points observés J. Nous appliquerons la mé
thode, à .titre d'illustration, à trois séries de récoltes.

1 On pourrait également penser à effectuer sur les données une transformation logarithmique
simple, puis à observer sur le nouveau graphique (log III, log ,\'2) la pente du nuage; si h est cette
pente on appliquera la transformation X I - b/2 aux données transformées, donc la transformation
logl-&/2 aux données, initiales. Cette méthode est toutefois incertlline: les variances des Quantités
log x sont en effet plus dispersées Que les moyennes, et il est difficile d'assigner au nuage de points
une pente précise (r/. Fig. 5). .
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lois binomiales- négatives Cparamlltre k)
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7 j

lois 10gP- normales
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Fig. 3. Familles de distributions utilisées dans cet article. Le faisceau de courbes, log', est obtenu il
partir des branches supérieures des courbes de la Fig. l, déplacées verticalement de façon il ce
qu'elles soient tangentes il la première diagonale, et confondues avec celte tangente il gauche du

point de contact.
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3-3"~TUDED'UNE SÉRIE DE 32 RÉCOLTES SUCCESSIVES EN UN M~ME POINT

Le 16 octobre 1968, à Nosy Be 32 traits successifs de 2 min ont été réalisés avec un
filet horizontal fermant, sur un trajet de 120 m repéré' par des bouées. Compte tenu
du temps d~ manipulations entre deux récoltes, l'opération complète a duré 5 h
(08.30 à 13.30) pendant lesquelles le peuplement est resté faunistiquement homogène.
Les comptages, effectués sur un quart aliquote de clulque récolte (fractionnement
à la poire: Frontier, 1972), ont porté sur les 16 catégories zoologiques suivante

Sagitta enf/ata Grassi
Acartia amboinensis Carl
Lucifer spp. protozoés
Lucifer spp. mysis
Lucifer spp. jeunes postlarves
Lucifer spp. adultes
Pseudeuphausia latifr'ons Sars
Evad"e .tergestinu Claus

Penilia avirostris Dana
Zoés de Décapodes Brachyoures
Atlanta gaudic!laudi Souleyet
Creseis acicula Rang véligères
Creseis acicula jeunes et adultes
Creseis chierchiue Boas véligères
Creseis chierchiae jeunes et adultes
Dolioles

Puisqu'il s'agit d'observer les variations de la variance en fonction de la moyenne,
il est légitime de se demander si les differentes façons de faire varier la moyenne sont
équivalentes. Trouve+on la même relation si l'on fait varier l'espèce pour une
même série de récoltes, ou pour une même espèce les conditions (spatio-temporelles
ou techniques) d'échantillonnage? La première méthode est évidemment la plus.
économique, puisque la corrélation peut être décelée à J'aide d'une seule série de
récoltes; dans la seconde option,' on est obligé de disposer de plusieurs séries de
prélèvements, effectuées dans des conditions suffisamment variées pour que les va
riations d'ordre de grandeur des effectifs de l'espèce soient appréciables. Dans un
premier temps, nous associerons les deux méthodes.

3-3-1-cORRÉLATION MOYENNE~VARIANCEPOUR DES GROUPES DE 4 RÉCOLTES SUCCESSIVES

Au cours de l'exécution de la série de prélèvements, les conditions ambiantes ont
quelque peu varié. Afin de rétablir une homogénéité des conditions d'échantillonnage,
nous avons subdivisé les 32 récoltes en 8 groupes de 4 récoltes successives. Chaque
groupe correspond à un intervalle de temps de 40 min et fournit J6 points (m, S2)
relatifs aux 16 catégories zoologiques. Dans 10 cas l'effectif était nul pour les 4
récoltes, et il n'a pas été tenu compte de la donnée. On obtient au total J18 points,
représentés sur la Fig. 4.

Pour les petites valeurs, les points sont groupés au voisinage de la droite défI
nissant la loi de Poisson 1, puis le nuage s'en écarte rapidement. La superposition

1 La 101 de Poisson ne correspond pas, sur 1e graphique, à la première diagonale mais à la droite
y = x+O,60. En effet, les comptages ayant été effectués sur des qUIUlS de récolte et ramenés aux
récoltes totales, les moyennes sont multipliées plU 4 et les variances par 16, d'où /1'2 = 4p.
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Fig. 4. Points (moyenne, variance) pour la série de 32 récoltes station 10. Paramètres calculés par
groupes de 4 récoltes consécutives, ·sur les effectifs non transformés.
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du nuage avec Je faisceau de courbes de la Fig. 3, après déplacement vertical faisant
coïncider les droites correspondant à la loi de Poisson, conduit à choisir pour stabiliser
la variance la transformation log3/2 pour les valeurs supérieures à J.l = 4, et à gauche
de cette valeur une transformation proportionnelle à .Ji (précisément 0,29 .Ji
afin qu'il y ait continuité entre les deux lois). .

On constate une forte dispersion de s2 pour toute valeur donnée de m, ce qui n'a
rien de surprenant étant donné le petit nombre de degrés de liberté pour l'estimation
de chaque variance. D'autre part les écarts inférieurs semblent souvent plus importants
que les écarts supérieurs. Celà tient à la nature des variables aléatoires m et S2, qui
n'ont pas des distributions indépendantes puisqu'elles sont calculées à partir des
mêmes ensembles numériques: l'intervalle de confiance de la loi présumée est alors
dissymétrique. En effet, si l'on admet une relation théorique (12 = f(J.l), et si III et S2

sont estimées à partir de n observations, alors la quantité (n-i)s2ff(m) est approx
imativement distribuée comme X;-I (généralisation du calcul de Fisher, 1954).
Dans notre exemple n = 4 d'où, au risque 5 %:

3 s2ff(m) = X~ E (0,352; 7,815)
d'où,

log S2 -log J(m) E (-0,93; +0,42)

(l'intervalle serait moins dissymétrique pour des valeurs plus grandes de n). Les
limites de confiance de la loi de Poisson et de la loi logl.5 sont représentées sur la
Fig. 3 (trait interrompu). On constate, en fait, que les points situés en dehors du
domaine de confiance ainsi défini sont au nombre de 26, soit 22 %du total, au lieu
des 5 ï~ escomptés. D'autre part les valeurs de S2 'trop grandes' sont plus nombreuses
que les valeurs 'trop petites'. Cela tient sans doute au caractère approximatif de la
loi, et surtout au fait que la liaison moyenne-variance ne rend pas compte à elle seule
de la variabilité du deuxième paramètre. Le sous-échantillonnage ajoute d'ailleurs
une composante supplémentaire, qui n'a pas été introduite dans le modèle. Ce
dernier peut néanmoins être utilisé comme une première approximation. On vérifie
aisément la stabilisation de la variance obtenue par transformation: la Fig. 5 re
présente les diagrammes moyenne-variance après transformation, a) log, b) log3/2,
et, c) log2. Afin d'alléger la figure, nous y avons porté seulement les points cor
respondant aux trois espèces déjà repérées sur la Fig. 4. Nc;>us avons tracé en procé
dant par identification des points situés de part et d'autre de l'axe et des limites de
confiance de la Fig. 4, ce que deviennent ces lignes après la transformation. On
obtient des courbes (trait plein pour l'axe, trait interrompu pour les limites de
confiance)'dont l'aspect irrégulier tient au fait qu'elles sont elles-mêmes des élément
aléatoires, non déterminables exactement. Cette indétermination sur l'axe et les
limites de confiance n'empêche pas de constater l'existence d'une corrélation négative
entre moyenne et variance après transformation log (la transformation logarithmique
surcorrige la liaison stochastique, ainsi que nous "avons signalé précédemment),
positive après transformation log2. Les coefficients de corrélation ont été calculés
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li 1ilre d'Ifldll:cs de liaison . san!> préiuger de leur signifkativité .: on lrouve
/' "" - 0.476 après transformation log. " -== +0,429 après transformation log2.
Seule la transformation log:' J !>el1lbh: fournir l"indépendance cherchée avec
,." ~ 0,010.

SI flOU' appli4uons le test d'homo!<lénéilé des \lariance!'. (Bartleu. 19.'7) aux Il K
e,timalirlll' elfel'tuées aprtls Iransforl11UIÎnfl log,l J, chacune d'elles avel: :\ degrés de
i1hcrlé, nous Irollvons. 1.: l' = 252.1:; alors que le maximum admissible au risque
1"" esl égal ~ 17:\.:\5. La variarm... rrndue indépendanlede hl moyenne. n'a pas p"ur
Hullint été rig('UreUSement slllbilisèt,: jl restt' la ~'()01p(lSanle de su variabilité due à
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l'hétérogénéité des populations, et également au sous-échantillonnage. Cette consta
tation rejoint la remarque faite plus haut.

La normalité approximative de la distribution des résidus est vérifiée par la méthode
des probits. L'alignement des points représentant les effectifs cumulés, ainsi que
l'indique la Fig. 6, est quasi-rectiligne dans sa partie centrale. On observe une certaine
leptocurtosis, qui n'interdit pas de déterminer graphiquement l'intervalle (2,5 %;
97,S %), dont le quart de l'amplitude est trouvé égal à s' = 0,4898 d'où S,2 = 0,2399.
Cette' dernière valeur, si les 4x ll8 = 472 résidus étaient indépendants, serait une
estimation de la variance avec 471 degrés de liberté. Mais les résidus sont liés par
118 relations linéaire's indépendantes, de sorte que 5'2 est une sous-estimation de leur
variance: sa valeur doit être multipliée par le rapport (472-1)/(472-118); on trouve
52 = 0,3193. Le calcul direct donnait 52 = 0,3493. Cette différence peut être attribuée
à l'influence des écarts extrêmes, plus importants en valeur absolue que d'après
la distribution normale suggérée. Il nous a paru préférable de retenir la première
estimation, ce qui revient à adopter comme modèle de distribution celui suggéré
par la partie centrale, assez bien normalisée, du graphique, et à négliger les parties
extrèmes dont la signification est douteuse.

3-3-2- CORRÉLATION MOYENNE-VARIANCE DANS DES CONDITIONS PLUS SPÉCIFIQUES

Si l'on considère séparément les 16 taxons, on constate que l'intervalle de variation
de la moyenne est généralement trop petit pour qu'il soit possible d'assigner une
pente au nuage de points. Les points se rapportant à trois espèces ont été distingués
sur les Figs 4 et 5. Ceux se rapportant à Cresei5 chierchiae représentent les comptages
séparés des véligères et des stades post-larvaires; le nuage de 16 points ne se singularise
pas, localement, de la loi d'ensemble.

Si à l'inverse on porte sur le graphique les points se rapportant aux divers taxons
pour un seul des 8 groupes de 4 récoltes, on obtient pour un très large intervalle de
moyennes une corrélation très significative; mais le nombre de points est insuffisant pour
qu'apparaisse la concavité de la loi. On serait amené à ajuster chacun des 8 nuages à
une droite, de pente variant dans cet exemple entre 1,3 et 1,8 (justifiant des trans
fOimations comprises entre racine cubique et racine douzième). La caractère fortuit
d'une loi de Taylor particulière, déterminée à partir d'un petit nombre de points,
apparaît ici avec évidence.

3 - 3 -3- CORRÉLATION MOYENNE-VARIANCE DANS DES CONDITIONS MOINS HOMOGÈNES D'ÉCHAN

TILLONNAGE

Si l'on partage maintenant la série en 4 groupes de 8 récoltes consécutives, on con
state (Fig., 7) que les variances sont, dans leur ensemble, plus élevées à moyenne
égale que dans le premier traitement. Les petits effectifs ne sont, ici encore, pas
éloignés de satisfaire à la loi de Poisson, mais la partie droite du nuage se trouve
déplacée vers le haut. Cela revient à constater que la liaison moyenne-variance s'est
déplacée, dans notre famille de lois log", vers les p inférieurs. L'alignement du nouveau
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1It1"'I!~ ,uggcrc l"l~ 101 log 1 2 OU log " 4u~' IHlII' n'a~(ln!> pa~ précl,é I:n rllison du
pd" nomtll'l: dc pninb ob~l:rvé"

POlir tin tlt\.," particulier la cor/'élallon nH1ycnnl:-ntrilll1l'C apparuit, celle loi!>,
ncl\emellt. ~II'('n L',mstate qu,'l'alignL'Il1L'nl dt', 4 pl',nlll ob~cl'\é, ,"dentine lo~alemcnt

il l'alignem.'nl général. Il appurail tilln,' Indil1f'I'Cnl. pour éw"'''1' la liaison mO)l:nne
'arlanc~. dc faire ~arier les deu\ paral1l~lre' ~'n f,lI_UnI 'am" I~'~ ~'sp~ces ou les con
dillon_ de récoltL': seul parail détcrminlll1l l"ll'dr~ de grnI1l1~'ur dl'_ dTcctil:, dénom
Im~- dan, lin édHII1Ii1lon,

E:.nfin. si 1'\l11 calcule moyenl1e el ~lIr1aI1L'C sUI l'ensemhle de~ ,;~ l'~ùllle~. ne faisant
plus varier que lu catégorie luologiquc, ,In ,Iotienl lin l1uage M 1f1 pl'ints qui ne
-cmhh: flas Il'in de ~'ajuster à III loi Illg·n"I'I1Hde (Fig. 7: gros pOll1ts).

3-4- (. 1L'ni P'UNI: SÉRIIô nE 64 R(,nll,Tl.!> SI R l' <.)1 i\DKII.I.Alil PI 16 S1Al\ONll

Un quadrillage (opération 'Carré mllgiqlle', !L'7,illilkt J470, hllicd'Amhll.ro)com
prend 16 slll.lions disposées en 4 L'arrée tic 1 mille de côté, eu\-mêmes sÎtués aux
M)mmets d'un carré de 7 milles sur i (Fill, l(a), hl chaque slutioll sont réalisées 4
rél,;nlte~ successives, par trait oblique l'ond·'lIl'1'ltL'C d'un tilet muni d'un débimètre,
l'opéréltion complète a duré 10 h ~5 min (07, 1~ il l''.~()): chaque série de 4 récoltes en
un même point demandait 10 à 20 min, Les L"'"'l'lllgCS ont étc ellectués sur 3/20
aliqulltes de chaque récolte (fractionnel11l:l1t il lit l'l,ire) et onl porté ,ur les Il taxons
suivants:

Copépodes
Lud/à spp, protozoés
Lucifer ,pp. mysis
f.ud(e, spp, stades postlarvaire~

t'vad,,!' lergesllna Claus
Penilia al'irmilri,l' Dana

,1,'11/-1 il III l'I/tllIl1I Grussi
ChUL'!llgn:l1 hes: lWI res espèL'cS
Crl'sl'i.\· a/'Î('ulu Rang
Crc',\I·i.~ ('''Iere/llue Bllas
Oeufs d' A.nchllis

lt:~ effectifs sont ramenés avant tout calcul ii 10 m·1 d'cuLi tiltrée (vlliume de l'ordre
de grandeur des volumes réellement filtrés dans une reL'l,hl: l.

On remarque qUI: les conditions d'échantillonnage snnt diversifiées par rapport
à la première expérience: l'homogénéité d'une série de 4 rét:llites successives est meil
leure, s'étendant sur une durée plus courte: d'autre part le volume filtré est mieu~

contrôlé: Il:s stations d'un même carré de 1 l11ille montrenl généralement des dif
tërcnces !>ignincatives en ce qui concerne l'uhnndance des taxons: le carré de 7 milles
chevauche un gradient écologique côte-large,

3-4-1-n)RRÉLATtON MOYENNE-VARIANCE EN UNI: STArION

Les points (m, S2) calculés en chaque station à partir des 4 récoltes consécutives,
pour chaque catégorie zoologique, constituent un nuage dont J'allure (Fig, Sb)
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'.'l'p~liL' h~allwllp le ré!\ullat Je la "rclllièrl.' expérience. TOUI~fois. en raison sans
1.'1 :, ,II.' 1.1 Illl.'ilk'url.' Illllllogénéilc\ I.k' chaque échantillonllugl.'. les variances 'ont, il

11'1(\\,'11111' qwll.'. ,,11I' r:llhle!\. SI l'on adllll.'l quI.' la loi de Poisson se réalise encore pour
k, PCllt' I.'lrel·lir~ (rarl.'s dans celll.' séri~ dl.' comptages). le nuage doit alors être
.I\é 'III' la l'Ulirhe "l)rrespondanl il la Ill; 'log2'; on constale effectivement que la
Iral1,rl>f111itIIOll logJ (x + 1) stabilise ln Itariance (coefficienl de corrélation entre
I11ml.·IlIl~· d "ariancc ,. = -0.692 après Iransformation log, el - 0.116 après trans
J'Mnh11 Il III log~) Les limites il 5 "" call:ulCcs par rapport à la loi 'Iog l

' Illissent 19 ~;,

d," ".lIl1t'\ en dehors du domaine de l·onnal1~·l.', et le test de Bartlell ahoulil il, I.f.~ ==
'IO.Ill< ukll"s que la vuleur maximal\.' admi!\sihle il 1";, est 222,61. On rejoint donc les
ll'nclu!\ions Je "ex"érience précédente. Lu normalité de la distribution des résidus
1:,1 approximativement réalisée après transformation log2, du moins dans la partie
~·cntrale. il une légère l'urtosis près de nlëme sens que précédemment (Fig, 9), La
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fig. 9. Série de 64 récoltes en 16 stations. groupes de 4 récoltes en une même station. Distribution
des fréquences cumulées des résidus après transformation 1082 (fréquences en échelle probit).
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variance estimée graphiquement (intervalle central comprenant 9S %des points)
est de 0,7026.

La restriction du nuage aux points correspondant à une station ou à une catégorie
zoologique appelle les mêmes remarques que précédemment. Cependant, les espèces
montrant des variations 'notables d'abondance moyenne d'une station à l'autre,
l'alignement des points-espèces est plus facilement observé; il cOÎncide avec l'aligne.
ment général pour ['intervalle de moyennes concerné (exemple sur la Fig. 8b: points
se rapportant aux protozoés de Lucifer).

3-4-2 - CORRÉLATION MOYENNE·VARIA~CB SUR UN CARRÉ DE 1 MILLE ET SUR LE CARRÉ DE 7
MILLES

En calculant moyenne et variance sur des groupes de 4 récoltes choisies aux 4
stations différentes d'un carré de 1 mille, on obtient un nouveau nuage de 176 points
situé au dessu~ du précédent, c'est à dire s'axant sur une courbe du faisceau comprise
entre les courbes 'log3/2' et 'log'.

Un troisième nuage s'obtient en calculant les paramètres sur des groupes de 4
récoltes choisies en 4 stations différentes du carré de 7 milles. Ce nuage se situe
encore légèrement au dessus du précédent. La Fig. 10 ne représente, pour plus de
clarté, qu'une partie des points obtenus.

L'hétérogénéité croissante des conditions d'échantillonnage n'est pas obtenue ici
de la même façon que dans l'expérience précédente, où nous avions groupé les
récoltes par ensembles d'importance croissante. La résultat est cependant le même:
en augmentant j'hétérogénéité des conditions d'échantii!onnage ont fait tendre les
distributions vers la log-normalité.

3-5-ÉTUbE D'UNE SÉRIE DE 10 RÉCOLTES EN UN M~ME POINT

Le 2 janvier 1969, Station AMB 29, en baie d'Amharo. 10 traits obliques fond
surface ont été réalisés en une heure trente 'minutes. Les volumes filtrés sont mal
connus, mais compris entre 5,3 et 6,0 m3. Les effectifs sont traités sans avoir été
ramenés à un volume fixe. Les 18 catégories zoologiques suivantes ont été dénom
brées sans fractionnement des récoltes:

Lucifer hanseni Nobili protozoés 1 et 2
Lucifer hansenl protozoés 3
Lucifer hanseni mysis 1
Lucifer hanseni mysis 2
Lucifer hanseni postlarves immatures
Lucifer hansenl males ad ultes
Lucifer hanseni femelles adultes
Lucifer autres espèces
Evadne tergestlna Claus

Pen/lia avirostris Dana
Hyperia spp.
Zoés de Décapodes Brachyoures
Sagitta enftata Grassi
Chaetognathes autres espèces
Creseis acicula Rang
Calycophores
Cténaires
DoHoles



- 209 -

DISPER.SION DU ZOOPLANCTON

9

"'ln

1

8 • aor.és de 1 mille

• cil ••• de 7 milles

7

6

5

4

3

2

m

o 2 3 4 l5

Fig. 10. Points (moyenne, variance) pour la série de 64 rétoltes en 16 stations. Paramètres calculés
par groupes de 4 rétoltes choisies aux 4 sommets d'un carrd de 1 mille (petits points), et par groupes
de 4 rétoltes choisies aux 4 sommets du carré de 7milles (gros points), sur les effectifs non transformés.
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Le graphique (m, S2) pour les effectifs non transformés est reproduit à la Fig. Il.
Chaque point se rapporte à une catégorie zoologique et aux 10 récoltes. Trois points
se trouvent au voisinage de la loi de Poisson; 13 autres sont assez régulièrement
répartis suivant un nuage rectiligne de pente voisine de 1,4; les deux derniers points
sont situés très haut. Les transformations log2 (Fig. 12a) et racine cubique fournissent
une stabilisation très satisfaisante pour le groupe central de 13 points; cependant
si l'on considère les 18 points, le graphique indique une corrélation moyenne-va
riance positive. A l'inver~e la transformation logarithmique simple (Fig. 12b) aboutit

log m
. .. --r--' . .. -- -~

3 4
-_.- -ï

2
-.- 1 •

1
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·1
1

4 1
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~v
1 0

Fig. Il. Points (moyenne, variance) pour la série de 10 récolte station AMB 29. EtTectifs non trans
formés.
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à une indépendance des dewl pHramètrcs si l'on considère l'ensemble des 18 points.
mais alors le groupe central montre une forte conélation négative.

Il serait imprudent de conclure. On peut toutefois penser que le peuplement
planctonique d'un volume u'eau est constitué de populations de ca.ractères statisti
ques variés. mais dont la superposition peut donner lieu à une loi globale souvent
vérifiée. Cependant, dans un échant illonnage réduit tel que celui de notre troisième
exemple. certaines espèces peuvent montrer une dispersion de caractères statistiques
distincts; si "on veut indure ces espèces dans la définition d'une loi d'ensemble,
alors la transformation loga.rithmique s'impose. mais dans ces conditions les hy
pothèses de l'analyse de la variance sont moins bien réalisées pour le groupe 'ho
mogène' central qu'avec une transformation adaptée à ce groupe. On pourrait voir
là une façon supplémentaire de l'aire tendre les distributions vers une log-normalité
globale en augmentant "'hélérogénéite' des donnéelo. Un récent travail d'Ibanez
(Ibanez, 1971: aussi Frontier, 1971) aboutit d'ailleurs il la même conclusion.

3-6 - REC'HERC'HE n'UNE SOLUTION ANALV'rIQUE: LOI 'POISSON-LOG-NORMALE' nE CASsn-:

Voulant rendre compte de distributions intermédiaires entre une distribution de
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Poisson et une distribution log-normale, Cassie (1962) propose l'hypothèse suivante:
la loi log-normale n'est vérifiée qu'à grande échelle; en un point, les effectifs par
récolte suivent une loi de Poisson; le paramètre de cette demière est, dans un domaine
spatio-temporel plus vaste, distribue de façon log-normale. Ce schéma semble re
joindre les considérations évoquées ci-dessus. L'auteur donne une approximation
'point par point' d'une loi de ce type, qu'il nomme 'Poisson-Iog-normale', mais n'en
donne pas de forme analytique; cette dernière est sans doute complexe. Il est toute·
fois possible de déterminer, partant de ces hypothèses, la relation moyenne-variance
devant être réalisée.

On sait (voir par exemple Kendall & Stuart, Vol. l, p. 119) que si une variable
aléatoire Y possède une distribution. de Poisson de paramètre X, X étant lui·même
une variable aléatoire de fonction caractéristique t/>..(t), alors la fonction caracté·
ristique de la distribution inconditionnelle de Y est

(
e
ll 1)t/>,(t) = t/>z T

Si donc t/>z est donné sous la forme d'un développement limité

où m" est le moment d'ordre k de X, alors

co i" (e" -1)"t/>,(t) = 1+ L m,,' - -.-
""'1 kl 1

= 1+ f mk
• (elt-lt

"=1 k!

soit, en utilisant le développement limité

e"-1 = it+i2t2/2+ ... +i"t"/k!+ ....

(

'2t2 'kt")t/>,(t) = l+ml iH _1- + ... + _l,_ + ...
2 kl

1 (i 2t2 '''t'') 2+m2'-' it+ - + ... + - + ...
2 2 kt .

1 (,2,2 t"t")k
+m,,' kt it+""2 + ... + kï + ...
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l.n ~e IlIllItanl aUI( term~" d~' dqzr~ 1I11ërl~'lIr Illl ~gaJ il 2:

/2,Z
cP ,/1) '.~ 1-t '" 1 ;, ~ (III 1 .. /II Z ) 2 +".

'Ille rc111 dOl! Ident ifier a \c, .

,Ill iH 1 l'I .\t" ",nt les deu\ Ncmicr- m"m~nl, de I.t distributIOn inconditÎlInndl1." dt: r.
On en lire

\1 = "'1
III -, 11/ 1 ~ /Il2

et la \·.IJ'Hln~·c Inconditionncl'" d" r ~'~1

Ce ré~ultat c~1 \aJabJe qudk ~III,' ,"II hl dl~lr1hlllion de K, moyenne locale, Si celle
dernière vurlahle est /og.nl)rlllak. ,'~~1 ,1 uire '1 11Ig X est distribué normalemcnl avec
une mlly~nnc l' et une variulI,',' "(Ior,lrilhmc, népériens), on sail qu'alors

En particulier Il:/: par exemplL' DagneJie. 1961))

(
V

1/1 1 = exp p. + "2 )

d'où
aze}') =-= "'1 + /II~(I." -'1) '* ml + rm:

C'est la l'dut ion cnerchée, On rCl.'llnnait la relation caractérisant une distribution
binomiale:: négative de param~'1 rc "" = 1d',

Reprenons Ic::s deux prenllcrs exemplc~. 14ien qu'il soit diffidle d'évaluer très
prkisément la variance de!' logarithmes pour les plus grands effectifs, il parait
raisonnable de situer sa valeur :lUX enviwns de 0.0025 dans le premier cas (Fig. 5)
et de O,nOl)25 dans le second b Ingurithmes élant de base 10. En logarithmes népériens
ces variances sont égales à 0.0 I.n~ et O.LlO 1325 respectivement, ce qui correspon
drait à des valeurs de K égales à 75 et 750. Nous avons porté sur les Figs 4 et 8b
les droites de pente 2 correspondant aux distributions log-normales limites dans les
deux séries de récoltes (les équation!> de ces droites sont log (12 = 2 log Il- 1,88 et
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2 log /1-2,88 respectivement), et sur la Fig. 3 les courhes correspondant aux dis
tributions binomiales négatives pour k = 75 et 750 (courbes en pointillé). Ces
dernières ne coïncident avec aucune des courbes caractéristiques des lois '!ogP':
elles restent collées à la première diagonale beaucoup plus longtemps que ne le
suggèrent les observations ayant conduit à effectuer les transformations log3/2 et
log2; le choix' arbitraire (ne correspondant plus au modèle Poisson-log-normal)

. d'une valeur de k plus petite (Fig. 3: k = JO) donne une branche supérieure plus
conforme aux résultats expérimentaux, mais reste éloignée de la loi de Poisson pour
les plus petits effectifs. Rappelons que Cassie (1962) signalait la valeur médiocre de
la loi binomiale négative en tant que modèle de distributions d'effectifs planctoniques.

3-7- CONCLUSIONS

L'hypothèse séduisante Poisson-log-normale ne paraît donc pas devoir être
retenue, du moins pour rendre compte des données présentées ici. La réalité est sans
doute plus complexe. Les distributions en un point ne sont peut-être pas des distri
butions de Poisson (sauf pour les petits effectifs); d'autre part la limite supérieure
n'est peut-être pas la loi log-normale (ceci est rendu vraisemblable par l'observation,
dans certaines circonstances, de lois de Taylor de pente supérieure à 2, que ne pré
voient ni la loi binomiale négative ni la loi 'logP'). Enfin, la composition de dt..ux
distributions seulement n'est peut-être pas suffisante. Le problème serait à reprendre
en partant d'autres hypothèses. Ce travail n'a pas été entrepris, toutèfois quelques
directions de recherche semblent pouvoir être proposées.

L'existence de familles de distributions réalisant un passage progressif de la loi
de Poisson à la loi log-normale (ou à une autre loi plus complexe) traduit sans doute
uniquement J'effet de l'échantillonnage: cet effet se produirait quand bien même
l'échantillonnage serait techniquement pal fait, et même remplacé par des con
sidérations théoriques introduisant un ordre de grandeur du volume d'eau dans lequel
on recherche une distribution de fréquences, empirique ou théorique, des abondances
d'organismes. La dispersion des organismes dans la phase aqueuse possède des
caractères statistiques pour autant que l'on envisage d'y réaliser un échantillonnage;
elle peut se déCI ire alors par une famille de distributions, une distribution parti.
culière étant fixée par la valeur du volume d'eau filtré. Il y a autant de distributions,
pour une même dispersion, que de valeurs de ce volume: si les organismes sont
dispersés au hasard, la description statistique de la dispersion sera donnée par une
infinité de distributions de Poisson, la paramètre de chacune d'elles étant déterminé
par la taille des échantillons. S'il existe une surdispersion, elle concerne une certaine
échelle d'observation; à cette échelle des échantillons trop petits risquent de fournir
néanmoins des distributions de Poisson.

A supposer que l'on décrive des familles de distributions par des lois empiriques
de type 'logP', la variation de l'exposant p suivant les circonstances apparaît elle
aussi comme une variation des lois statistiques en fonction de l'échelle d'obser
vation. On a vu que p tend vers 1 lorsqu'on augmente "'hétérogénéité' des conditions
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J'échantillonnage - c'est à dire, concrètement, lorsqu'on augmente le nombre de
causes de variation et leur intensité en échantillonnant à l'intérieur d'un domaine
spatio-temporel plus vaste. A un niveau donné d'observation la variabilité 'résiduelle',
c'est à dire obtenue dans un intervalle d'espace et de temps négligeable par rapport
à l'é~heHe des phénomènes étudiés, intègre l'effet des phénomènes agissant à une
échelle inférieure. Il est alors clair qu'à moyenne fixe, la variabilité 'residuelle' sera
fonction de l'échelle à laquelle elle est définie.

Une des conclusions les plus paradoxales de l'étude empirique présentée ci-dessuli
est l'absence de singularité des lois statistiques suivies par une catégorie zoologique
pli ,;culière, par rapport à la loi statistique d'ensemble. Les biologies et micro
repartitions très variables suivant les espèces laisseraient plutôt supposer que les
caractères statistiques de dispersion dépendent des espèces, et des conditions biolo
giques locales. Nous rejoignons à ce sujet les conclusions d'un récent travail de
Wiebe (1970). Tout se passe comme si, du point de vue de la liaison moyenne
variance, les catégories ne différaient entre elles que par l'ordre de grandeur des
effectifs réels par échantillon. Arguant de cette indépendance vis à vis de la biologie,
Wiebe suggère que ces lois ont une origine physique. Il est remarquable que la va
riation des lois de distribution en fonction de l'échelle d'observation est précisément
la situation rencontrée dans l'étude de la turbulence hydrodynamique, à laquelle
est très certainement lié le phénomène de dispersion des organismes planctoniques
(Platt, 1972). C'est peut-être en partant de telles considérations que l'on parviendra
il construire un modèle théorique explicatif, conforme aux situations observées.
Dans l'état actuel l'approche empirique semble toutefois la seule praticable.

3-8-ANNEXE

Tables des valeurs approximatives de log~èi (n+ 1) et log~o (n+ 1)

Chacune des tables se compose de quatre parties:
1) De 11 =0 à 199 (log1.5) ou de 0 à 399 (lo~): tableaux à double entrée (dizaines

en abscisses, unités en ordonnées).
2) De n = 200 (1og1.,) ou de 400 (log2) à 10.000, lire: à partir de n = x (colonne

de gauche), log:" (n+ 1) = Y (colonne de droite). Exemples: à partir de n :=1 SS4
(et jusque 11 :=1 558 inclusivement), log1.5 = 455; à partir de n = 559 (et jusque
n = 564 inclusivement, 10g1.5 = 4,56.

3) De n = 10.000 à 100.000: tableau à double entrée donnant les valeurs de 1.000
en 1.000 (dizaine de milles en abscisses, milliers en ordonnC=es).

4) De n = 100.000 à 1.000.000: tableau à double entrée donnant les valeurs de
10.000 en 10.000 (centaines de milles en abscisses, dizaines de milles en ordonnées).

Possibilité d'interpolation linéaire pour les tableaux j et 4.
Note = pour n < 4 (log1.5) ou n < 10 (1og2) la fonction log" est remplacée par une

fonction proportionnelle à .,fn. cf. texte.



TABLEAU 1 (0 à 199)

Transformation 'log 1.5',

n 0 10 20 30 40 50 60 10 80 90 100 110 120 DO 140 150 160 170 180 190
---------- -- -----_.

0 0,00 1,06 l,52 1,82 2,05 2,23 2,39 2,52 2,64 2,14 2,84 2,93 3,01 3.08 3.15 3.22 3,21! 3.34 ~ •.''J .',4'\ ~

1 0,29 1,12 l,56 1,85 2,01 2,25 2,40 2,53 2,65 2,15 2,85 2,93 3,01 3,09 3,16 3,22 3,28 3,34 3.40 3,45 "TI

2 0,41 1,18 l,59 1,81 2,09 2,26 2,41 2,54 2,66 2,16 2,86 2,94 3,02 3,10 3,16 3,23 3,29 3,35 3,40 3,46 ~ ,'-'
3 0,50 1,23 1,62 1,90 2,11 2,28 2,43 2,55 2,61 2,11 2,87 2,95 3,03 3,10 3,11 3,24 3,30 3,35 3.41 3.46 Z
4 0,58 1,28 1,65 1,92 2,13 2,30 2,44 2,51 2,68 2,18 2,88 2,95 3,04 3,11 3,18 3,24 3,30 3.36 3,41 3.47 --1 1\;......

m 0'\
-.---- _. -~ -- il:l

5 0,69 1,32 1,68 1,94 2,14 2,31 2,45 2,58 2.69 2,19 2,88 2.96 3.04 3,12 3,18 3,25 3.31 3,36 3,42 3,47
6 0,18 1,31 1,11 1,96 2,16 2,33 2,47 2.59 2.70 2,80 2,89 2,97 3.05 3.12 3.19 3.25 3,31 3,.'1 3.42 3,4K
1 0,86 1,41 1,14 1,99 2,18 2,34 2,48 2,60 2,11 2.KI 2,90 2,9K 3.0f, 3.13 .'.20 3,26 3,32 3,31! .1.43 3,4K
8 0,93 1,45 1,11 2,01 2,20 2,36 2,49 2,61 2,12 2,82 2,91 2,99 3,01 3.14 3.20 3,27 .1,33 3,38 3,44 3,49
9 1,00 1,48 1,80 2,03 2,21 2,31 2,51 2,62 2,13 2,83 2,92 3,00 3.01 3,14 3,21 3,21 3,33 3.39 3,44 3,49



TABLEAU II (200 à 10000)

Tnmsfonnation 'log'·5'.

---._---

201 3,50 293 3,88 423 4,26 602 4,64 8525,02 1191 5,40 1656 5,78 2283 6,16 3135 6,54 4268 6,92 sm 7,30 7783 7,68
203 3,51 295 3,89 4274,27 608 4,65 859 5,03' 1202 5,41 167(' 5,79 2302 6,17 3162 6,55 4302 6,93 5822 7,31 7843 7,69
205 3,52 298 3,90 431 4,28 613 4,66 867 5,04 1213 5,42 I~ 5,80 2321 6,18 3188 6,56 4336 6,94 5868 7,32 7903 7,70
207 3,53 301 3,91 435 4,29 619 4,67 8745,05 1223 5,43 1698 5,81 2341 6,19 3215 6,57 43706,95 5913 7.33 7063 7.71
209 3,54 304 3,92 4394,30 62S 4,68 8825.06 1234 5.44 1713 5.82 2360 6.70 1242 6.58 4404 6.96 5959 7.34 8026 7.72
211 3,55 307 3,93 4434,31 631 4.39 890 5,07 1245 5.45 1728 5,83 2380 6,21 3268 6.59 4438 6.97 6004 7.35 8002 7.73
213 3,56 3103,94 4474.32 6364,70 8975,08 1256 5.46 1743 5,84 2399 6,22 32956,60 4472 6,98 6OS4 7.36 8157 7.74
215 3,57 313 3,95 4534,33 642 4.71 90S 5,09 1267 5,47 1758 5.85 2420 6,23 3321 6.61 45070.99 6103 7.37 8223 7.75
217 3,58 316 3.96 4554.34 648 4.72 914 5,10 1218 5,48 1773 5.86 2440 6,24 3348 6,62 4545 7.00 6153 7.38 8289 7.76
219 3,59 319 3,97 460 4,35 6544,73 922 5.11 1289 5.49 1788 5,87 2461 6,25 33746.63 4583 7.01 6202 7.39 8355 7.77
222 3,60 323 3,98 464 4,36 660 4.74 931 5,12 1300 5,50 1803 5.88 2481 6,26 3401 6.64 4622 7.02 6252 7,40 8421 7.78 2
224 3,61 326 3,99 469 4,37 666 4.75 939 5,13 1311 5.51 1818 5.89 2S02 6,27 3428 6.65 4660 7.03 6JOI 7,41 8486 7.79 UJ

-a
226 3,62 329 4,00 4744,38 672 4,76 948 5.14 1323 5.52 1834 5.90 2523 6.28 3454 6,66 4698 7,04 6351 7.42 8552 7.80 tri

229 3,63 332 4,01 4784,39 6194.77 9565,15 1335 5,53 1849 5.91 2S4S 6.29 3481 6.67 41367,05 6400 7.43 8618 7.81 ::a
UJ

231 3,64 3364,02 483 4.40 6854,78 965 5.16 1347 5.54 lJ'65 5,92 25676,30 -,509 6.68 47747.06 6450 7,44 8684 7.82 0
233 3,65 3394,03 4874,41 691 4,79 973 5,17 1358 5,55 1881 5,93 2589 6.31 35386,69 43U 7,07 6499 7,45 8749 7.83 Z

236 3,66 3424,04 492 4,42 6974,80 982 5.18 1370 5.56 1896 5,94 2610 6,32 35696,70 4851 7.08 65527.46 8815 7,84 0

238 3,67 3454,05 4964,43 703 4,81 990 5,19 1382 5,57 1913 5,95 2632 6,33 3600 6.71 4889 7,09 6605 7.47 8881 7.85 c:
1N

240 3,68 3494,06 SOO 4.44 7104,82 999 5,20 1394 5,58 1929 5.96 2654 6.34 3631 6.72 49277.10 6657 7.48 8947 7,86 0 1\;:

243 3,69 3524,07 ~5 4,45 717 4.83 1008 5,21 1406 5.59 1945 5.97 26766.35 3661 6,73 4965 7.11 67107,49 9016 7.87 0 .-
"l:l -J

245 3,70 3564,08 509 4,46 723 4,84 1017 5,22 1418 5,60 1962 5,98 26976,36 3692 6.74 SOM 7,12 6763 7,50 9087 7,88 r

248 3.71 3594,09 5144,47 7304,85 10265,23 1431 5.61 1978 5,99 2719 6,37 3722 6,75 S045 7,13 6815 7,51 9160 7,89 )- 1:z
2503.72 363 4,10 5194,48 7364,86 10365,24 1443 5,62 19956,00 27426.38 3753 6.76 S087 7.14 6868 7,52 9233 7.90 n
252 3,73 366 4,11 5244.49 743 4,87 1045 5,25 1456 5.63 2012 6,01 2766 6.39 3783 6.77 5129 7,15 6921 7,53 9306 7.91 -1

0
255 3,74 3704,12 5294.50 7504.88 1054 5,26 1468 5.64 2029 6.02 2790 6,40 38146,78 5170 7,16 6973 7.54 9379 7,92 :z
257 3,75 373 4,13 5334,51 7574.89 1063 5,27 1481 5.65 20476,03 2813 6.41 3844 6,79 5212 7,17 70287.55 9452 7.93
260 3,76 377 4,14 5384,52 764 4,90 1073 5,28 1493 5,66 2064 6.04 28376.42 38746.80 52S4 7.18 7085 7,56 9525 7.94
263 3,77 381 4,15 5434,53 771 4,91 1082 5,29 1506 5.67 2082 6.05 2860 6,43 3905 6,81 5295 7.19 7142 7.57 9598 7,95
265 3,78 384 4,1ti S48 4,54 7784,92 1091 5,30 1519 5,68 2099 6,06 2884 6,44 3935 6.82 53377,20 7198 7,58 9671 7,96
268 3,79 388 4,17 554 4,55 7854,93 1101 5,31 1533 5,69 21176.07 2908 6,45 3966 6.83 5379 7,21 m5 7.59 9744 7.97
271 3,80 391 4,18 559 4,56 7924,94 1111 5.32 1546 5,70 2135 6,08 2931 6.46 3996 6.84 5420 7,22 73127,60 9817 7.98
273 3,81 3954,19 565 4.57 799 4,95 1121 5.33 1559 5,71 2153 6,09 2955 6.47 40306,85 S462 7,23 7369 7.61 9800 7,90
278 3,82 3984,20 5704,58 806 4.96 1131 5.34 1573 5,72 2171 6.10 2978 6.48 4064 6,86 5S04 7,24 7426 7,62 9963 8.00
279 3.83 403 4,21 5754,59 8144.97 1141 5.35 1586 5.73 2189 6.11 3002 6,49 4098 6.87 5549 7,25 7482 7.63
281 3.84 4074,22 5804,60 821 4,98 1151 5,36 1600 5.74 2207 6,12 3029 6.50 41326.88 5595 7,26 75427,64
284 3,85 411 4,23 585 4,61 8294,99 1161 5.37 1614 5.75 22266,13 J0556,51 4166 6.89 S640 7,27 7602 7.65
2873,86 415 4,24 590 4,62 837 5,00 1171 5.38 1628 5,76 2245 6,14 3082 6,52 4200 6,90 56867,28 7662 7.66
290 3,87 4194,25 596 4,63 844 5,01 1181 5,39 1642 5,77 2264 6,15 3109 6,53 42"46,91 5732 7,29 7722 7,67
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TAlllfAl' 1" 110 000 à 99 000, de 1000 en 1000)

Transformlltion 'Iog 1.5'

" 10-J la 20 .'Il 40 50 60 70 80 90

a 8.00 Il.92 9.47 9.87 10.19 IOA5 10.66 Il' 81' 11.0~

1 8,12 ll,99 Q.51 9.90 10.21 10,47 10,68 IO,ll7 [ 1,04

2 8,24 9,05 9.55 9,94 10,24 10,49 10,70 10,89 1106

~ 8.34 9,11 1),50 9,97 10,26 10.51 10,n 10,91 Il,07

4 8,44 9,17 9,63 10,lJO 10.29 10,53 10,74 10.9.' Il,09

.-----.
5 8,5J 9,22 9,67 10,OJ IO,J2 10,55 10,76 10,94 Il,10

6 0,62 9,27 9.71 10,06 IO,J4 10,58 10,78 10.96 Il,12

7 8,7IJ 9,32 9,75 10,09 10,36 10,60 10.80 10,98 Il,1J

8 8,78 9,37 9,79 10,12 10,39 10,62 10,82 10.99 Il,15
Q 8,85 9,42 9,83 10,15 10,42 10,64 10,84 Il,01 Il,16

TAoBLEAoU IV (100 000 <1 'NO 000. UI: 10 000 en la 000). -_._-,
"IO-J 100 200 300 400 SOO 600 700 800 900
-_.- ..~ -- .~----- ~-- - ._- ' ____"F .~ __ ."0 ••

~._-~-- .

00 Il,18 12,:!1 12,82 l ',2f 13,6\ 13,89 14,IJ 14,J4 14,53

10 Il,J2 12,28 12,87 D,JO 13.63 IJ,\l1 14,15 14,J6 14,55

20 Il,45 12,35 12,92 13,34 1~.f>6 11,94 14,17 14,38 14,56

30 Il.57 12,42 12,96 /J,37 1.1,1l9 IJ,Q6 14,20 14,40 14,58

40 Il,67 12,48 13,01 J3,41 1.1.72 IJ,QQ 1.1,.22 14,42 14,60

---_-..---», "'" .~ ......~._-~~-------_._~ p --- ____ ..... a-__

sa Il,78 12,54 13,05 13,44 13,75 14.02 1~.24 14,44 14,62

60 Il,H~ 12.nO 13,10 13,48 13,78 14,04 14,2/\ 14,46 14,63

70 Il,96 12,flC> IJ,I4 13,51 13,81 14,OA 14,28 14,47 14.M

MO 12.05 12,71 !J,18 13,54 13,83 14,O~ 14.'0 14,49 14,66

'Jo 12,1.1 12,76 13,22 13,57 13.86 14,11 IJ. \2 14,51 14,68

- -~- .- --- .._. ~.... ~... _- ,--- .. _.-
'0" ... loO,7u



TABlEAU V (0 a 399)

Transformation lor',

Il 0 10 ~O 30 40 -0 60 (1 80 90 100 110 120 130 140 150 ]60 170 ISO 190
-- - ----- - - --- ----~------- ------

0 0,00 1,1J6 1.75 U ',0 2,~2 3.19 1,43 3,64 3.84 4,02 4,111 4.34 4.48 4,62 4.75 4,87 4.99 S,JO 5,20
1 O,3~ 1,16 I.SO 2,27 ..,63 2,94 3,21 3.45 3.66 3.86 4.03 4,20 4,35 4.50 4,63 4,76 4.8~ ~.OO 5,11 5.21

0.47 1,24 1.85 2,31 2,67 2,97 3,24 3.47 '.61' 3,87 4.05 4,22 4.37 4.51 4.65 4.77 4.89 5,01 5,12 5,22
O.5S 1.31 1,90 2,35 2,70 3,00 3,26 3,49 3.70 3,89 4,07 4.23 4,3(\ 4,52 4,66 4.79 4.91 5,O:! 5,13 5,23

4 0.67 '.JII 1.95 2,38 2,73 3,03 ' '0 3,52 3,72 3,91 4.09 4,25 4,40 4.~ 4.67 .~O 4.'p ~.Ol \14 5.24

--- -- - >-- -- ------- ---~--- ------- C

5 0,75 1,45 2.00 1,42 2,76 3.06 J,54 3,74 ',93 4.]0 4.26 4.42 4,55 4,68 4.81 4,93 5,04 ~.15 5,25
ri)

... '1 "'0

6 0.82 1.51 2,05 2,46 2,SO 3.OB 1.3) l,56 3.76 3,95 4.12 4,2li 4,43 4.57 4,70 4.112 4.94 5.0:" ".16 5.16 rn
;;li

7 0.88 l,58 2,09 2,50 2,83 3,11 l. '6 '58 3,78 3,96 4,13 4,29 4,44 4,58 4,71 4,8.:. 4,95 5.06 5.17 5,27 ri)

8 0,94 1,64 2,14 2.53 2,86 3,14 .l. 'li ~,:JO 3,&) 3,"8 4.15 4.31 4.45 4.59 4.72 4.85 4,96 5,OB 5,18 5.28 0

9 1.00 1.69 2,18 2,57 !,'W 3,16 3.-Kl 3,"'"' 3.82 4 10 4,17 4,32 4,47 4.61 4.74 4.86 4,'J7 5.09 5,19 5,29
Z
C 1

-- - --- - C 1\)
N -
~
"'1:

210 220 l30 24t1 250 70 281' 20" 310 320 330
:>

fi 100 3.., 340 350 360 370 380 3'JO Z
--------- ------ --------- 1")

-1
0 5. -n 5,40 5.50 5.59 ',f"! ~ . - ,,~ 5.e,~ ",:JC 007 6,14 6.21 6.28 6.35 6.41 6,411 tl.54 6.60 6,66 6,72 0. .,

Z
1 5.31 5,41 5,50 5.60 ',611 :>n ;-~. :- ,:J~4 6,00 6,OIi 6,15 6,22 6,29 6,36 6,42 6,48 6,55 6,61 6,67 6,73
2 5,32 5,42 5,51 5,60 ~,6'J ~,17 , ,6 5,9.' 6.01 ",09 "',16 6,23 6,30 6,36 6,43 6.49 6,55 6,61 6,67 6,73
3 5,33 '.43 5.52 5.61 5,7(' 5,78 S.Hf> 5.l't ",02 1),09 6.16 6.23 6.30 6,37 (i.4~ 6,50 0,56 6,62 6,611 6.74
4 5,34 ~ ":4 'i.53 5.62 ~.71 5.79 ~ ,,"1 tl,O' !'t, 10 6,17 6,24 6,31 6.38 6.4.1 6.50 6,57 6,63 ".1>11 ".74

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

5 5.35 5,~5 5.54 5,M ~ 7,! -' ,1 5.1Sb 5,% ' .. ' -' 0,11 6.ld 6.25 6,32 6.38 6.4~ 6,51 6,57 6.o.~ ",69 h.7 5
(, 5.36 5.46 5.55 5,64 _0... ~, '. :H S.1i9 5.97 1),,' .... !'t.1I 6.'" 6,26 6,32 6.39 6,45 6.52 6,58 6.64 ,.,.1,9 0,75

5.37 5,47 5.56 5,65 sn J,lS': 5,90 5.'17 6.05 6,12 6.19 6,26 6.33 6.40 6,46 6.52 6,59 6.64 6.70 6,76
11 5.38 5,411 5,57 5,6ft 5,14 5.1' ! 5,90 5,96 6,06 6,13 6,20 6.27 6,34 6.40 6.47 6,53 6,SQ 6,65 6.70 6.76
9 5,.19 5.49 5,58 5.67 5,75 5.83 ~.QI 5,99 6,06 6,14 6,21 6,28 6.34 6.41 6.47 6,5~ 6,60 6,(,6 6,71 6,77



1 AB1I!4l' VI (400 il 10000)

Transfonnation 'Iogl'.

400 6,711 466 7,13 542 7,48 627 7,83 723 8,18 lBl 8,53 953 8.88 101l99.2J 1242 9,58 1413 9.9.1 3~91 12.8
402 6,79 468 7,14 S44 7,49 629 7,84 7268.19 834 8.54 9568.89 1093 9,24 1247 9.59 1419 9,94 .\812 12,'1
404 6,80 470 7,15 546 7,SO 632 7.85 728 8,20 837 8.55 %0 8,90 1097 9.25 1251 9.60 1424 '1,95 3936 13.0
406 6,81 473 7,16 548 7,51 634 7,86 731 8,21 840 8.56 %4 8.91 102 9.16 1256 9.61 1429 9.96 4064 D.I
407 6,82 475 7,17 551 7,52 6H 7,87 734 8,22 844 857 967 Il,92 106 9.27 1261 9.~2 1434 9.'17 4196 D.2
409 6.83 471 7,18 553 7.53 640 7.88 737 8,23 lI478.511 'I7~ 8,93 110 9.28 1265 9.63 1439 'I.'IK 4331 D.l
411 6,84 479 7,19 555 7.54 642 7,89 740 8,24 851 Il,59 975 8,94 1149.29 12709,64 1445 0,.9'1 4470 Il.4
413 6,85 481 7,20 558 7.55 645 7,90 743 8,25 854 8.60 979 Il.95 1189.JO 1275 9,65 1450 10.0 460 1.1.5
415 6,86 483 7,21 560 7,56 6477,91 746 8.26 857 8.61 982 8.96 123 9.31 12110 9,66 1466 10.1 4760 1.1.6
416 6,87 485 7,22 562 7,57 650 7.92 749 8,27 861 8.62 986 </.97 127 9.32 121149.67 1520 10.2 4911 13.7
418 6,88 487 7.2.1 565 7.58 653 7,93 752 8.2l1 864 8.63 990 Il.911 ni '1.33 1289 9.611 1576 10.3 5066 13.11
420 6,89 489 7.24 567 7,59 6567,94 755 8.29 1168 8.64 9'14 8.99 IJ5 9.34 1294 '1.6'1 1634 10.4 5226 1.\,'1
4226,90 491 7.25 5707.60 658 7,95 758 8.JO 870 8,65 9'111 9,00 140 9.35 1299 9,70 1693 105 5390 14.0
4246,91 493 7,26 572 7.61 661 7.96 761 Il.31 H74 8.66 10019.01 144 9.36 1304 9,71 1754 10.6 5558 14.1 !"
4266,92 495 7.n 574 7,62 663 7,97 764 8,32 877 8.67 10059,02 148 9,37 130ll 9,72 111111 10.7 5732 14.2 .." 1

;a;l
428 6.93 497 7,28 571 7.63 666 7,98 7~7 8.33 881 8,68 1009 9,0.1 153 9.311 131.19,73 IKKl 10,lI 5910 14•.1 0 1\)

429 6.94 SOO 7,29 579 7,64 669 7,99 770 8.34 1184 8.69 1013 9.04 157 9,3'1 13189,74 195U 10.9 609.\ 14.4 Z 1\)

:j C
431 6,95 501 7.JO 582 7.65 6728,00 774 Il,35 11811 8,70 10159.05 161 9,40 1323 9,75 2019 Il.0 6280 14.5

ëT1 1
433 6,96 504 7,31 5114 ",66 6758,01 777 8,36 891 8,71 1021 9.06 166 9.41 1328 9.76 2091 11.1 6471 14.6 ;a;l

435 6,97 506 7,32 586 7.67 671 8,02 7110 8,37 895 8,72 1025 9,07 170 9,42 1333 9,77 2164 II.! 6672 14.7
437 6,98 SOli 7,33 589 7.68 680 8,03 783 IUII H91l 8,73 1029 9.08 175 9,43 P31! 9,78 2240 Il ..\ 6875 14.11
4396,99 ~IO 7.34 591 7,69 683 8,04 7868.39 9028.74 1033 9.09 11I09•.w 134.\ 9.79 2.1'1( 1lA 70K-I 14.0,
441 7.00 513 7•.15 5# 7.70 686 8,05 7BQ Il.40 90S 8,75 1037 9,10 11l49,45 1.148 'J,1I0 2.Jl.IU Il.'; 729'1 15,U
443 7,01 515 7,36 5\167,71 688 8,06 792 K.41 909 8.76 1040 9.11 11111 9,-16 1J52 9,111 24~': ILh 1519 15,1
445 7.02 517 7,37 599 7,72 691 8,07 794 Il.42 913 8,77 1044 9.12 1'12 9.47 1357 9,112 ?~h7 11.7 7746 15.2
447 7,03 519 7,311 602 7,73 694 8,08 799 K.43 916 8,78 1048 q.l.\ 197 9.48 1362 9.113 ~b55 11.li 7'17K 15.3
44'1 7,04 521 7,39 604 7,74 .97 8.09 802 Il.44 920 Il.7Q lOS? 9.14 1201 9,49 13679,84 2746 Il.9 11217 15,4
451 7,05 524 7,40 606 7,75 700 Il.10 806 Il.45 923 8.1I0 'O.'~ 9.15 1206 9.50 • D7J 9,lI5 :K.l9 12.11 x4(,1 15,5
453 7.06 526 7,41 609 7,7t> 103 Il.11 809 Il,46 927 8.81 11161 9.16 1210951 13711 9.116 2'115 12.1 ~PII ,~.(,

454 7,07 5211 7.42 611 7.77 705 8,12 813 8.47 930 Il.112 111(., 9.17 1215 'J,52 1382 Q.87 .103-1 12.2 K971 1.'.'
456 7.011 530 7.43 614 7,71! 7011 8,13 816 Il.411 934 Il.1I.1 1069 'J,18 1219 9.53 1.1lllI 0,.1111 .111; 12•.1 ~2.1.' ' "Je
458 7,09 532 7.44 616 7.79 711 8,14 819 8,49 9311 lI.1I4 1073 9.19 12249.54 139.1 'J.lI9 3.2-1. 12.-1 95()7 1.'.'1
460 7.10 535 7.45 619 7.lIO 114 8,15 822 8,50 942 lI.IIS 10179.20 1~2K ".55 1J9K 9.90 .\.1411 l' '; ~7Xf> 16.11
4',2 7,11 537 7.46 621 7,81 7178.16 82S 8,51 945 Il,lIft 1081 9.21 L~n "5ft 140~ 9.91 ~459 12.(.
464 7.12 539 7.47 6247,82 no 8.17 828 lI,S2 949 Il.87 lORS 'I.2~ 12.111 9.57 l.tllll 9. I~ .157-1 I~."
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DISPERSION DU ZOOPLANCTON

TABLEAU VII (10000 à 99000, de 1000 en 1000)

Transformation ')og2'.

n 10 ..1 10 20 30 40 50 60 70 80 90
- ________ 0 _ _._----_._. -- - -- ----

0 16,0 18,5 20,0 21,2 22,1 22,8 23,5 24,0 24,5

1 16,3 18,7 20,2 21,3 22,2 22,9 23,5 24,1 24,6

2 16,6 18,9 20,3 21,4 22,2 23,0 23,6 24,1 24,6

3 16,9 19,0 20,4 21,5 22,3 23,0 23,7 24,2 24,7

4 17,2 19,2 20,5 21,6 22,4 23,1 23,7 24,2 24,7
____••_. __ - 0______---- _ --------
5 17,4 19,3 20,6 21,7 22,5 23,2 23,8 24,3 24,8

6 17,7 19,5 20,8 21,7 22,5 23,2 23,8 24,3 24,8

7 17,9 19,6 20,9 21,8 22,6 23,3 23,9 24,4 24,9

8 18,1 19,8 21,0 21,9 22,7 23,4 23,9 24,4 24,9

9 18,3 19,9 21,1 22,0 22,8 23.4 24,0 24,5 25,0

..- -------

TABLEAU VIII (l00 000 à 990000, de 10 uoo en 10000)

------
n10- 3 100 200 300 400 500 600 700 800 900

00 25,0 28,1 30,0 31,4 32,S 33,4 34,2 34,8 35,S

10 25,4 28,3 30,2 31,S 32,6 33.5 34,2 34,9 35,S

20 25,8 28,5 30,3 31,6 32,7 33,6 34,3 35,0 35,6

30 26,2 28,7 30,S 31,7 32,8 33,6 34,4 35,0 35,6

40 26,5 28,9 30,6 31,8 32.9 33,7 34,5 35,1 35,7_.__ ..

50 26,8 29.1 30,7 32,0 33,0 33,8 34,6 35,2 35,7

60 27,1 29,3 30,9 32,1 33,0 33,9 34,6 35,2 35,8

70 27,4 29,5 31,0 32,2 33,1 33,9 34.7 35,3 35,8

80 27.6 29,7 31,1 32,3 33,2 34,0 34,7 35,3 35,9

90 27,9 29,8 31,3 32,4 33,3 34,1 34,8 35,4 35,9
-_._-

1 000 000 -+ "\6,0
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4 - PRECISIONS SUR LA VARIATION DE LA VAJHANCE EN FONCTION DE LiECHEL.LE
=- cs ==; .-.~ -=e= = ==

D'OBSERVATION.

Nous avons mis en évidence dans le paragraphe précédent une b\4fSlUt:lll

tation pn.&rale de 'la variance lorsque l'espacement des r~coltes augmt.ute.
Cette r~gle est oonforma à l'1ntu1~10n puis~ue l'esp8~Ament des récoltes
dans un éohantillonr1&P introduit de nouvellos oauses de variation J il a
paru intéressant, en d'pit du petit nombre de données disponibles, de préciser
la loi d'augmentation de la variance en fonction de la distance moyenne
entre les éohantillons, ou - ce qui revient au mIme ... en fonotion de la
surface échantillonnée.

La méthode emp!Oiée eet une àécrlm~oait1on de la variance dérivée
de oel1e réalisée par l'analyse séquentielle des observations continues
ou tr~s serr4es. Un oaloul de oe dernier type est donné par PLATT (1970,
1972), à partir d'une radiale oomportant dtt nombreuses observations équidis
tantes de teneur en ohlorophylle de l'eau de mer. L'analyse oonsiste à
oalouler d'abord l'autooovarianoe de la variable aléatoire X, dans la série
de m observations, o'est à dire la fonct1on

1Il-~

R (~) • ~ L .x(t).X(t+~)
x m-" t=1

où t est le num4ro d'ordre de l'échantillon et A le "pas" 0' est à dire le
déoalap imposé à la variable dans sa comparaison à elle-1I1Ime. Puis on réalise
le spectre de puissance de l'autocovar1anoe, qui est l'analyse harmonique
de la fonction de ~. On montre que ce speotre équivaut à une analYle de la
varianoe s'néralisée, dans laquelle la varianoe totale est partitionr.ée
lIUivant les différentel valeurs de ~ (si la série d'observation était
continue, on obtiendrait une diatribut10n oontinue de la varianoe, suivant
la distanoe entre pointe comparés).

Le speotre de varianoe fournit les variations de âo2jt.Nen fonotion
de N, ob N 1:1 k/~, en unit's arbitraires, Il les d1menBions d'une fréquenoe.
L'auteur obtient, en échelle log-log, un nuage de points sensiblement align4
suivant une pente égale à -5/'. Or oette valeur caraotérise, d'apr~s les
oonsidérations théoriques de KOLMOGOROV (1941) un prooessus turbulent en
milieu isotrope, o'est à dire en l'absence de gradient. L'auteur en déduit
l'hypoth~Be que la var1abilit~ observée ne t~aduit autre ohose que la disper
sion des partioules (cellules V~Bétales) au sein d'un liquide en état de
mélan68 turbulent - isotrope à l'~ohelle d'observation adoptée.

Nous ne disposons pas de série d'observations suffisamment serrées
et étendues pour réaliser une analyse s~quentielle. Néanmoins l'expérienoe
du "Carr~ magique" nous fournit des valeurs de variance pour trois ordres
de granneur de l'espace ~c}~tillonné : carré de 7 milles de c&té (niveau A),



- 224 -

carré de 1 mille (niveau B), espace sur lequel le navire a dérivé au cours
des quatre récoltes successives en chaque "station" (niveau c). Nous allons
tenter de relier l'augmentation de variance de C à B puis de B à A, à l'aug
mentation de la distance moyenne entre prélève~ents. Evaluant l'ordre de
grandeur de la distance entre récoltes au niveau C à 0,05 ~illes, si l'on
assigne la valeur 1 à la "fréquence" du niveau B, celle du niveau A est
égale à 0,14 et celle du niveau C à 20. On peut alors construire sur le
graphique (logâao/âN ; log li), pour chaque catégorie zoologique, deux points,
l'un correspondant à l'augmentation de variance et de distance entre prélève
ments de A à B, l'autre de B à C.

il reste à partitionner la variance suivant les trois niveaux. Nous
avons ici un modèle d'analyse de la variance à trois critères de classifi
cation entièrement hiérarchisés. Rappelons le principe de la dAcomposition
de la variance dans cette situation.

Le ~odèle général à trois critères est de la forme :

où X.... est la moyenne générale

X, 'kl l'observation ;
J.J

Ai' B
j

, Ck ' les "effets" des facteurs A, B, C (dans leurs modaJ,.ités
respectives i, j et k) ;

les quantités double~ent indicées, les interactions des facteurs deux
à deux ;

G. Ok l'interaction des trois facteurs;
J.J o.

t. ok! le terme résiduel de la IJ.eme replication dans la circonstance (i,j,k)
J.J

Dans l'exemple traité, il n'y a pas de replication au niveau C, de
sorte que l'interaction triple est indiscernable du résidu. D'a\ltre part,
le modèle étant entièrement hip.rarchisé, il n'y a pas lieu de distinguer
l'action de B pour A fixé (interaction) et l'action de B indépendamment
de A (il n'y a en effet pas de sens à comparer entre elles les stations
nQl des quatre carrés de 1 mille, puis les station n22, etc .•• ) : il n'y
a donc qu'un facteur B/A. :Pour une raison analoeue, il n'y a qu'un facteur
CiBlA. Le modèle s'en trouve simplifié : on écrit

La décomposition de la variance se fait dès lors à partir de l'identité

X"k- X = (X. - X ) + (Xi' - Xi ) + (Xi °k- Xij ):LJ • • • 1.. • • • • J.. . J •

dont on déduit, puisqu'il y a orthogonalité, et si n, p, q sont le nombre

(*) Il reviendrait au même de considérer le modèle comme hiérarchisé à de\~

niveaux avec replication au niveau C, le terme c: ° 'k étant alors le terme
résiduel. J.J

\
1
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de modalités des facteurs A, B et C :

"( -)2 "(- -)2 "'(- - 2 - 2
L..J XiJ'k-X =pq~ XJ.' -X +qLJX.. -X. ) + E(x..k-X .. )
îjk ••• i·· ••• ij J.J. J... ijk J.J J.J.

termes qui, divisés par les nombres de degrés de liberté respectifs :

npq-1 n-1 n(p-1) np(q-1)

donnent les estimations des variances

VC/ B/ A

La partitian de la somme des carrés peut donc s'écrire (en sÏlllplifiant 11 indi
ciation des variances) :

(npq-1)VT = pq(n-1)VA + nq(p-1)VB + np(q-1)Vc

Cependant cette partition ne rend pas compte rigo\treusement de la
séparation des niveaux A, B et C. L'estimation VB' par exemple, exprime

l'effet du facteur B~, puisqu'elle est calculée à partir des ~oyennes Xij .'

de la variabilité de ces ~oyennes ; cette dernière variabilité est fonction
de la variance au niveau C. Plus précisÉm:mt, les espérances matliématiques
des trois termes de la décomposition précédente sont les suivantes :

~(VA) = a~ + q~ + pqa~

ê(v
B

) =

€(Vc) =

où a~, a~, aJ sont les variances réelles des effets de A, B et C (le modèle

est en effet entièrement aléatoire). Nous adopterons une partition différente,
qui respecte l'indépendance des trois facteurs, à savoir:

(npq-1 )VT = [np(q-1 )+nq(p-1 )+pq(n-1 ~ Vc+ q [n(p-1 )+p(n-1 )J (VB-VC)+pq(n-1)(VA-VB)·

Les espérances mathématiques des trois termes sont alors égales, aux coef
ficients "respectifs près, aux variances des effets des trois niveaux.

Dans l'expérience du "Carré magique", nous avons n = p = q = 4, d'où
144 96 ) 48

VT = 63 Vc + 63 (VB- Vc + 63 (VA- YB)

Les différences entre termes successifs nous fournissent les augmentations
de la variance lorsqu'on passe du niveau C au niveau B, puis du niveau B
au niveau A. Les réslùtats sont portés sur la figure 67. Sltr les 11 cas
considérés, 4 montrent, du fait rles fluctuations aléatoires, des valeurs
VB<VC ou VA< YB' ce qui conduirait à adopter des termes négatifs dans la

seconde partition de la variance. Par~i les 7 catégories zoologiques restantes,
4 donnent une pente assez voisine de -5/3, deux (Creseis acicula et Sagitta
autres qu'enflata) une pente néB'IÜive nettement supérieure à -5/3, une
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Figure 67 - Aupentation de la varian
oe en fonotion de la distance entre
r~ooltes (,,) ou de son inverse
(lIfr4quence" N) ; échelle log-log.
Exp~rience du "Oarré magique".
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F = log F (A)215% 1%
seuils

•• _••••• - •••• - _. - - ~ -- - 8
·1 S

1
1
1

l 2
8

o

o

-1

5--3

+1

rigure 6H - Pentes du Braphique pr~cédent. en fonction de la valeur du F de
Snedecor appliqué au facteur A (carr~ de 7 milles) testA par
rapport au factellr B (carrés de 1 mille) - , et 12 DL.
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enfin (Peniiia avirostris) une pente positive.
o.,) verifie immédiatement que les trois derniers taxons prp.sentent

sur la zona couverte par le quadrillaee un gradient de répartition c8te-larë8,
alors que les quatre premiers ne montrent aUC1U1 gradient net. Nous pouvons
pr~ciser cette coincidence en testant l'existence d'un facteur "répartition"
sienificatif, au moyen d'un test F de Snedecor appliqué

- avec , et 12 degrés de liberté pour l'influence de la posi tion
au niveau A,

- avec 12 et 4~ degrés de liberté pour l'influence de la position
au niveau B, 2
les variables étant cette fois normalisées a11 moyen de la transformation log
ptablie préc~demment. On trouvp. les valeurs Ruivantes

pente sur le F(A) }t'(B)
graphique fig. 6-7 - - _... ~.

- Creseis acicula _ -0,56 16,6 1,4
2 - Sagitta enflata -1,86 8,8 5,6
3 - ~agitta "autres"- -0.92 '2,8 1,5
4 - Peni11a avirostris •• +0, :'1 124 1,8
? - l!.'vadne tergestina -1.bt, 8,'7 2,1
f:) - Lucifer hanseni. (mysj:,) -1,'lt; 5,1 4,3r, - Copépode~ -1,60 5,2 2,4

.... _-.. -
(les • indiquent les forts gradients d'abondance)

Le niveau B (test~ par rapport à la variabilité au niveau C) se
révtüe sigrlificatif au risque 1 ou 5% pour les quatre catégories présentant
une statistique voisine de celle de la turbulence, et non significatif pour
les trois au~res. Le niveau A (testé par rapport à la variabilité au niveau
B) se montre toujours significatif, mais ne fournit de très grandes valeurs
de ]' que pour les trois taxa présentant un gradient d'abondance, et surtout
pour Penilia avirostris, qui montre le gradient le plus accusé. Nous avons
port~ sur la figure 68 : en abscisses, les valeurs trouvées pour F(A) en
échelle logarithmique ; en ordonnées, la pente obtenue pour la mAme catégorie
dans le graphique précédent. On constate une très forte corrélation (r ~ 0,93).
la droite de régression de la "pente" en "log }l'(A)'' passe très près du point
correspondant d'une part à une pente de -5/3, d'autre part au seuil de signif1- 
oation au risque 1% pour ~(A). Cette coincidenoe suggère l'hypothèse suivante
la statistique de la turlJ\.llellce est réalisée dès gue le gradient de répar
tition, à l'échelle ~~ la surface .marine couverte, cease d'3tre statistigue
~ent discernable. La variation au niveau B est significative pmlr les espèces
q111 ne présentail!nt pas d& variation significative au niveau A : il appara1t
une fois de plus que les carl:Lctères de variabilité diffèrent Auivant l'Âchelle
d'observation; malheureusement nous ne disposons pas de donnAes à un niveau
Jnfér:l.eur à C, Ite Borte nous ne pouvons nous référer à la turoulence à cett.e
Jchelle.

Si incomplètf:, que soient les observations, et si nBHardeuse l'hYNl+:hès
fondée sur un si peti t Illmbre de points expéri.Jllentaux (*', cette hypothèse

(*) La préciElion de lb :'_oi, peu en rapport aVl!c la précision fi laquelle sont
accoutumés les écoJ";,J.'.'tes stl.1tisticienA, vient de ce qu'iJ "l'agit - !'Ii l'hypo
..... ~., •. "" ..+ illcH"'!t'l" • n'un ;JhAnomène P"yqtque.
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est tr~s sUBBestive, et nous allons en considérer les implioations.

Si les mouvements de l'eau aboutissaient à un mélange statistiquement
"homog~ne", il en résulterait une dispersion au hasard des particules en
suspension, quelle que soit leur répartition originelle ; les écarts par
rapport à la loi, ne pouvant qu'avoir une signification écologique ou biolo
Bique, seraient testés par rapport aux lois statistiques classiques (loi
de Poisson en l'cocurence). 0

Or la dit'fusion turbulente, quelle que Boit l'échelle à laquelle
elle est considérée, donne une probabilité non négligeable à des déviations
hautement improbables du point de vue de la diffusion simple. n existe
donc un intervalle de variations, improbables dans le cadre de la diffusion
simple, probables cians le cas de la diffusion turbulente, grâce auquel peuvent
appara1tre des structures remarquables, dessinables ("patterns"), et sans
signification autre qu'hydrodynamique. La significativité bio-éoologique
ne peut alors 3tre affirmée qu'au delà d'un deuxième seuil statistique,
celui des variations improbables dans le cadre de la turbulence. La coinci
dence représentée à la figure 68, si des observations futures la confirment,
démontrera que ce seuil correspond à celui de la statistique classique
après transformation 10g2 sur les effectifs d'organismes planotoniques.
Dès lors, il y aura lieu de penser que les courbes empiriques par lesquelles
nous avons axé les nuages de points des diagrammes moyennes-variances
(figures 4, 7, 8, 10 de l'article inséré en § 3) décrivent les lois de
distribution des densités de partioules en suspension au sein d'un liquide
en état de mélange turbulent.

La référence à la situation "moyenne" que représente chacune de
ces courbes axiales remplace alors la référence à la loi de Poisson dans
une nouvelle définition de la surdispersion et de la sous-dispersion 1

une sur- ou sous-dispersion significatives seront affirmées seulement
pour les points situés en dehors des domaines de oonfiance établis comme
sur les figures 4 et 8 de l'article cité (domaines se rapportant au risque
5%, et dont nous avions noté qu'ils excluaient beaucoup plus de 5% des
points observés).

5 - ANALYSES ~~ COMPOSANTES PRINCIP~ D~S DONNF.J'~S PLANCTOLOGIQUES RECUEILLIES

LORS DES QUADRILLAGES DE LA BAIE D' AIœARO.

Nous exposerons ioi l'état aotuel d'un travail en cours, exéouté
en oollaboration aveo F. IBANEZ (Station Zoolog~que de Villefranche sur Mer).

Nous avons tenté dl analyser par la méthode does oomposantes prinoipales
un ensemble de dénombrements d'organismes planctoniques, résultant du dépouil
lement des vingt quadrillages de la baie d'Ambaro exécutés entre novembre
1968 et décembre 1969 (cf. Deuxième Partie, § 1 E). Les résultats des
dénombrements ont déjà été largement utilisés pour la desciption du peuplement
planotonique (Troisième Partie) ; ils nous ont, en partioulier, servi à
déterminer les fluctuations d'abondance de ~ombreux taxons sur l'ensemble
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de la baie, apr~s iDt4gration de la mioror~partition selon la me§thode expos'e
à lEl Deuxiee Partie, § '-2. Rappelons que la baie 'tait quadr1l1~e par
un réseau de 44 stations distantes de 1 à 5 milles (carte figure 22), en
ohaoune desquelles ~tait réalisé un trait oblique fond-surface du filet
"Clarke-Bumpus". Les effeotifs d'organismes planctoniques ~taient ramenés
à 10 m' d'eau filtrée (volume du mbe ordre de grandeur que le volume
réellement filtré) avant tout traitement.

L&s.analyses en composantes principales portent sur les dénombrements
des 20 taxons indépendants suivants:

1 - Evadne tereestina
2 - Penilia avirostris
, - Copépodes
4 - HYperia spp.
5 - Creseis acicula
6 - Creseis chierchiae
7 - Atlanta gaudichaudi
8 - Cténaires (Cydippo!des)
9 - Salpes

10 - Dolioles
11 - oeufs d' Engraulidae
12 - Lucifer hanseni, protozoés
" - , immatures
14 - , adultes
15 - Lucifer chaoei et penioillifer, protozoés
16 - Luoifer spp., m,ysis
.17 - Lucifer penicillifer, immatures
18 - , adultes
19 - Lucifer chacei, immatures
20 - , adultes

Nous avons pris soin d'éliminer de l'analyse les variables présentant un
grand nombre de valeurs nulles. Certains taxons ont ainsi été él~és de
quelques quadrillages, ramenant le nombre des variables à 19 ou 18.

Nous n'exposerons pas le principe de l'analyse des composantes
principales, aujourd'hui bien connue des écologistes, mais décrirons
simplement quelques étapes du travail.

5-1 - Normalisation des variables. Nous avons montré (§ ,) que
la normalisation des variables aléatoires, que constituent les effectifs
d•organismes planotoniques dans un volume d'eau fixé, était obtenue par
transformation de la forme logP(x+l), où p est un param~tre lié à l'hétéro
généité des conditions d'~chantillonnage, en particulier à la taille de
la surface marine échantUlonnée. On peut prendre p = 2 si cette derni~re

est de l'ordre de 0.,001 à 0,01 mille carn, et le par&mMre tend vers 1
quand la surface aU6lllente : les distributions deviennent lognormales.

Les données analys~es ici par la méthode des composantes princiPales
doivent correspondre à ce dernier cas, puisque l'échantillonnage comprend
44 stations d1BperB~es sur 800 km2• Nous le vérifions en mesurant, au moyen



du X2 de Bartlett, l'hét~rogén4ité des varianoes sur l'ensemble des 20
taxons de l'analyse, pour diverses valeurs de p. Ce X2 est une fonction
continue de p, dont quelques points permettent de tracer l'allure dans
l'intervalles des valeurs utilisées du Paramattre. On obtient·un ensemble
de oourbes à minimum 1 oelui-oi est diversement placé puisque ohaque courbe
est établie à partir de 44 points-observations, donc comporte un élément
fortuit. Néanmoins ces minima sont voisins, et nous donnons à la figure 69
les enveloppes intérieure et supérieure de l'ensemble des 20 Qourbes, ainsi
que la courbe moyenne. Le minimum de cette dernière correspond à UQe valeur
de p comprise entre 3/4 et 1 ; pour simplifier, nous prendrons p =" et
adopterons dono la transformation logarithmique. Nous avons situé sur le
marne graphique, k titre indicatif, l'effet des transformations {IX et
Arshvx: la première se révèle plus mauvaise que la transformation lOt? ;
la seconde parait très légèrement meilleure que celle correspondant au X2

minimum pour la famille "logPll ; néanmoins, pour des raisons de simplicité
de calcul, nous nous en tenons k la transformation log.

5-2 - Valeurs et vecteurs propres ; détermination du nombre de
vecteurs "significatifs". L'analyse effectuée après transformation log sur
les 20 variables fournit les valeurs propres portées sur la figure 70
(courbes B1 à B20), dont on déduit les pourcentases de variance totale
extraits par les 20 vecteurs. Les pourcentages cumulés de variance totale
réalisés par les trois premiers vecteurs propres sont donnés dans le
tableau IV.

TABLEAU IV

quadrillages ~, + ~2 + ~3

1 (7/11/68) 39 52 63
2 (Hi/12/68) 37 51 56
3 (17/12/68) 37 52 60
4 (27/12/68) 42 54 61
5 ( 4/ 1/69) 40 53 62
6 (14/ 1/69) 40 54 63
7 ( 4/ 2/69) 41 52 62
8 (27/ 2/69) 33 48 53
9 (21/ 3/69) 41 60 69

10 (15/ 4/69) 39 60 67
11 (13/ 5/69) 33 51 62
12 (28/ 5/69) 40 55 65
13 (17/ 6/69) 40 51 59
14 ("15/ 7/69) '5 50 60
15 ( 4/ 8/69) 36 49 58
16 (22/ 9/69) 34 51 62
17 (15/10/69) 41 52 61
18 ~ 5/11/69~ 36 47 56
19 25/11/69 33 48 56
~ (12/12/69) 43 5' 61
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Figure 69 - Variations du >è 2 de BARTLETT (test d 'homogénéiU de la variance)

apràs transformation lot!, en fonction de p. Le X2 est appliqué
Il l'ensemble des variances des taxons lors de chaque quadrillage
de la baie de la baie d'Ambaro. Les 20 courbes ne sont pas repré
sentées, mais seulement les enveloppes supérieure et inférieure
(trait interrompu) et la courbe moyenne (trait plein). Nous avons
situé également les effets des transformations Vet Arshv'.



On oonstate dono une oertaine variab:l.lit4, sans rapport aveo la
sucoession saisonniàre. Lee pouroentages moyens sont respeotivement '8,
52 ~t 61~.

On admet (c'est %hypothèse fondamentale de l'analyse faotorielle)
que les premiers vecteurs propres, qui rendent compte par construotion
de la plus grande partie des oorr'§lations entre variables initiales,
repr4sentent l'intluence de "facteurs" indépendants agissant sur l'ensemble
des variables, et que les derniers v~cteurs sont sans signification et
décrivent le bruit de fond. Mais 11 n'existe aucun algorithme rigoureux
et satisfaisant permettant de décider du nombre de vecteurs "significatifs".
Plut8t que déterminer ce nombre, comme 11 est d'usage, a posteriori et en
se fondant sur l' "évidence" de l'interprétation des axes, nous avons imaginé
deux tests empiriques :

1g) !est_".!,.._(,!BAN];Z... .!9DA).On introduit une v1ngt~t-uniàms varia
ble à valeurs calculées, pour chaque observation, à partir d'une table de
nombrasau hasard, et on refait l'analyse. La nouvelle variable ne se trouve
bien exprim,§e qu'à partir d'un certain vecteur propre. On admet que ce dernier'
n'exprime que le hasard ; dàs lors, il est 1,§8itime de consid,§rer que seuls
les vecteurs propres de rang inférieur peuvent avoir une signification.

ls III dO

lS_1 =dO + d1
lS_2 CI dO + d1

d'où

2Q) Te.§.t_d!!, :"b&t,g,n_bri.§.é:" (non publié). On oompare la r,§partition
de la variance totale entre les 20 vecteurs propres, non pas à une équirépar
tition (extrèmement improbable), mais à la r,§partition moyenne dans un
partage au hasard d'une quantité fixe en 20 termes olassés par ordre décrois
sant. C'est le problème classique du "blton brisé". Rappelons-en ici la
solution.

Divisons un segment de longueur 1 en 5 parties li. l'aide de 8-1'
points au hasard, puis rangeons les segments obtenus par ordre de longueurs
décroissantes 1

1
, 1

2
, ••• , l • L'opération de classement '§tant effectué'e

apràs chaque tirage, la répartition moyenne n'est pas uniforme (le segment
n Q1 est tou,jours le plus grand etc... ) ; on la détermine gr~ce à un
changement de variables, en remplaçant dans le raisonnement les longueurs
des segments, qui sont classées, par les différences entre segments successifs,
qui ne sont pas class'§es.

Fosons dO CI ls

a: =1 -1
1 s-1 s

d2 CI 1s-2- l s_1
••••

••••
+ ••• + d 1s-

En sommant membre li. membre les égalités de droite on obtient :

1 CI Sd
O

+ (8-1)d
t

(8-2)d
2

+ ••• + d
S

_
1

Le sesment de lol18U8ur 1 est ainsi i'\.. laé maintenant en 5 part1es de longueurs
(5-1)d1, non classées, avec comme t:j~u1'J contrainte ~(5-1)d:l. = 1 ; l'espérance

1
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Figure 70 (suite)
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J'lsuzoe 70 (au1te)
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Figure 70 (suite)
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Figure 71 - Repr~sentation symbo
lique du changement de base'
correspondant à l'analyse en
composantes prino~es.

vi 1 variables initiales (base

orthonormée par ohoix de m~trique.

i =1 à 20) ,
a
j

: vecteurs propres normés à 1

(base orthonorm~e par construc
tion, j =1 à 20)

Ok (le = '1 à 44) 1 veoteur-obser-

vation.
xik' 7 jk : coordonn4es de Ok

d~s la prem1~re et la 2e base
ct i.i 1 ooordonn4es des veoteurs
prapres dans la premi~re base.
Les 7 jk (j -= 1 et 2) sont car-

tographi4s fig.71-n ; les ctij
(j = t à ,) sont donn4s au
tab,leau VI.
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La situation que nous voulons tester compren~, au terme de l'analyse des
composantes principales, la r'partitiaa d'une variance totale 'sale • S
entre S vecteurs propres 3 les termes respect1fe sont 'pux aux valeurs
propres ~ de la matrice des coefficients de corrélation. Natta comparons
la décroidsance de ces termes, r~s par ordre d4croissant, • la décroiSll\ce
des termes calcuUe Il l'aUe de la formule précédente, évidemment égaux Il
9-j 1I: ~ puisque la quantit' fixe est S et non plus 1. Lee termes
iaU1.+ j

caloul's sont donn~s dans le tableau V, pour S var:lant de 2 Il 20, et la
d'oroissance ccmfol'lllft au mod~le du "blton bris." est rep~sentée (courbes
en po1DtUlé) sur 18S graphiques de la fi,ure 70.

Les premiers vecteurs propres seront consid'rée comme sisn1t,ioat1ts
clans le. mesure où Us extraient plus de variance que ne le pr'voit le
modèle aléatoire ; • partir du ranc où Us oessent d'atre slen1fioat1fs,
Us ",e parta&ent smplement la varianoe r4siduelle et déorivent le bruit.

Jn constate sur les figures que seule la prem1~re valeur propre
est bea.ucoup plus grande que prévu (en m<:l1enne ,8j& au lieu de 18 à 19,4).
La deuxième est parfois situé. visiblement au dessus de oe qu'elle serait
dans le modèle aU.toll"" mais le plus souvent se trouve très proche de
la valeur attendue J le premier veoteur ayant utrait une très srande partie
de la vuianoe, et les veoteurs suivuts devant se partaaer la variance
restante qui est plus taible que d'après le modèle, la co1Doidenoe entre
observation et valeur attendue pour la deuzi~me valeur propre aua~re une
oompenaation· de la perte de varianoe par l'existenoe d'une oertaine quantité
de variance sisn1fioative 1 nous oonsid.rons donc le deuxième veoteur
propre c01llllle sig.n1f'1cat1f. n en est de mame du tro1Bi~me veoteur dans 9
cas sur 20.

Les résultats du test lit" ooincident presque ezactement avec ceux
du test préc~ent. Le rang du premier vecteur exprimant bien la variable
suppl'menta1re est :indiqué par la lett~. t f~ur les vingt graphiques de la
figure 70.On constate qu'U correspond PHaque toujours au premier des
vecteurs non signi!'lcat1fs au sens du teet "bAton brisé".



TABLEAU V

Longueurs moyennes des segments, rangés ,par ordre d~croissant,

issus d'un partaee en S d'une quantité égale à 100 conformé
ment au modèle du nb&ton brisé".

s = 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20

75,00 61,11 52,08 45,67 40,83 37,04 33,9731,43 29,29 27,45 25,86 24,46 23,23 22,12 21,13 20,23 19,42 18,67 17,99
25,00 27,7827,08 25,67 24,17 Z~,76 21,47 20,32 19,29 18,36 17,55 16,77 16,08 15,45 14,88 14,35 13,86 13,41 12,99

11,11 14,58 15,67 15,~ 15,61 15,22 14,77 14,29 13,82 13,36 12,92 12,51 12,12 11,75 11,41 11,08 10,78 10,49
6,25 9,00 10,68 10,85 11,06 11,06 10,96 10,79 10,58 10,36 10,1' 9,90 9,67 9,45 9,23 9,02 8,82

4,00 6,11 7,28 7,93 8,28 8,46 8,51 8,50 8,44 8,34 8,23 8,11 7,98 7,84 7,71 7,57
2,78 4,42 5,43 6,06 6,46 6,70 6,~ 6,90 6,92 6,90 6,86 6,80 6,n 6,65 6,57

2,04 3,35 4,21 4,79 5,18 5,44 5,62 5,73 5,79 5,82 5,82 5,81 5,78 5,74
1,56 2,62 3,36 3,88 4,25 4,52 4,71 4,84 4,92 4,98 5,01 5,03 5,02

1,23 2,11 2,75 3,21 3,56 3,81 4,00 4,14 4,25 4,32 4,37 4,40 N
1,00 1,74 2,29 2,70 3,02 3,26 3,45 3,59 3,70 3,78 3,54 VI

\0

O,~ 1,45 1,93 2,30 2,60 2,82 3,00 3,15 3,26 ',34 1

0,69 1,23 1,65 1,99 2,26 2,47 2,64- 2,78 2,89
0,59 1,06 1,43 1,73 1,98 2,18 2,34 2,47

0,51 0,92 1,25 1,55 1,75 1,93 2,09
0,44 0,81 1,11 1,35 1,56 1,73

0,39 0,71 0,98 1,21 1,40
0,35 0,64- 0,88 1,09

0,3' 0,57 0,79
0,28 0,51

0,25
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,., ... Iaurm!ktien 48' p:rW'r, Ml8. Bous avou, .. part1l' d'un
enlemble de 20 '1&1':1&bl.1 obHrv~.. ID 44 point., oa1ou14 20 tU.r.ot1onu p1":l.n...
cipal.1 clMB RIo. loua pDU'Ionl tlnt.r l' Ûlt.zoprdta1::I.on cl.. pNm1~reB d1reat1ona
(auivan1: l'lwPothlt.. taotorialilt.) pu deux -'thod.1 1

OB L'.zlUD daM RIO d'I .14..1:1 ai.:! d•• Vloteurl propNI 8 j duI

la baH, OZ'themol'llH :PU' ocmat1'U01:1on, dl' vU'iabll. :I.n1t:La111 v:I. (8j • aijVi '

avec ~ a:j • 1 1 tilUn 71). Le tabl.au VI toum1tOI. 'l.lntl pOUZ' li'

trois pzollD1lr• .,..at.vI propnl. L'Uaportanol ,nlpeoU'" d•• Y&Z":1&bll'
:lnltial.. dus la ooutituticm d. obaque VtotlV pzoopn lit dOM" 4:lftotlDDt,
.n t.ZOUI d. proportiOD 4. vU':Lana., paZ" 1. oan' d. a1j' ID ll'oupIAt 1.1

't'U':1&bl.. (-.zonl) ..lem ltNZ' lIIpOl"teol ni , '111 elll utl NtlDUII OOJllllll

l:l.pUloaiUI DClUII POU'lOD', 8n nOUI l'4t'zout aux 'ooloi:l... dll tuonl, nOWl
t&1N UD8 :1.4" 4. la l:l.snUlaation 41 011 ail.

- J.a ctU'topaphil 41. coardorm411 41. po:l.Dte-obsIZ"'I&tiou WB la
nouYllll bUI (orthcmomH) dll veotevi propl"ll • on le 1:I.mUe "':l.41I111118nt
au VeotlUZ"l propNI Ntenus 001llU .:I.p:l.t:l.oatUI • 111 oaoKODnHI dll
ob&lrvatioll8 lIU1vant un dl' IlOUYlauz ail lOIlt dODO tzoaU.I OOIIIIDI III
abondaDol. d'UAI l.p'OI 10010,:l.que tiOUVI, dont 1& l'4pazoUtion .Izoait
UII&9U!Ft d'tlftl1Mt :PU' li "t'aotlur" 4'01'11: paz' li .,..oteur oone.pondant.
L' allUZ'1 41 Olttl Z'4pazotitian peut noue nnl81per sur la lip:l.t:l.oat:l.em de
l'azl,srael ~ dll oOI"l"'lat:l.OI18 &'110 li. r'part:l.tlO118 dl taoteurl 'oo1alique.
pri_'••

Dans note 'tude, la oartarraphil du prlmler UI NIld 8& .ipUloation
4v:l.d.atl 1 :1.1 l' IB:I.t du snd.:l.ent o&t..l&1'11 cll aond.:I.tians 'oolO11quI••
Le. :l.eoUBDls d'ori'llnt, k ohaque date 41 quadr:l.ll..., la r'paZ'Uticm' It
1 'lztenl:Lon '111'1 le 1&1'11 41 l' 1ntlulnol o&tl~l'I, 14pr..nt '1&1':L&bll.
4'unl to:1.8 lUI" l'autN (t:l.pre 72).

x. .1p:l.tloat:l.on du pl'CII' UI .tant lUI k la oont:l.su:rat:l.on dl
la bail, :1.1 para!t l'Bit1lll 41 oaloullr la D1DllMe sur l'anD" dl' '11l1UZ'1
trou,".. en ohaque lta1:1on. Le zotfllU1tat e.t "prllent' k la ts.su:re ." 1 on
rltzoouve appl'oz1lla1:1'1lU1lt li tl'6O' d88 :l.obath.s. On l'IlIIU"q,UI 41 plus que
l':I..ol1aM "-1" (.) zoejo:l.Dt la O&tl au sud...t de la ba:l.1, au n1""au où
1•• apport. tluv1&t:l.l1l ol.nnt • d'aut" part, que 1•• :llolip•• lont
N ...n4•• au nOl'd.....t et ••pao'e. , l'oUllt, l'allUZ'l 4'luabl1 IUSI':rant
\ID oouzoant 4. HU o,olon:l.q,ue 10D11Mt la O&tl, .t un. U'Z':l...,. d'Iau
Izt4r:l.uzoe ~ pazot:L:r d. l'011. no1"d-oue.t d. la ctU't. (01 qui ••t 1NIs'z04
'plllllDt pu Hl'ta1u. r'par1::l.1::I.œl d' Ol'pII:I....) •

J.a ,0apo.:lUon 4u pnrd.lr \'IOt.v pl"Opn (tabl.au VI) ••t 'B aoOON
.VIO Olttl :lDtlZ'Pr4tatiOl1. OU' .111 Il:pr1u l' :l.mportuol ptl'lll&MDt. 4••
taon. llne:lbll' au sra4:1.lnt 0&te-1U'II, que llv abemduol muilaa11 ••
• :ltue PI"I 41 06t. (2 1 PMU~ 'YHe,t,i•• 5 1 Cn8li. Mipl•• 12 ~ 14 1
}fuGU.r bp••i) ou au lU'1'1 16 .. 20 1 LugU.r _Ii .t PMUU1U.r).

(.) Le ••• 4u vlatlv proP" 'tant U'b:l.tzoaiH, BOU! li tuonl 4. tll11 lortl
qUI 1•• oooJl4oDlltfel d•• ob"l"Vat:lOllI 101ent n'saUv•• PH, dl la o&te,
po.:l.t:l.v•• au larll_
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TABLEAU VI
=

10 11 IZ 13 14 16 18 17 18 19 2083 4 5 8'..!axons 1

quadrillages~
2
3
4
5
8

Q) 7..
8Q.

0
9..

Q.

'~ ID -
Q) IIt;

12Q)

> 13 -..
Q) 1. -'Ë
Q) 15..
Q. 18

17
18
19
20
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Coordonnc§es des veoteurs propres dans la base initiale. Tous les vecteurs
lisnes sont normés à 1.

• 0,15 à 0,24 • 0,25 à 0,'4 .' 0,'5 à 0,44 _>0,45

Le sens du premier vecteur est choisi + vers le large, - vers la c8te.
Le sens du deuxième vecteur est choisi de telle sorte Clue l'espèce n9'

(Copc§podes) soit reprc§sentc§ positivement. Le sens du troisi~me veoteur
est celui de la sortie d'ordinateur.

• troisièmes veoteurs non sisn1ficatifs au sens des tests "E" et
"bAton brisc§lI.

X taxons c§liminc§s de l'analyse car prc§sentant trop de zc§ros.
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Figure 72 - Cartographies des coordonn~es des points-observations suivant
la prem1~re direction propre, à quatre dates rapprochées
(moyenne 0, variance 1 pour chaque quadrillage).
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Figure'" - Cartographie moyeMe de la première direction propre.
(Pour la topo~e. voir carte des stations fig.22)
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Les significations du deuxième axe, et du troisième axes lorsqu'il
a été reconnu significatif, ne sont pas encore parfaitement élucidées. Les
images fournies par la cartographie sont assez cohérentes ~ oontrairement
à celles que fournissent les vecteurs suivants'- mais ne rappellent avec
évidence la réPartition d'aucun facteur pressenti; par surcro1t, elles'
varient beaucoup d'une date à l'autre, mAme rapprochées d'une semaine (figure
14).

Le tableau donnant la composition du deuxième vecteur propre met
en évidence l'importance permanente des Copépodes, dont nous avons établi
(Troisième partie, § '-12, et figure 6' se rapportant à l'ensemble de
données analysées ici) qu'ils pouvaient constituer un excellent indice de
l'abondance du zooplancton total. Peut-être le deuxième vecteur propre
décrit-U donc un facteur d'abondance générale, par exemple un facteur
trophique; peut-Atre m3me décrit-U encore le premier facteur,. compte
tenu d'une non-linéarité de ses effets et/ou d'un délai d'action (délai au
cours duquel le peuplement planctonique pourrait Atre repris et brassé Par
les courants locaux : la cartogra:phie pourrait alors n'exprimer que la
turbulence à,l'éohelle de la baie).

Remarquons enoore que la composition du deuxième vecteur fait
apPardtre l'importance de certains taxons pendant des périodes limitées;
stades zoé et m.,ysis de Lucifer chacei et penicUlifer (n~ 15 et 16) entre
septembre et avril (nous avions suggéré au § '-9 de la Troisième partie
que les pontes massives de Lucifer pourraient Atre liées à un facteur
trophique général) ; Creseis acicula (n lil 5) de février à aoüt, époque où
elle est mal exprimée par le premier veoteur ; Creseis chierchiae est
souvent bien exprimée, à toutes époques de l'année, Par le deuxième vecteur
propre.

Le troisième vecteur n'est pas encore interprétable dans l'état
actuel de notre travail. Sa composition semble extrèmement irrégulière
(tableau VI).

En conclusion l'analyse aboutit, dans l' état actuel d'avancement,
à discerner 1

- Une première composante principale, rendant compte de 'a% de la
variance totale en moyenne, et de signification assez triviale puisque le
gradient cate-large avait été mis en évidence antérieurement. Toutefois,
la carto61"aphie de l'influence catière moyenne (carte figure ~) et la mise
en évidence de sa variabilité (cartes figure 12) ne sont pas sans mUr.t.

- Une ~euxième oomposante principale peut-Otre liée à l'abondance
planctonique Bénérale, mais que nous n'avons pas encore pu. interpréter avec
certitude ; elle représente peut-3tre, comme la première composante,
l'influence du premier (unique?) facteur décelable à cette échelle d'observation,
compte tenu d'un retard d'aotion et d'une non-linéarité possible de ses
effets, mais.celà n'est pas démontré.

~ Une troisième composante principale, significative dans la
moitié des cas, maie encore complètement 1n1nterprétée.

- 11 composantes non significatives, rendant compte d'environ 4~
de la varianc.e totale, et représentant un bruit de fond aléatoire.
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Au stade actuel, l'analyse en composantes principales des données
planctologiques des quadrillages de la baie d'Ambaro se révèle quelque peu
décevante. Toutefois l'interprétation du deuxième axe parait possible et
si nous réussissons à l'établir, elle réalisera un progrès concret dans
la compréhension de l'écosystème, puisqu'elle révélera l'importance d'un
facteur que le dépouillement des taxons individuellement n' avait pas rendu
évident.

Tous les calculs ont été exécutés sur l'ordinateur IBM 7040 de
l'Observatoire de Nice, suivant des programmes mis au point par IBANEZ et
pub~iés sous forme de document provisoire (IBANBZ, 1973 a).
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Résumé et Conclusion générale

J~ présent travail porte sur neuf années d'observations du zooplancton
de la région de Nosy Be (cate nord-ouest de ~~dagascar), aux cours desquelles
environ 5500 échantillons ont ét~ recueillis et examinés.

*
L'étude statistique de la dispersion des organismes planctoniques

a abouti à des conclusions pouvant ~tre résumf.es co~e suit : .
1 - Il est possible de reconna~tre, dans la dispersion des organismes,

des structures statistiques stables, alors mArne que (le milieu étant mouvant)
les répartitions ne le sont pas.

2 - Les lois statistiques constat~es dépendent de l'échelle d'obser
vation, car elles réstùtent de l'interaction

- d'une loi indépendante de l'observation: le plus sOtlVent,
une loi log-normale, simple conséquence du théorème limite central appliqué
à des processus multiplicatifs;

-d'une loi statistique de l'échantillonnage, biaisant la
précédente surtout dans le domaine des petits nombres observés (loi de Poisson
à la limite).

La loi de Poisson prédomine pour les petits effectifs, la lqi log
normale pour leS,'grands, et le passage d'une situation à l'autre est progressif.
Ce passage est plus ou momB rapide suivant l'homog~néité ou l'hétérogénéité
des conditions d'échantillonnage c'est-à-dire, concrète~ent, B\livant l'échelle
d'observation des phénomènes. La loi d'ensemble (loi de Taylor généralisée)
peut ~tre définie comme "logP-normale", où p (généralel'llent compris entre 1 et 2)
est un paramètre d'hétérog~néité des conditions d'échantillonnage. La réfé
rence à cette nouvelle loi remplace la référence classiqtle à la loi de Poisson
dans une nouvelle définition de la surdispersion, sel'll~lant tenir compte de
la variabilité due au brassage en milieu turbulent.

:3 - La connaissance des lois de cette "variabilité de base" nous
permet de définir une méthodologie, fondée sur la reconnaissanoe de l'objet
qu'il convient de décrire, et dont il convient de déterminer les fluotuations
en fonction des facteurs écologiques. Cet objet est une population définie sur
un volurnfl marin minimum, et que l'on doit considérer commA insécable. Pour
le conna1tre on d'oit, puisqu'on travaille sur le "terrain" par échantillonna88B
ponctuels, int~grer, sur ce volume marin, sa variabilité interne (surdispersion)
conformément aux caraetères statistiques de cette dernière.

*
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J\YLUlt appliquE§ , dans une optiqUfl aYJl~co1.oi;iq'.1e et dyn&/llique, oette
m~thodo~06ie à l'~tude d'espèces et de erOupeA zooplanetoniques (particuliè=
rement en zone néritique-intern9, ou zone des baies), nous II.vona abouti au
schéma suivant 1

1 - Importance fondamentale des 'coHdit1ons looales, et principale
ment d'un 61'adient c&te-lu88 de conditions ~r.olo6iques li~ À la diffusion
de l'influence terrigène vers le large, Huscitant une zonation de peuplements
rJlanctoniques (en premi~!'e approximation : succession d'un peuplAI'Ient n!§ritique
interne, d'un peuplement néritique-externa et c1'un peuplement prochA-oc~an1que).

2 - Ce gradient est affecté par les fluctuations ~~i50nrlièras,

que marque essentiellement une alternanoe de l'inrluen~e c~t1ère An saison
des pluies, et de l'influence océanique en sainon sÀche. La premi~re, ~imale

en février-mars, se traduit par un enrichissement trophique nu milieu BTAce
au drainage des continants par l'eau de ruissellement; la deuxième, par un
appauvrissement d\A. milieu, maximum en septembre.

, - Les baies qui entaillent la cetp norn-ouest 'tFl :·1aclagaAcAl',
et reçoivent de nombreuses arrivées d'eAU dcmce, ont le r~lp princiral dane
l'eutrophisation du plateau continental et des eaux superficielles du proche
large. L'interaction entre las difflrentes partieA de la zonation écologique
a lieu princip~ement, en saison rlAS pluies, par le fait lI' une nirculation
p,'p-npT'ale de type "estuaire" (d~rive dA surfAce vers le large !lrOvoqll~e par
le:j apports d'eau douce, et compensée par un contre-courant plus profond),
et en saison Dèche, par le fait d'une homoeénéisation e~llprl'\le (verticale
et horizontale) de lu nouche d'eau n~r:1.tique - processus naissant à la
hauteur du talus en mui, et se p;':'I)PRC'el:Ult vers la cate, qu'il atteint en
sevtembre-octobre.

4 ~ Suite à l'étude avprofondie d'une des baies prise comme
exemple (baie d'Ambaro), il appara1t qu'une maturation très typique affecte
le peupleMent n~riti~ue-interne. GrAce au transport permanent de la cBte au
large en saison humide, cette évolution peut s'observer de façon 1nstantan~e

le long d'une r~diale, sur laquelle elle réalise un phénomÀn~ stationnairP
dont seule la partie initiale (oat1~re) est tr~8' affect~e par le8 saisons.

En d~but de saison des pluies, le peltpleroent le plus proche de
la oete est rajeuni par le "stress" tlue constitue l'enrichissement brutal,
par les apports fluviatiles, ci 'un milieu apl"Jauvri. li appara1t alors des
d's~qullibres trophiques 1 les populations vivantes épuiBent trop vite le
milieu, et disparaissent , sans doute rythmiquement. Ces df$s~qù.ilibres

disparaissent lors(j,ue, en milieu de saison hUJl\1de, la. circulation "estuaire"
s'~tablit sur l'ensemble du plateau ~ontinental, rpalisant une exploitation
(pertes par dérive) du plancton n~ritique-interne ; simultané~ent, ce ~lancton
évolue vers un stade cl:iraa.cique impliquant un équilibre entre les diffprents
compartiments trophiques.

Cet ~cosystème climacique se localise principalement entre le
milieu des baies et le milieu du plateau continental. Vers la fin de la
saison des pluies, il atteint une stabilité qui lui permet de se maintenir
par lui-mIme (sans doutp grAce à un "cycle court" des éléI'lents) pendant le.
première partie de la saison sèche, après le tarissement des arriv~es d'eau
douce. La biomasse ne s'effondre que lors de la pénétration d'eau océanique
dans la couche d'eau n~ritique : en juin sur la partie externe du plateau,
en septembre dans las baies j elle n'augmentera à nouveau, et, de façon
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d'abord ddsl§quilibrde, qu'aux premnres pluies d'ootobre ou novembre.
, - En outre, l'existenoA d'un faoteur trophique trh 6"n~ral a

4U mis en ~vidence, ml;l,is n'a 1>U Atre encore id"mtiri~ Rvec ~(',·Htude • .Peut
Atre s~it-il des r~ponaeB du phytoplanoton à d9S variations hydra-climatiques
à oourt terme (l'absence da donnties 91mul tanfiel'l aur le phytoplanoton nous
emplOhe d'établir ce point). Peut-Atre s'agit-il sifl'lplemant du gradient oete
large, oompte tenu d'un ddlai d'aotion ou d'un" r~ma.nl'mC'e sUffisants pour
que l~s peuplements aoient brass~s par les oourantA looaux, et ne montrent
plus que des figures de turbulence.

fi - Une homéostasie se manifeste au sein du peuplement ne$ritique
interne, se rapportant à la biomasse zooplanotonique totale, qui oonserve
une valeur tr~s peu variable en d~pit des fluct\lations importantes de Bes
41dmants. La diversit~ des espàces, par la variAt~ des exiB~nceB ~colo8iques

qu'elle repr4sento, a valeur régulatrice. I~R ré~ation n'est en dOfaut
, que lors du d~séquilibre trophique du début de la saison des pluies, et (à
un moindre degré) lors de la pénétration d'eau oo~aniCJ.tle dans les baies en
fin de saison sèche.

L'efficaciU de l'homéostasie apparn1t comme une fonction du nOl'1bre
d'espèces concarn~es z l'effectif de l'ensemble des organismes Cop~vodee exo1us
(mesur~ par intégration sur un qua.drilla.ge de 44 stations) varie dans un
rapport de 1 II 4,2 ; celui des Copépodes, de 1 à. 2,7 ; celui du toto.l des
oraanismes zooplanotoniques, de 1 à 2,2. Ces chiffres sont à. rapprocher de
ceux dnnn~s par SOURNIA (19'72)'qui cite, dans des conditions un pAU difNrentes,
une variation de 1 à 61 pour la quantitÂ de nitrates, de 1 à ,,4 Po\~ la
biomasse phytoplanctonique, de 1 à 2,' pour la production primaire. Pl~TT et
.!i. (1969J, étudiant pendant un an le zooplancton (-ln une station néritique
unique, trouve une variation de 1 h 100 pour le nombre d'individus, de 1 à
14 pour le poids sec, de 1 h 7 pour la quantité de carbone et le contenu
calorique 1 la variabilité du poids sec par unit6 de biomasse, du contenu
en carbone et du contenu calorique par unitES de poids sec, ont ùonc aussi
valeur adaptative. La mOrne progression est signalée par ODml et Sro1ALU":Y (1959)
h propos de la faune benthique d'un marais salant. Elle oemb1fl 8tre un 1

caract~re 6én~ral des écosystèmes équilibrés J l'homéostasie, d'effioacité
croissante à mesure qu'augmente le niveau d'organisation, a pour effet de
maintenir relativement oonstante la biomasse disponible pour le niveau
trophique supérieur. L'~oosystome équilibré a los caractàres d'lm syst~me

cybernétique, dont l'efficacité croit à mesure que croit le nombre d'espèoes (*).

Il resterait à approfondir oertains points J en priori~é 1

- Préoiser l'évolution vers le climax de la communMlté néritique
interne, ~n analysant de façon plus aerr~o les deux états extr~mes : les
ph~nomènes de,dés~CJ.ul1ibre en dc§but de saison chaude (le processus est-il
rythmique 1) 1 la maintenanoe, en "oyole oourt", de la biomasl!le après tarissemen'
de3 apports nutritifs (**).

~ Pr~oiser (quantitativement) les liaisons Antre les diff~rente8
tranohes na l'écoRyetèmo, An pArticulier les 1iaisona du ~ooplanoton aveo
le phytoplancton, avec les populations de poinoona planotonophages adultes ou

(*) Ceoi justifie la mesure des diversités spécifiques en termes de quantit'.
d'information, ainsi que l' B. introduit MAl{UJ'ùJ!':1I' (1957) •

.(**) Le Aeoond point a susoité un court progrftIDfl'l9 d'obaervatinns entre avril
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juvéniles, et avec le benthos, qui est producteur et consommateur de plancton.
- Caract~r1ser l'influence (probable~ des pluies, à très court

terme, dans le d~clenchement des poussées p~toplanctoniques et dans celui
des pontes massives de certaine organismes planctoniques ou benthiques (ainsi
s'explique la présence, dana le plancton, d'essaims tr~s homogènes quant à
la taille ou le stade de d4veloppement).

*
Les phénomènes, r,ythmes et r~gulatione mis en évidence sug~rent

des hypothèses de tr.avail au sujet de9 mécan1smes constituant le fonctionnement
glob~ de l'écosYBt~me. La suite logique du présent travail devrait Itre une
investigation portant sur ces méoanismes eux-mlmes, et fondée sur la sul"t8illanee
d'une nouvelle catégorie de variables: oelles dont nous faisons l'hypothèse
qu'elles sont "fonctionnelles" (c'est-à-dire rc$al1se'llC'par leurs évolutions
et leurs interactions, le f.onctionnement global de l'écosystème). li s'agira
essentiellell18nt de variables mesurant les flux de lII.'\ti~7'e, d' 4nereie et
d'entropie (.) à travers le système.

Nous avons sugg~ré pr4cédemJllent tFRUNTIER, 1970~ que cette deuxième
phase soit tnaugur4e par une tentative de bilan des ~chanses d'azote sous
tc)utes see formes, entre les diverA compartiments de l' écoAystème (eau et
sédiment inclus). Le cyole de l'azote ayant ét~ déorit de façon pr~oise, une
thermodynamique des différents canaux d'''nergie-matière pourra Itre établie.
Une description fonctionnelle de l'écosystème bera ainAi obtenue J la division
de ce dernier en unités taxonomiques, et en populations réalisant un ~seau

d'interactions, appara1tra d~s lors comme l'expression d'une accUDn~ation

d' 1ntormation, ayant rendu qualitativeMent possible le fonotionne",ent global
observé.

Au terme de ce travail, malheureusement trop exclusivement descrip
tif, ce qui s'impose le plue clairement est un ensemble d'hypoth~ses de
travail relatives il. une compréhension globale de l'écosyst~me.

Nous espèrons qu'il nous sera donn4 d'en tenter la mise en application.

~TRECHY, le 31 mars 1974

et aodt 1971 : SOURNIA, 1972 ; PITON et !l" 19'T3. Des éohantillons de zoo
plancton ont été récoltés, mais ne sont pas encore dépouillés.

L'examen du premier point n'a pas pté 8ntrellr1s.
(*) L'entropie changée de s~e, ou néguentropie, a la mIme forme qu'une quantité
d'information. La quantité d'information d'un système organisé est une mesure
de son deg~ d'organisation. Dans une 4volution telle que celle d'un 4cosystème
vers son climax, la quantit~ d'information li~e à l'organisation croit (aux
dépens d'une accél~ration de l'augmentation de l'entropie du milieu). Celà
signifie que le système acquiert des propriétés globales, en partic\ùier des
propriétés d'autorégulation de plus en plus efficaces, par le fait d'une diver
sification de ses éléIllents et de leur aeencement en un r4seau d'information k
propriét~s homéostatiques. On a là le point de départ d'une "Cybernétique des
écosystèmes: encore À peine ébauchée.
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