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effets dus aux incubations.

B. Sautour
Laboratoire d’Océanographie Biologique 2, rue Jolyet 33120 Arcachon (France)

Résumé : L'étude de la nutrition des copépodes planctoniques en milieu néritique cotier est souvent complexe
(influence des marées, quantités importantes de matériel particulaire en suspension, richesse spécifique des copé-
podes élevée). Dans ces conditions, I’étude en laboratoire s’avére étre un bon moyen de mise en évidence de I’ac-
tion de certains facteurs (température, concentration en nourriture...). Cependant les méthodes d’étude en labora-
toire entrainent plusieurs artefacts. Parmi ceux-ci interviennent la taille des incubateurs (dilution des produits
excrétés par les copépodes, chocs des animaux contre les parois), la qualité nutritionnelle des algues, I'adaptation
des copépodes aux conditions expérimentales (stress, jeline avant les incubations). Une mise en évidence de ces
différents artefacts a été réalisée avec quatre espéces dominantes de copépodes planctoniques en zone néritique
cotiere et différentes especes d’algues communes dans ce milieu.

Abstract : The study of copepod feeding under natural conditions is often difficult (tidal flows, amount of suspen-
ded particulate matter, high copepod diversity). Thus, the influence of parameters such as temperature, light or
food concentration, on copepod feeding behaviour are easier to test under laboratory conditions. However, artifacts
are introduced during these experiments, due to the size of the incubators, to the nutritional quality of algae, or to
the adaptation of copepods to experimental conditions. These main causes of artifacts have been pointed out using
four copepod species and different common algal species existing in neritic coastal areas.

INTRODUCTION

Les organismes zooplanctoniques filtreurs s’alimentent principalement a partir du stock
phytoplanctonique. Parmi ceux-ci, les copépodes occupent une place trés importante et peu-
vent, en milieu ouvert, exercer une pression de broutage sur le stock algal proche de 100 %
(Menzel & Ryther, 1961). Cette prépondérance des copépodes au sein de la chaine alimen-
taire marine a suscité de nombreux travaux sur la nutrition de ces organismes, tant en labo-
ratoire que in situ (Frost, 1972 ; Baars & Fransz, 1984). Alors que le milieu oqs’:anique offre
quelques relatives facilités d’étude, le milieu néritique cotier est plus complexe et 1’action
conjuguée des parametres biotiques et abiotiques est difficilement appréhendée.

L’étude de la nutrition des copépodes en laboratoire permet d’éviter un certain nombre
de problemes incontournables lors de travaux effectués in situ. Cette approche, bien que ne
rendant pas compte du comportement naturel des planctontes, permet de mettre en évidence
I’action des facteurs naturels simulés en laboratoire. Ainsi, diverses méthodes ont été trés
largement utilisées afin d’étudier le comportement alimentaire des copépodes en fonction
de la concentration algale (Frost, 1972), du type de nourriture (Huntley et al., 1983 ; Price
et al., 1983 ; Demott, 1988), de la température (Deason, 1980 ; Kiorboe et al., 1982) ou du
stade de développement (Daro, 1985).
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Deux types d’expérimentations sont souvent employés :

- le contenu du tractus digestif des organismes peut étre mesuré a intervalles réguliers
par la méthode fluorimétrique (Mackas & Bohrer, 1976). Cette méthode nécessite la
connaissance du taux d’évacuation du tractus digestif des animaux afin de convertir les
contenus en valeurs d’ingestion (Mackas & Bohrer, 1976 ; Boyd et al., 1980 ; Dagg &
Grill, 1980). De plus, elle nécessite un grand nombre de copépodes (en général 3 lots de
30 a chaque mesure).

- la disparition de cellules algales dans les incubateurs au cours du temps (24 heures)
peut aussi étre quantifiée. Cette technique permet de mesurer directement les taux d’inges-
tion sans avoir recours aux taux d’évacuation du tractus digestif. Ce type de manipulation
pose néanmoins un certain nombre de problemes dus aux différentes variables intervenant
lors des expériences. Parmi ces dernieres, certaines sont facilement contrélables : tempéra-
ture, lumiere, volume des incubateurs. D’autres le sont beaucoup moins : stress des planc-
tontes, production algale due a 1’excrétion des brouteurs.

Cependant, une mise au point de la méthode d’incubation est nécessaire avant toute
mesure d’ingestion : elle a été effectuée avec quatre especes de copépodes caractéristiques :
Acartia clausi, Centropages hamatus, Temora longicornis et Euterpina acutifrons.

Quatre causes possibles d’artefact intervenant lors d’estimations de I’ingestion in vitro
des copépodes ont été envisagées dans ce travail :

- les copépodes ayant subi un jeline préalable ou provenant du milieu naturel contenant
une faible concentration en particules nutritives, se nourrissent immédiatement en présence
d’algues (Head, 1988). Afin de faire 1’objet d’études comparatives, les expériences de brou-
tage doivent étre réalisées a partir d’individus sujets & la méme “demande nutritionnelle”.
Les individus étudiés se nourriront en principe des leur introduction dans les incubateurs
aprés une période de jeline préalable. Cette étude du jeline des copépodes a été réalisée en
mesurant les taux d’évacuation du tractus intestinal (mesure de la décroissance de la quanti-
té de pigments chlorophylliens dans le tractus digestif des organismes : Mackas & Bohrer,
1976).

- I’introduction d’organismes brouteurs dans des incubateurs contenant des suspensions
algales peut provoquer une perturbation du milieu expérimental (Roman & Rublee, 1980),
amenant une appréciation faussée de la nutrition des organismes. Parmi les facteurs qui
entrent en jeu : I’excrétion des individus enrichit le milieu d’incubation. Lor$que des algues
phytoplanctoniques a forte croissance sont utilisées, la production algale peut conduire a
une sous-estimation du broutage. Afin de mettre en évidence ce phénomene, une série d’ex-
périences a été réalisée sur différentes souches algales.

- en milieu artificiel, les pelotes fécales, contenant une certaine quantité de cellules
algales non digérées (Bathmann & Liebezeit, 1986), peuvent étre ingérées par les copé-
podes (Weibe, 1983 ; Head, 1988). L’ingestion éventuelle de feces peut donc entrainer une
sous-estimation du broutage en laboratoire.

- enfin, une série d’expériences faites avec des incubateurs de volumes différents a per-
mis de mettre en évidence I'influence du volume des cuves expérimentales sur les estima-
tions de broutage des copépodes.
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MATERIEL ET METHODES

Jetine des copépodes avant les incubations

Des copépodites IV a VI (A. clausi, C. hamatus, T. longicornis, E. acutifrons) ont été
adaptés pendant 2 & 3 jours en laboratoire & 19 °C. L’aliment proposé était 1’algue
Isochrysis galbana (prymnésiophycée, retenue du fait de sa bonne ingestion par 1’ensemble
des copépodes étudiés : Sautour, 1991). Deux heures avant le début de chaque manipula-
tion, les copépodes ont été placés a concentration voisine de 15 ng chla + éq.ml", 4 I’obscu-
rité et a 19 °C.

Au temps 0, ’ensemble des planctontes a été récolté avec précaution, rincé et placé par
lots de 5 dans des cuves contenant 25 ml d’eau de mer filtrée. De t = 0, a t = 160 min, 3 lots
de 5 copépodes ont été prélevés toutes les 10, 15 ou 20 min. Les 5 individus de chaque cuve
ont été pipettés avec précaution, plongés dans 5 ml d’acétone a 90 % et broyés pour extraire
les pigments (2 heures a 4 °C et a 1’obscurité). Apres centrifugation, la lecture de la fluores-
cence du surnageant a été faite avant (Fo) et aprés acidification (Fa). Les équations de
Strickland & Parsons (1972), 1égérement modifiées, ont été utilisées pour calculer les quan-
tités moyennes de pigments chlorophylliens contenues dans chaque copépode :

chlorophylle a (ng.Cop™!) = K(Fo-Fa)/n

phéopigments (ng.Cop™!) = K(rFa-Fo)/n

K est la constante de calibration du fluorimeétre, r le coefficient d’acidification et n le
nombre de copépodes. Les quantités totales de pigments (G) contenues dans le tractus intes-
tinal d’un copépode ont été obtenues en sommant les quantités de chlorophylle a et de
phéopigments et sont exprimées en (ng chla + éq.Cop™1).

Un modele exponentiel négatif est classiquement retenu pour décrire 1’évacuation du
tractus digestif (Mackas & Bohrer, 1976 ; Dagg & Grill, 1980 ; Baars & Fransz, 1984 ;
Kiorbe et al., 1985 ; Kleppel et al., 1985 ; Wang & Conover, 1986 ; Bautista et al., 1988) :

G, =G el

(G, et G, = quantités de pigments aux temps O et ¢ ; R = taux d’évacuation (min!) du
tractus intestinal). Les taux d’évacuation ont été calculés d’apres les modeles déterminés.

Excrétion : expérience préliminaire

Les variations de concentration algale dans des incubateurs témoins et dans des incuba-
teurs contenant des copépodes ont été mesurées en fonction du temps. Deux types de
mesures ont été réalisés, I’un évaluant des concentrations en chlorophylle a (Fluorimeétre),
’autre des quantités de particules (Coulter Counter).

- premiére série d’expériences : 7 algues ont été utilisées : Isochrysis galbana, + 6 diato-
mées de tailles différentes : Chaetoceros calcitrans, Chaetoceros minus, Chaetoceros calci-
trans forma pumilum, Chaetoceros gracilis (par ordre de taille croissante), Skeletonema
costatum et Thalassiosira pseudonana (diatomées en chaine). Deux especes de copépodes,
maintenues en élevage, ont été employées : Euterpina acutifrons et Centropages hamatus.

Pour chaque algue, 10 copépodes ont été placés dans des cuves contenant 25 ml de sus-
pension algale (concentration variant entre 35 et 95 ng chla + éq.ml"!). Un réplicat et un
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témoin ont été préparés a chaque fois, placés a 19 °C et a ’obscurité sur une table agitante.
Les concentrations en chlorophylle a ont été mesurées avec un fluorimetre Turner modele
112 aux temps t =0 h, 12 h, 24 h, 48 h et 60 heures. Pour chaque mesure, un volume donné
de suspension algale a été prélevé et filtré sur Whatman GF/C (0,45 um). L’extraction des
pigments a été réalisée pendant deux heures (4 °C et a 1’obscurité) aprés dilacération du
filtre. Apres centrifugation, la lecture des fluorescences du surnageant a été effectuée avant
et apres acidification. Les équations de Lorenzen (1966) ont été utilisées pour convertir les
fluorescences en poids de pigments chlorophylliens par unité de volume. Les concentra-
tions algales sont exprimées en ng de pigments chlorophylliens.ml! (chlorophylle a +
phéopigments.ml! = chla + éq.ml"!). Un coefficient de 1,51 a été utilisé pour convertir les
quantités de phéopigments en équivalents chlorophylle a (Lorenzen, 1966).

- deuxieme série de manipulations : les expériences ont été effectuées avec le copépode
Euterpina acutifrons et I’algue Isochrysis galbana, utilisée a des concentrations nettement
plus faibles que dans le premier cas : 10 cellules ml-!, 50 cellules ml-! et 100 cellules ml-!
(= 0,16 ng chla + éq.ml"!). Vingt cinq copépodes ont été placés dans des incubateurs conte-
nant 100 ml des différentes suspensions algales, un réplicat et un témoin ont ét€ préparés a
chaque fois, placés a 19 °C et a 1’obscurité sur une table agitante. Le nombre de cellules
algales a été déterminé aux temps t = 0 h, 12 h, 24 h, 36 heures avec un Coulter Counter
C 1 000.

Quantification et simulation de la production algale due & I’excrétion des copépodes

Une solution simulant I’excrétion en azote et phosphore de 7 copépodes pendant
24 heures a été préparée a partir de données issues de la littérature (Tabl. I). Afin de ne pas
modifier la concentration algale initiale, un faible volume (100 ul) de cette solution a été
ajouté aux cuves expérimentales. Un copépode rejette en moyenne 35,24 x 10 ug de phos-
phore.h'!. et 23,09 x 103 ug d’azote ammoniacal.h"l. La solution a été préparée en tenant
compte de ces valeurs a partir de NaNO; et de NaH,PO,.

Afin de mettre en évidence I’effet de cette solution sur les souches algales utilisées,
100 ul de solution ont été ajoutés dans des cuves contenant 25 ml de suspension algale
(3 algues ont été utilisées : I galbana, C. calcitrans et S. costatum). Les concentrations
algales ont été mesurées grace a un fluorimetre en début d’expérimentation et apres
24 heures passées a 19 °C et a I’obscurité sur une table agitante. Le pourcentage d’augmen-
tation de concentration en pigments chlorophylliens a été calculé pour chaque cuve et pour
chaque algue.

Ingestion de pelotes fécales

Lors des expériences d’évacuation de tractus intestinal, les pelotes fécales ont été comp-
tées et leur teneur en pigments chlorophylliens mesurée en fluorimétrie. Ces mesures ont
été effectuées pour deux especes de copépodes faisant partie des deux grands ordres de
copépodes planctoniques marins : E. acutifrons représentant les Harpacticoides et T. longi-
cornis représentant les Calanoides (deux ordres présentant notamment des différences mor-
phologiques et comportementales importantes).
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TABLEAU I

Excrétion en azote ammoniacal et phosphate, de différentes especes de Copépodes
(données de la littérature exprimées en ug N ou P. ind"".h"!).

Copépodes Excrétion N Excrétion P Source
Acartia clausi 28.00.1073 Mayzaud, 1973a
47.00.10°3 Mayzaud 1973b
2,87.10°3 Nival et al., 1974
Acartia australis 5,38.10° 19,00.104 Ikeda & Skjoldal, 1980
Acartia tonsa 1,00.1073 Roman & Rublee, 1980
1,92.10* Hargrave & Geen, 1968
Calanus helgolandicus 29,00.107 Corner el al., 1965
76.50.10° 137,50.10°* Butler er al., 1969
33,96.1073 71,00.10* Butler ef al., 1970
36,88.10°2 Nival et al., 1974
Centropages sp 17,08.1073 Nival et al., 1974
Paracalanus parvus 1,82.107 4,81.10* Ikeda, 1977
Pseudocalanus minutus 8,73.10* Hargrave & Geen, 1968
Temora stylifera 18,68.1073 Nival et al., 1974
Petits Copépodes 1,94.103 3,75.10* Butler et al., 1969

Volume utile par copépode

Quatre volumes ont été choisis : 25, 100, 250 et 500 ml. Pour chaque volume, 8 cuves
ont été utilisées : 4 témoins (sans copépodes) et 4 auxquelles ont été ajoutés 7 copépodes.
La concentration algale connue au départ, était identique dans toutes les cuves. Le tout a été
placé sur une table agitante, a 1’obscurité pendant 24 heures, une mesure des concentrations
algales (fluorimétrie) étant faite en fin d’incubation dans les différents incubateurs.

RESULTATS ET DISCUSSION

Jeline des brouteurs avant incubation

La quantité de pigment en début de jeline est trés variable d’une espeéce a l’autre
(T. longicornis : 4,27 ng chla + éq.Cop’! ; E. acutifrons : 0,12 ng chla + éq.Cop™!). Ces
variations sont imputables a différents facteurs : (i) la taille des organismes : la quantité de
pigments ingérés est proportionnelle a la taille, (ii) la période de I’année a laquelle est
effectuée 1a manipulation : la taille de ces planctontes varie au cours du cycle annuel, (iii) la
capacité des différentes espéces a ingérer la nourriture qui leur est proposée (I. galbanay).
Les résultats ont donc été exprimés en pourcentage du contenu initial afin d’homogénéiser
les valeurs (Fig. 1).

La décroissance du taux de pigments chlorophylliens dans le tractus digestif des copé-
podes est exponentielle quelle que soit ’espéce considérée (logiciel STAT-ITCF) et les
temps d’évacuation sont trés variables d’une espéce a I’autre (Tabl. II).
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EVACUATION DU TRACTUS DIGESTIF (% de la concentration initiale en pigments)
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Fig. 1 : Evacuation du tractus digestif de 4 espéces de copépodes préalablement nourris avec Isochrysis galbana
(1 point = moyenne de 3 manipulations). E. acutifrons : seuls les points noirs ont été pris en compte dans
le modele, points blancs = ingestion de pelotes fécales.
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TABLEAU II

Calcul des taux d’évacuation du tractus intestinal de 4 especes de copépodes. Expériences menées a 19°C
et copépodes préalablement nourris avec Isochrysis galbana.

Espece Modele Taux d’évacuation
min-1
Acartia clausi G=422e002t (1 =091, n =24, p=0.005) 70.02
Centropages hamatus G¢=0,32 e'0'05[ (r=0,91,n =24, p=0.005) 0.05
Euterpina acutifrons G¢=0,10 003t (r=0,70,n =21, p=0.005) 0.03
Temora longicornis G =4,27 6'0’17t (r=0,96, n=27, p=0.005) 0.17

Les variations intra et interspécifiques des taux d’évacuation peuvent étre attribuées a
différents facteurs :

- un stress des planctontes qui peuvent présenter des taux d’évacuation anormalement
élevés apres avoir été manipulés (Head, 1988),

- une rétention de pelotes fécales intervenant lorsque les copépodes sont placés dans un
milieu appauvri (Baars & Oosterhuis, 1984 ; Simard et al., 1985 ; Dagg & Walser, 1987),

- enfin la biologie des especes étudiées qui peuvent avoir des temps d’évacuation trés
variables (Tabl. IIT) et qui, confrontées a des parametres identiques, peuvent réagir de
maniere différentes (action plus ou moins sensible de la température ou qualité de 1’algue
offerte).

Les résultats indiquent donc des taux d’évacuation a 19 °C pour des copépodes préala-
blement nourris avec Isochrysis galbana a peu pres identiques pour A. clausi, C. hamatus et
E. acutifrons et se rapprochant des valeurs habituellement trouvées (Tabl. III). Les valeurs
obtenues pour 7. longicornis sont sensiblement supérieures a celles indiquées par Wang et
Conover (1986). Ceci peut en partie s’expliquer par les différences de température lors des
manipulations, sans toutefois exclure un stress éventuel des individus utilisés.

Les concentrations en pigments chlorophylliens dans le tractus digestif obtenues apres
1 h 30 atteignent un plateau. Classiquement elles sont attribuées a des fluorescences para-
sites dues aux tissus des individus (Boyd et al., 1980 ; Dagg & Grill, 1980 ; Dagg &
Wyman, 1983 ; Pagano & Saint-Jean, 1985 ; Simard et al., 1985). Cependant des teneurs en
pigments identiques, voire méme inférieures, peuvent étre trouvées sur des copépodes pro-
venant du milieu naturel et ayant des tractus non vides (Sautour, 1991). Ces fluorescences
parasites sont donc probablement dues aussi a des cellules algales restées coincées dans les
appendices des individus ou adhérentes a la carapace (Baars & Oosterhuis, 1984).

Excrétion : expérience préliminaire

Premiere série d’expériences (Fig. 2) : aprés une diminution de la teneur en pigments
chlorophylliens dans les cuves contenant les copépodes, la concentration algale augmente a
partir de 12 a 24 heures. Dans les cas extrémes. les valeurs obtenues dans les cuves avec
copépodes sont supérieures a celles des témoins.
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TABLEAU III

Comparaison des taux d’évacuation du tractus intestinal mesurés chez différentes espéces de copépodes.

Taux
Copépodes d’évacuation Conditions Références
(min'™h)
Copépodes 0,041 nuit Baars & Qosterhuis, 1974
0,008 jour
0,041 7 (mai)
0,041 17 (sept.)
0,008 15 (juillet)
Eurytemora herdmanii 0,012 — Mackas & Bohrer, 1976
Copépodes tropicaux 0,008 — Araskevich, 1977
0,033
Acartia clausi 0,040 13°C Hargis, 1977
Pseudocalanus sp 0,033 20°°C Corkett & Mc Laren, 1978
0,050
Centropages typicus 0,011 Dagg & Grill, 1980
Centropages hamatus 0,006 1°C Kiorboe et al., 1982
0,011 59°%€
0,022 10 °C
0,040 15°C
Calanus finmarchicus 0,022 Kiorboe et al., 1985
Temora longicornis
Pseudocalanus sp
Centropages hamatus
Calanus finmarchicus 0,021 Simard et al., 1985
Temora longicornis 5°C Wang & Conover, 1986
0,017 concentration faible
0,021 concentration forte -
10 °C
0,009 concentration faible
0,016 concentration forte
Acartia spp. 0,086 Huntley et al., 1987
Acartia tonsa 0,037 Kiorboe & Tiselius, 1987
Acartia grani 0,016 males Bautista et al., 1988
0,015 femelles
0,018 population totale
Centropages typicus 0,071 Saiz et al., 1992
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Fig. 2 : Evolution des concentrations algales (Isochrysis galbana, Chaetoceros calcitrans et Skeletonema costa-
tum) dans des incubateurs (25 ml) contenant des copépodes (Centropages hamatus et Euterpina acuti-
frons) et dans des témoins (algues seules).
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Seconde série d’expériences (Fig. 3) : Le nombre de cellules algales diminue dans les
bacs expérimentaux et reste constant dans les témoins pendant les 24 premiéres heures. A
36 heures le nombre de cellules comptées dans les cuves contenant les copépodes dépasse
celui des témoins.

Dans les deux cas (fortes et faibles concentrations algales) il y a une production d’algues
dans les cuves contenant les copépodes. Le broutage des copépodes bien que visible a cer-
tains moments, est donc le plus souvent masqué. La synthése de pigments chlorophylliens a
I’obscurité est un phénomene connu (Roman & Rublee 1980 ; Kiorboe & Tiselius, 1987).
Cette augmentation finale de la concentration algale, qui se traduit par une baisse apparente
des taux d’ingestion des copépodes est, pour Hargrave & Geen (1970), plutdt un artefact
qu’une variation du comportement alimentaire des planctontes.

Les copépodes excretent des composés azotés et phosphorés (Nival el al., 1974 ; Roman
& Rublee, 1980 ; Landry & Lehner-Fournier, 1988) dans les incubateurs, ce qui favorise un
développement algal. Du fait de cette production, le calcul du taux de broutage (correspon-
dant a la différence de concentration algale entre le bac témoin et le bac expérimental) se
trouve faussé.

Afin de tenir compte de cette production, des nutriments en excés (Donaghay & Small,
1979 ; Bartram, 1980 ; Kiorboe & Tiselius, 1987) peuvent étre ajoutés dans les cuves conte-
nant les copépodes et dans les témoins ; la production due & I’excrétion peut ainsi étre mas-
quée. Toutefois une approche plus précise peut étre effectuée en tenant compte de la quanti-
té effectivement excrétée. Si ’on ajoute dans les témoins les quantités d’azote et de
phosphore excrétées par les copépodes, il y a concordance entre les valeurs mesurées et le
phénomene a prendre en compte.

Production algale due a I’excrétion des copépodes

Les pourcentages d’augmentation de production algale sont trés variables d’une espece a
Iautre (1. galbana : 7 % = 1, C. calcitrans : 24 % + 4, S. costatum : 61 % + 7) et entre les
expériences.

Une estimation de production peut donc étre faite pour chaque algue utilisée et les don-
nées de broutage corrigées a posteriori pour chaque incubation. Cependant la production
varie beaucoup d’une incubation a I’autre et cette méthode aménerait des erreurs dans le
calcul des taux de broutage aussi bien dans le sens d’une sous-estimation quie dans le sens
d’une sur-estimation.

Il est donc préférable d’ajouter en début d’incubation dans chaque témoin I’équivalent
de ce qui est excrété par les copépodes en 24 heures dans les bacs expérimentaux et, en fin
de manipulation, de faire la différence [cuve témoin]-[cuve expérimentale] pour apprécier
la part prélevée par les brouteurs.

Pelotes fécales (Fig. 4)

Le cas le plus simple est représenté par 7. longicornis. Le nombre de pelotes fécales aug-
mente rapidement dans les 40 premieres minutes et atteint un palier. Les feces sont émises
par les copépodes des le début de I’expérience et ne sont pas ingérées par la suite. La quan-
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Fig. 3 : Evolution des populations algales (Isochrysis galbana) au cours du temps dans des incubateurs de 100 ml
contenant 25 Euterpina acutifrons chacun.
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Fig. 4 : Nombre de pelotes fécales émises durant les expériences d’évacuation du tractus digestif (rapporté a 15
copépodes ; trait plein) et quantité de pigments chlorophylliens rejetée correspondante (ramenée a un indi-
vidu, ng chla + éq ; trait pointillé).

tit€ de pigments chlorophylliens rejetée varie de facon similaire, néanmoins une détériora-
tion des pigments conduit a4 une 1égere diminution en fin d’expérience.

En revanche, dans le cas de E. acutifrons, le probleme est posé par le contenu du tractus
intestinal entre 120 et 165 minutes : les valeurs mesurées sont supérieures a celles du seuil
représentant un tractus vide. La seule source de chlorophylle se trouve dans les pelotes
fécales; celles-ci ont donc été réutilisées par les copépodes. Or, le nombre de pelotes fécales
émises augmente de facon constante jusqu’a 140 minutes, de méme que la quantité de pig-
ments chlorophylliens rejetée, puis ces deux variables chutent.

T. longicornis nage de maniére & peu preés constante en pleine eau lorsqu’il se trouve
dans les incubateurs. Il est donc moins facilement porté a ingérer les pelotes fécales qu’il a
émises et qui reposent sur le fond. E. acutifrons, en revanche, est un copépode, capable de
nager en pleine eau, mais se trouve aussi souvent sur le fond. Il est donc rapidement amené
a trouver de maniére simplement aléatoire la seule source de pigments chlorophylliens dis-
ponible dans les bacs.

Cette ingestion de pelotes fécales est a rapprocher de I’ingestion de détritus par les copé-
podes, mise en évidence depuis longtemps (Poulet, 1976, Roman, 1977 ; Heinle et al.,
1977).
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Volume utile par copépode

Il n’existe pas d’effet du volume des cuves sur les concentrations algales mesurées dans
les bacs témoins apres 24 heures (Analyse de variance a un facteur de classification). Par
contre, un effet du volume est observé dans les bacs contenant les copépodes (p = 0,015) :
cet effet n’est significatif que pour les cuves de 500 ml dans lesquelles les concentrations
algales sont significativement différentes de celles mesurées dans les 3 autres volumes
apres 24 heures. D’autre part, la baisse de concentration algale entre témoins et bacs conte-
nant les copépodes n’est significative (p = 0,013, test ) que dans les cuves contenant le plus
grand volume de milieu (500 ml, Tabl. IV). Pour un nombre constant de copépodes, 1’esti-
mation du broutage faite a partir des petits volumes est nettement sous-estimée par rapport
a celle effectuée sur de plus grands volumes expérimentaux. Un phénomene identique a
déja été mis en évidence par Demott & Watson (1991). Cette sous-estimation du broutage
associée aux faibles volumes des incubateurs est due a différentes raisons : (i) lorsque de
petits volumes sont utilisés, le volume d’eau “disponible” pour chaque copépode est réduit
ce qui peut amener a une refiltration de la méme eau (Hargrave & Geen, 1970) (ii) les copé-
podes stoppent leur activité nutritionnelle deés qu’ils rencontrent un obstacle ; des cuves
expérimentales trop petites provoquent une augmentation de la probabilité de chocs et de ce
fait une sous-estimation du broutage (iii) des volumes expérimentaux trop faibles accen-
tuent la concentration relative en azote ammoniacal et en phosphates rejetés par les brou-
teurs.

TABLEAU IV

Influence du volume de I’incubateur sur les concentrations algales (& écart type)
mesurées apres 24 heures dans des incubateurs témoins et dans des incubateurs contenant 7 copépodes.

Concentration algale Concentration algale
Volume incubateur incubateur témoin test
(ml) (ng chla + éq.ml™!) (ng chl a + éq.ml"")
25 120,61 £ 18,44 102,06 + 3,72
100 106,82 + 15,59 111,29 £9,23
250 117,49 £33,83 108,11, 9,67
500 120,70 £ 10,10 87,33 £8,47
CONCLUSIONS

De nombreux facteurs interviennent sur I’activité nutritionnelle des copépodes. Ceux-ci
peuvent étre globalement classés en deux catégories : (i) ceux liés aux conditions expéri-
mentales : température, lumiére, volume des incubateurs (ii) ceux liés aux organismes :
comportement, régime alimentaire, physiologie. Afin d’obtenir des résultats reproductibles,
il est donc nécessaire d’éliminer ces différents artefacts potentiels ou tout du moins de fixer,
dans la mesure du possible, les conditions expérimentales.
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Dans la premiére catégorie de facteurs, I’action de la température (Deason, 1980 ;
Kiorboe et al., 1982) et les effets des variations d’intensité lumineuse (Cowles & Strickler,
1983 ; Head, 1986) sur les taux d’ingestion des copépodes ont, par exemple, été souvent
étudiés. L’effet du volume des incubateurs et la notion de volume disponible par individu
ont été¢ mis en évidence par Hargrave & Geen (1970). D’apreés les résultats obtenus dans
cette étude I’estimation des taux d’ingestion n’est possible qu’avec des incubateurs conte-
nant un volume au moins égal a 500 ml et 7 copépodes (un grand volume provoque en
outre une dilution des produits excrétés par les copépodes donc une moins forte production
phytoplanctonique).

Selon I’espece étudiée il peut y avoir des différences comportementales pouvant amener
a la réutilisation des pelotes fécales. Il est donc nécessaire d’utiliser un moyen pour éviter
I’ingestion des féces (tamis placés sur le fond des incubateurs permettant la sédimentation
des feces et les mettant hors de portée des copépodes).

Parmi les facteurs liés au régime alimentaire des copépodes deux sont essentiels : la qua-
lité nutritionnelle des algues et la notion d’antécédents alimentaires. Une sélection qualitati-
ve des algues par les copépodes a été¢ démontrée dans de nombreux travaux (Urry, 1965 ;
Paffenhofer & Strickland, 1970 ; Huntley er al., 1983 ; Price et al., 1983 ; Sautour & Castel,
1993a). Ce type de nutrition, basé sur la détection biochimique des aliments, bien qu’il ne
soit sans doute pas le seul (Sautour & Castel, 1993b), a été envisagé grice a la présence
possible de chémorécepteurs chez les copépodes (Cowles & Strickler, 1983 ; Price et al.,
1983). La nutrition des copépodes s’effectuant donc en partie de maniere qualitative, il est
nécessaire, si une étude comparative est faite, d’utiliser des algues de méme ége, en évitant
d’employer des cultures vieillissantes (Mullin, 1963). Par ailleurs, les copépodes se nourris-
sent in situ a partir des algues disponibles. Malgré des tailles préférentielles pour chaque
espece, ces planctontes herbivores peuvent changer de gamme en cas de besoin (Gamble,
1978) ; cependant, leur efficacité est moins bonne pendant un temps d’adaptation. Leur
activité de broutage au cours des expérimentations peut donc étre modifiée si ceux-ci sont
nourris avec des algues différentes avant et pendant les incubations (Price & Paffenhofer,
1954 ; Head, 1988 ; Huntley, 1988). D’un autre c6té, des copépodes issus d’un milieu
pauvre en nourriture peuvent atteindre des taux d’ingestion plus importants que ceux obser-
vés dans la nature (Head, 1988). II est donc préférable d’adapter les copépodes aux condi-
tions expérimentales en les nourrissant avec les algues utilisées lors des incubations et a des
concentrations proches de celles prévues lors des expérimentations pendant une période
d’au moins 24 heures (Duval & Geen, 1976 ; Schnack, 1979 ; Peterson et al., 1990) avant le
début des manipulations (cette période d’adaptation aura de plus I’avantage de réduire 1’état
de stress des copépodes provoqué par la capture : période apres laquelle leur activité phy-
siologique diminue (Ikeda & Skjoldal, 1980) et leur activité nutritionnelle est stoppée au
moins une heure : Head, 1988). De plus, afin de travailler in vitro avec des copépodes
capables de se nourrir immédiatement lors de leur passage dans un milieu contenant des
algues, il est nécessaire de les laisser jeliner (Head & Harris, 1987 ; Kiorboe & Tiselius,
1987). La durée de jeline peut étre fixée a deux heures afin de prévenir des taux d’évacua-
tion faibles, analogues a ceux observés chez Acartia clausi.
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Enfin, concernant les facteurs liés a la physiologie des copépodes, I’excrétion joue un
role important. Une quantité de produits excrétés identique a la quantité effectivement
excrétée par les organismes dans les incubateurs, doit étre ajoutée aux témoins en début
d’incubation afin de masquer la production algale due aux copépodes.
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